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RECHERCHES SUR LA DIAPAUSE
DE NECROPHORUS FOSSOR ER.,

PAR

Jean-Pierre ROUSSEL.

Introduction.

C’est sans doute Pukowskrt (1933) qui donne la premicre indica-
tion concernant la diapause de Necrophorus fossor. Il avait constaté,
en effet, que les jeunes imagos de N. fossor et N. investigator n’appa-
raissaient, dans Ia région de Francfort, que vers la fin du mois de
Juin, alors que les larves avaient commencé leur développement en
Septembre. La prénymphe hivernait done dans la loge nymphale.
Mais Prkowskr avait également remarqué que si 'on soumettait les
animaux & une température de 19°C pendant Phiver, ceux-ci mou-
raient les uns apres les autres sans se nymphoser. De la il conclut
i une véritable diapause.

Matériel et techniques.

1°) Approvisionnement et élevage :

La technique de capture des Nécrophores et les méthodes d’élevage
ont ¢t¢ déerites dans une précédente publication (Rousser, 1964).
Rappelons simplement que chaque larve est placée dans un verre
rembli au 1/2 ou aux 3/4 de sable humide. Les larves sont inspec-
tées en giénéral’ tous les 8 jours et-les modifications de leur état
notées. Les adultes sont élevés dans les mémes verres ; ils recoivent
tous les 8 jours un petil morceau de viande. Pour la reproduction,
un male el une femelle sont placés ensemble avec un morceau de
viande plus gros dans un cristallisoir.

9°) Conditions d'obtention des différentes températures et photo-
périodes : ‘

Grace & un systéme de chauffage installé dans la pitce d’¢levage
il est possible d’établir la température désirée et de la modifier. Les
premicres expériences eurent lieu avee des températures variables
voisines de ccelles des condilions naturelles. Par la suite, Pamplitude
des varialions fut réduite, mais jamais la température ne fut gardée
constante. ’

L’obscurité complite est oblenue en emballant les récipients con-
tenant les larves dans du papier noir et en les placant dans un tiroir.
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La piéce d’élevage possédant une large fenétre et un plafond en
partie vitré, la lumlue y pénctre et les larves qui y sont placées, non
abritées, sont considérées comme étant en lumiére naturelle. Pour
raccoureir la photoperlode et la rendre décroi: sante, au prmtemps
par exemple, les animaux sont laissés & la lumitére naturelle mais
une étoffe noire les recouvre chaque soir & Pheure choisie. Nous
obtenons ainsi une photopériode décroissanie en lumlcm naturelle,

Nous dlsposmns, par ailleurs, dans une chambre noire, d’un poly-
thermostat qui nous permettait d’obtenir des températures constan-
tes et différentes suivant les comparhments Les larves pouvaient 'y
étre placées a ’obscurité totale, Flles pouvaient uga!oment v dtre
éclairées au moyen d’une. I‘unpe «lype lumicére du jours» ‘de 40
watts, placée devant chaque compdrhment MNous avons travaillé
avec une durée de jour de- 14 heures. i o : ‘

3°) Technique d’lmpl(lntatlon de cerveau :

Le cerveau était extrait dc la larve d(mnnuse pm«. placé. dans du
liquide physiologique. Au moyen d'une seringue, le ‘cerveau Ctait
implanté dans le coté gauche entre le 3" et le 6° segment de I'abdo-
men de la larve prea]ablement anesthéside au s;a/ et ulmmquc Pour
prevemr une infection toujours possible, clmque arve était alors pla-
cée dans un pilullier propre avec du papicer filtre humide. I‘ He ¢lait
ensuite remise dans son verre de sable.

La diapause en conditions naturelles.

Comme nous I'avons rappelé plus haut, Prkowskr (1933) avait
évoqué la diapause en indiquant que la reproduction de . /‘o.s sor.se
faisait en Septembre/Octobre et que les plemwls Iululth n dl)pd-
raissaient qu’a la fin de Juin.

Nous avons montré (Rousser, 1964) que des individus s'élant

reproduits 4 P'époque normale (entrée en diapause du 15 ()Ll()l)lc au-

11 Novembre) et ayant été soumis &4 des températures assez hasses
(minimum 8°C en Janvler) se sont nymphosés fin Avril (t = 17°C)
et sont sortis de terre début Mai (t = 18,5°C) aprés avoir subi en
moyenne 10 h 30 de photopériode journali¢re.

D’autre part, dans la Nature, les premicres caplures se situaicnt
le 24 Juin 1963, mais déja le 5 Juin en 1964, ce qui tendrait & prou-
ver que le développement de diapause n’a pas besoin d'un icmps
aussi long que celui supposé par Prrowski (Octobre & Juin) pour
~ se réaliser, mais que, la diapause ¢tant terminée, les animaux ne

reprennent leur évolution que loxsque la température devient suth—~

samment élevée.

Dans les environs de Strashourg, il est done possible, la zenmcra
ture étant favorable, de trouver des '\c(:lophous au début-du mms
de Juin. La période de vie nymphale est d’environ un mois
température equlvalente La mue nymphale pecut done se |
dans la Nature aux environs du 1¢* Mai. Dans ce cas, la durée de-

ot
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PrLaNcHE 1. — Necrophorus fossor Er.
a) Stade L
b) Stade II.

¢) Stade III en croissance (6 jours).
d) Stade III en fin de croissance (10 jours).

Bull Soc Zool. France, 1965, 90, n° 1,
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diapause serait d’environ six mois et demi (d’Octobre/Novembre a
fin Avril). Il est cependant possible que la diapause proprement
dite soit termince auparavant,

Dans les conditions que nous avons décidé d’appeler « naturelles »
au laboratoire, In diapause est de 178 jours (Roussgr, 1964). Mais
le cyele de N. fossor, qui est une esplce annuelie dans la Nature
(repmduction en Q)L[)l(?lllblﬁ‘/OC[Oh[‘C, diapause jusqu’en Mai/Juin,
vie active I'ét¢) est bouleversé par les conditions d’ elevaﬂe essentiel-
lement par la température.

TABLEAU 1.
! sl1&|2] = 212 5 3218|8123
JSUUUIUREEUUIUNUSUIE [IVEIIUUI (N u— JRENUNEE VSURY DU [N VI IR S S
|
1962 ‘ 12,5) 9
1963 i”‘s 9,5/13,5/17 |18,5/19,7/22 (22,5/19 |21 |21,5/17,7
1964 17,7'17,8/17,3'18,6:20,1121,2/22,8/23  [20,2|20,822,4/21,2

Sous les conditions de température exposées dans le Tableau I
les générations se sont succédées au rythme suivant :

1 géndration (vie dans la Nature) : Octobre 1961 - Octobre 1962.

2° génération (1™ g. d’élevage) : Octobre 1962 - Mai 1963.

3" génération (2¢ g. d’élevage) : Juillet 1963 - Janvier 1964.

4" génération (3° g. d’élevage) : Janvier 1964 - Juillet 1964.

On constate notamment que sous U'effet de conditions favorables
de nourriture et. de température, la reproduction a lien dés que
possible, c’est-i-dire lorsque les ovaires sont suffisamment dévelop-
pés, ce qui demande de 20 4 30 jours.

TABLEAU II,

Croissance larvaire Diapause Pgoot}?p. Vie adulte.

automne 61
P automne 1961 hiver 62 10 h 35 été 1962
6,5 mois

- novemb. 62

F1 automne 1962 mai 63 10 h 30 | mai-aofit 1963

178 jours

été 63 ,

F 2 juillet-aout 1963 automne 63 12 b déc. 63-mars 64
145 jours ‘

mars 64
F 3 | février-mars 1964 juillet 64 14 h juillet-oct. 1964
123 jours
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. Dans le Tableau suivant, nous détaillons quelque peu la vie des
quatre généralions de Nécrophores que nous avons observées jus-
qu’ici.

Nous voyons tout d’abord que la vie adulte est plus bréve dans les
conditions d’élevage que dans la Nature.

Nous constatons d’autre parl un raccourcissement de la durde de
la diapause (6,5 - 5,9 - 4,8 - 4,1 mois). Ceci, dans I'¢tat acluel de nos
recherches, ne semble pas lié & Pécoulement des généralions.

En F1, lexplication est simple : le raccourcissement < une ving-
taine de jours que nous observons est lié & I'élévation plus précoce
des températures vers la fin de la diapause.

Autre est la relation pouvant exister entre F1, F2 et F3. Dans ces
cas, la plus grande briéveté de la diapause pourrail élre due 2 la
valeur absolue moyenne de la photopériode subie par les prénvn-
phes en diapause.

Il existe une relation assez nette, qu'il appartiendra de confirmer.

TABLEAU I1I,

Photopériode Durée de la diapause g
i
10 h 30 178 jours 2
12 h 145 jours
‘14 h 125 jours

La valeur absolue moyenne de la photopériode pourrait avoir un
role sur la durée de la diapause.

Mais on constate surtout un raccourcissement important du cvele
global de N. fossor qui perd sa dépendance des saisons tout en ¢on-
servant la diapause. Si, dans la Nature et pour Ia premicre géndéra-
tion élevée au laboratoire, la diapause se passe en gros en hiver, lors
de la seconde génération, elle a lieu en plein ¢Lé (température
moyenne = 22,5°C). Pour la génération suivante; elle débute A des
températures de plus de 17°C pour se terminer en juillet & 22-C.

Nous pouvons done en conclure — ¢n opposition d'uillenis
Pindication de Pukowskr — que la diapause n’e
Pabaissement de température conséeutif 4 I'hiver

Svee
st pas rompue par

Les trois diapauses que nous avons oblenues 4 I'heure acluelie
semblent assez indépendantes des conditions extéricures :

~— diapause d’hiver : températures basses (moyenne : 11.6°C) —
photopériode moyenne de 10 h 30 déeroissante de 9 h 30
croissante de 8 h 4 14 h 30.

— diapause d’été : températures hautes (moyenne : 21.2°C)
photopériode moyenne de 12 h, décroissante de 16 h 4 § h 15.

—— diapause de printemps températures haules (moyenne
19,2°C) — photopériode moyenne de 14 h, croissante de 11 h a
16 h 30 puis décroissante de 16 h 30 4 16 h.

4 8 h puis
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‘ re v 3 . IY3 .
Les expériences suivantes ont été faites dans le but d eclz’ure(.lr l?s

- - o . . . "
roles de la température et de la photopériode sur la durée de la

diapause.

Effets de la température sur la durée de la diapause.

1") Températures voisines de 0°C : \

a) Des larves sont placces ay frigidaire et a Pobscurité a 2° ou
3°C pendanl des périodes variables. A la suite, elles sont repla?ees
‘ ) ’ ‘ 5 3 73 ;s « era) Y Syve -
au laboratoire 2 une température favorable & la reprise du dévelop
pement.

TABLEAU 1IV.

loun _|a"'";°(’ B n 2 Ne Deslinée D. des lémoins
| R S
1 45 . 1.1 92 | Mort accidentelle 2 J 76 |. 178 jours
T ﬁw_’ 23 Mort naturelle a J 83 178 jours
30 : 2 101 | D = 225 jours 145 jours
i | 24 | Mort accidentelle a J 90
E - 95 | Mort naturelle & J 103
G0 5 26 Mort naturelle a J 100 © 178 jours
l | 88 D = 205 jours
. 89 | D = 170 jours
) T 2 = 1352 jours :
i 75 2 10:_‘ > il — 145 jours
© ™ | 103 | Mort accidentelle a j 159 |
1 90 2 | 20 ?--D = 206 jours 178 jours
| 1 91 ;. D = 224 jours !

D : durée de la diapause, n : nombre de larves.

Ce sont les lurves de deux couvées — et méme de deux gé.nérations
— diftérentes qui ont ¢té expérimentées dans le Tableau ci-dessus :

— génération en diapause d’hiver (Nov. 1962 - Avril 1963) : N° -
22 ‘.!:f 94, 25, 26. Toutes les larves sont mortes nat_urellemfant ou
ac,ci(le’ntellexm%nt (sécheresse, suites d'opérations, ete...). Le's j[c.moms
ont ét¢ laissés 4 la lumiére du jour et & une température légérement
supérieure & celle de la Nature (voir Tableau D).

— génération en diapause d’été (Juill(':ttDéccx'nbr‘c }96?). Daps ce
cas, certaines larves (88, 89, 90, 91) ont éte plu»c.e,es J‘ 2/3 C 1’0 jours
aprés la prénymphose, tandis que d’au'tres_ (101, 102, 193) l;)r}t éteé
deux mois aprés la prénymphose. Les témoins sont placés au labora-
toire 4 la lumiére du jour et dans des tiroirs aux conditions de tem-
pérature indiquées dans le Tableau I.
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Nous conslatons, dans tous les cas, que la diapause des larves
ayant subi un passage 4 2/3°C est plus longue que celle des larves
témoins. Dans certains cas, cet écart est important (50 &4 100 jours).

b) .Nous pouvons, au frigidaire (dans le « freezer ») obtenir des
températures inférieures a 0°C. Cinq larves ont subi des abaisse-
ments de température oscillant entre'moins de 0°C et 5 4 §°C. Toutes
sont mortes trés rapidement, toujours en moins d’'un mois, sans
montrer aucun signe de rupture de diapause.

2") Effets de refroidissements divers :

Divers refroidissements (1 ou 2 mois a 2°C, 2 mois aprés la pré-
nymphgse 2 ou 3 mois 4 2°C, 10 jours apres la prénymphose —
2 mois & 1‘1°C puis 10 jours a 3,5°C, 3 mois aprés la prén\nnphose —
1,5 mois 4 11°C puis 25 jours a4 4°C, 3 mois aprés la prénvmphose')
pratiqués sur 14 larves confrontées avec 8 témoins nous ont permis
de tracer la courbe ci-dessous.

dimpau s e

AN

’

% fevee
»,

2] £ 1 L
§o . 400 450 {oo
Joursg
Fic. 1. — Pourcentage de levée de diapause des individus ayant subi

un refroidissement (A

A

) et des témoins (o

0

Cette courbe analysée statistic 4 Pai
e n juement a l'aide du test Z montr
une différence hautement significative entre les deux Q‘roupcsl(oé1 I—_?
2,82, Z5 % = 0,49). Le refroidissement a prolongé laudiapause.

{, TABLEAU V.
| Nombre Morts D. moyenne “
' ‘ Témoins.............. 14 6 145 j |
J
’ Refroidis .......... 19 5 189 j l
: . J |

D : durée de la diapause.

El
4
i
|
i
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Il faut noter cependant que la mortalité est moins forte chez les
animaux refroidis (26 %) que chez les témoins (46 %).

Effet de la photopériode sur la durée de la diapause.

1°) Comparaison entre des individus élevés a la lumiére et des
individus élevés dans des tiroirs : ’

Les premiéres expériences ont toutes été faites avec des individus
élevés dans des tiroirs dans lesquels filtrait une lumiére assez faible.
Il était alors nécessaire de vérifier si cette condition n’influait pas
sur la durée de la diapause. Nous analysons ci-dessous une couvée
séparée en deux groupes : un est ¢levé 4 la lumicre normale du labo-
ratoire, I'autre se trouve également au laboratoire mais dans un
tiroir. Les larves sont placées dans des récipients semblables et évi-
demment soumises 4 la méme température.

TABLEAU VI.

Durée de la diapause
Tiroir Lumiére
130 jours 116 jours
122 j 131 }
130 j 142 j
160 j 116 j
135 146 j 126 j

Photopériode moyenne : 12 h 30 (croissante de 10 h a 16 h 30).
Température moyenne : 19°C (variant de 17,8° 4 21,2°C). ;

D’autres séries d’expériences sont venues confirmer les résultats
ci-dessus, a savoir que la durée de la diapause est semblable dans

4 L
il
{4 L ‘
N,
43 |
5 7
H { p
e Y
S SN
oA /\
‘=‘: < NS
T 40l AN
| /“\_
7\
tl SN
e
'Q/ \ >
T OF M Ay M Tiv JU AR Sq O N D

Mois

Fie. 2. — Evolution schématique de la longueur du jour aux emvirons
: de Strasbourg.
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les deux cas, un peu réduite chez les individus dlevés
Il est possible que Ia lumiére filtrant d
faible. Néanmoins I’¢
résultats obtenus d
a la lumicre.

a la lumiére,
ans les tiroirs soit un peu
cart est peu important et on peut considérer les
ans les tiroirs comme semblables 4 ceux obtenus

2°) Obscurité, photopériode croissante, photo;)e'riode décroissante :
a) Variations de la photopériode :

Pour déméler le role possible des variations de Ia photopériode,
I'expérience-type est de séparer une méme couvée en trois groupes :
Pun est élevé a Pobseurité totale, ’autre en photopériode croissante,
le dernier en photopériode décroissante. Dans ces expériences les

larves sont toujours soumises a la lumiére naturelle du jour et non
4 une lumiére artificielle.

TABLEAU VII.

Ne ‘ ) Photopériode Mort en PN & |Levée de D. a o Moyer;;—
146 \ . 162 j
148 Obscurité totale . 231 j o224
150 | | W25
151 ' 6
152 sy
R Ry gt ol Ty e R
154 | décroissante a partir de T J
fin Juin (moy.: 14 h 30) —_
155 154 §
156 _ 167 j
157 : 140 j - ’
E Photopériode décroissante| 142
I e o N I A BT
160 (moy. : 12 h) 200 j
161 N ) 167 j

Température moyenne : 20°C, variant de 17 a4 23°C.

L’expérience dont les résultats sont indiqués dans le Table
cédent comprend 16 larves écloses Ie 1er M
en prénymphose le 11 Mars et qui ont été
a Dobscurité (5), soit a la photopériode ¢

au pré- -
ars 1964 qui sont entrées
placées le méme jour, soit
roissante de la saison (6),
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i éri écroi te du 11 Mars
it & hotopériode expérimentalement décroissan
?;);tlil ggeigur) étpla fin Juin (8 h de jour). A cette d;—ﬂe, ces Iarves
sont replécée5 4 la photopériode décroissante de la saison.

‘nv s
En examinant le tableau, nous constatons que les .prcn}ré}{;}:é
slevées en photopériode décroissante ont une dureehdei dl?gasz Lege
2 . . . I3 . . operlo ~
ST la durée de celles élevées en pho -
rement supérieure a 11¢ elles photopériode erols-
i hotopériode décroissante, qui ¢ P
sante. Mais cette p : 1 , uré plus de 1o
: i iny n’a, somme toute, que p
j début de la vie prénymphale, ,
Yeftot, d i ‘alors la valeur absolue de la
' ’ t plus qu’il faut noter qu’alors la ‘
effet, d’autant p i qualors la > > la
dhoto{)ériode journali¢re (12 h) est inférieure & celle des prénym
ghes élevées en photopériode croissante (14 h 30). N oo
Par contre, pour les prénymphes laissces a I'obscurite to:? el,le(;lt
constate une différence. Ici, la durée de la diapause est netter
plus longue. :

- L ‘e
Nous pouvons donc conclure d’une telle experience conlf:lln(lllie;
par d’autres — (ue la lumiere semble nécessaire pour que 12

pause ne soit pas prolongée exagérément. Néanmoins 1:1 r;q}h.lre(*{ﬁg
, di t avoir lieu & I'ob ité outefois
i a I’obscurité totale. Notons
la diapause peut avoir lieu ot: T
i cette obscurité totale étai p 1
our I'observation des larves, 0 : . iy
gant 5 minutes tous les 15 jours lors des trois premiers mois, pu
tous les 8 jours.

' ‘riode
b) Variations des valeurs absolues moyennes de la photopério
journaliére : | . ' ot
Plutédt que les variations de la photo.perlofl‘e, la'valeéur aﬁ:oh:; Eons
avoir un role. Des expériences faites jusqu’a preseni, nous p
tirer le Tableau suivant. ‘

TABLEAU VIIIL

Photopériode Durée de la diapause
moyenne
Exp. 20 e " 0h 224 jours
Témoins Nov./Avril ........... 10 h 30 178 »
Témoins Juil./Dée. ............ 12 h RN 45 »
EXp. 17 .o isivviinnnininninnas - 12 h 30 130 »
Témoins Mars/Juil. ............ 14 h 123 »
Exp.20....c.0iviiiiiiiiiannn 14 h 40 145 »
-

A part le dernier résultat, les autres montre.}nt’ une l'elathn gntll‘;
la durée moyenne de la photopériode journalicre et la gu{uérieode
diap: L’augmentation de la valeur absolue de la pho opt

revoureirait In i e ins, les données ne
raccourcirait la durée de la diapause. Néanmoins, le nces e
sont pas encore assez nombreuses pour pouvoir tirer une co

, \ L. . U
certaine. Nous ne présentons ici qu’un indice.
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Effets combinés de la température et de la photopériode
sur la durée de la diapause.

Les expériences suivantes ont été réalisées dans le polythermostat
réglé de maniére a obtenir des températures échelonnées entre 3°C
et 24°C. :

Pour chaque température étudiée, deux lots d’animaux de la
méme couvée étaient placés, I'un & 14 h de photopériode, 1'autre &

Pobscurité totale. Les résultats sont réunis dans les Tableaux sui-
vants. ’

TABLEAU IX,

Témp. Photopériode No Mort & D. levée a
197 ' 233 jours
e en 198 107 j (acc.)
199 215
200 212
201 212
202 225 § ()
160C 0h 203 260 § () _
204 260 j ()
205 212 j

(*) a J 216, les larves furent placées & la lumiére.

Il semble qu’ici, la température soit inférieure au minimum requis
pour une reprise de développement aprés la diapause.

et S A g
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La température de 20°C permet la reprise du développement apres
la diapause. Si nous examinons les moyennes, nous pouvons cgn-
< . .
clure 4 un certain retard dans la reprise du dév elop;ii:)ement chez les
indivic ¢s a4 Pobscurité, mais ceci est peu net.
individus placés a 1’obs , t pe o

A la température constante de 22°C, les pler_lymphes placées a :me
shotopériode fixe de 14 h, complttent leur diapause dans le meme
{emps que celles placées & 20°C. Mais, & I'obscurité, la plupart des
individus meurent & un age avance.

TABLEAU XI.

Temp. Photopériode Ne Mort & | D. levéea Moyenne tt
il
172 167 j ]
173 107 j
22C 14 h 174 76 116 j
' 175 185 j
176 3j-
177 3]
RTINS 167 j
220C oh | 179 | 193 j
180 10 j
181 159 j

L'entrée en diapause.

Qu’est-ce qui détermine une larve de N. fossor a entrer en dia-
pause ?

1°) Le réle du mode de vie des larves :

TABLEAU X Les ceufs une fois pondus, quelles? sont les conditions extérieures
: v soumises les larves ? )
Temp: || Photodrot al Hortd | D levées Moyenne ‘ull)\(;([)llll:llslsq)s}())::ons d’abord cue les pz}rgnts sont en bonne santé et
s'occupent normalement de leur progéniture et qu il y;a de 1;1 nodlg-
135 150 j riture en quantité suffisante (cgndltlon toujours 1.eallsua en e‘ et:vab eé
200G 0h 136 159 J 135 i Cela étant, il reste deux variables principales : la température
J J ‘ ; i ) . .
137 - 983 . E::Otteol\g;)?lzgfll‘e n’a pas été étud'iée systématiqument. I:es dlvglzses_
i T couvées ont été élevées a des températures compatibles avec un deve
= 7 ' loppement correct, relativement stables durant la croissance. puis-
139 165 j e que le développement ne dure qu'une di%ame de’ jours, et variant
200C 14 h 110 105 1 116 j pour les différentes couvées entre 19°C et 23"(_3. -
| B o) ' La photopériode par contre a été étudice s_o'lgzneusement. La crois-
d 120 sance larvaire peut avoir lieu 4 une photopériode absolue plus ou
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TABLEAU XII.
A. Larves en croissance en photopériode croissante. - )

R ——

Valear moyenne de |Valeur moyenne de lal ~nombre de
“la photopériode au |photopériode au cours larves
cours de la croissance du développement :
10 h 13 h 30 12
10-h: 30 14 h
. it h 14 h 40 6
Prénymphes en .
photopériode 12 h 14 h 15
issant
crotssante 12 h 30 14 h 50 18
14 h 15 h 15 53
16 h 13 h 11
10 h 0h '
Prénymphes a 11 h 0 h
Pobscurité
12 h 0h
Prénymphes en '
photopériode 11 h 12 h 5
décroissante

TABLEAU XIIL |
B. Larves en croissance en photopériode décroissante.

Valeur moycune de |Valear moyenne de la Nombre de
la pholopériode au photopériode au eonrs| “ 7y rac
cours de la croissance| du développement e
9h 10 h
10 h 10 h 30 82
11 h 30 9 h 15 30
Prénymphes en 12 h 12 h 5
photopériode - -
décroissante 12 h 30 9 h 30 34
- 15 h 30 12 h 10
16 h 12 h 39
: 16 h 13 h 15
Prénymphes a 12 h 0h 10
I'obscurité ‘
" Prénymphes en
photopériode i2 h 14 h 40 5
croissante

J. P. ROUSSEL. Praxcue: IL

PrancHe II. — Necrophorus fossor Er.

a) &4 gauche : prénymphe de 10 jours en diapause ;
a droite r prénymphe de 2 jours en diapause.
b) Jeune nymphe. :
¢) Maile adulte.
~ d) Femelle adulte.
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moins élevée. D’autre part cette photopériode peut étre croissante
ou décroissante. Les larves elles-mémes, deés leur prénymphose,peu-
vent étre placées soit & 'obscurité, soit en photopériode croissante,
soit en photopériode décroissante, la valeur absolue moyenne de la

photopériode variant elle-méme dans les limites naturelles entre 8 h
.et 16 h 30.

Les photopériodes envisagées dans les expériences décrites sont
toutes des photopériodes de lumicre du jour.

Dans tous les cas les larves entrent en diapause.-

Ainsi done, dés quune larve de N, fossor est éclose, quelles que
soient les conditions de photopériode et de température compatibles
avec la vie qui régneront au cours de sa croissance et lors des pre-

miers jours de sa vie prénymphale, on sait qu’elle entrera en dia-
pause.

Cela semble signifier que la diapause est déterminée avant la nais-
sance de la larve.

1°) Le réle du mode de vie des parents.

Il est donc nécessaire maintenant d’examiner les conditions aux-
quelles sont soumis les parents des larves qui entrent en diapause, .

[y

de leur éclosion jusqu’a la ponte.
a) Croissance larvaire.

En conditions naturelles, la croissance larvaire a toujours lieu en’
photopériode décroissante (Septembre, Octobre) pour une photopé-
riode absolue moyenne d’environ 11 h. Nous avons obtenu un bon
nombre d’individus dans ce cas au laboratoire.

Mais certains autres ont accompli leur croissance larvaire en Juil-
let et Aodit avec une valeur absolue de la photopériode élevée (16 h
a 14 h).

Toutes les larves issues de tels parents entrent en diapause.

Nous avons observé récemment le développement des descendants

de quelques adultes qui avaient grandi en photopériode croissante :
ils entrérent aussi en diapause.

TABLEAU XIV.

Parents Progéniture
: Phot. moy. Nombre | Prén h
‘o . ymphose
N Croissance larvaire Iapg':]a(:)?utse Nymphose de larves | des larves
Q 156| 1 au 11 Mars 64 25.8.64 o 19.11.64 ‘
J 155/ 1 au 11 Mars 64 | 11 h 30 | 12.8.64 T 19'10'64
Q 159| 1 au 11 Mars 64 | 25.8.64 o
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b) Vie prénymphale.

Les parents peuvent ici se diviser en quatre groupes :
~— vie prénymphale d’Octobre 4 Mai (semblable & la Nature) ; Ia
photopériode est successivement décroissante puis croissante (de

111 & 8 h puis de 8 h a 15 h), 1a valeur absolue moyenne étant de
10 h 30 ; :

— vie prénymphale de Juillet 4 Décembre ; la photopériode est
décroissante (de 16 h a 8 h), la valeur absolue moyenne étant de
12h; ' :

— vie prénymphale de Juillet & Janvier ; 1a photopériode est dé-
croissante, puis un tout petit peu croissante (de 16 h 4 8 h puis de
8 h a9 h), la valeur absolue moyenne étant de 11 h 30 ;

— vie prénymphale de Mars a Aot ; 1a photopériode est crois-
sante puis un peu décroissante (de 11 h 30 4 16 h 30 puis de 16 h 30
4 14 h), la valeur absolue moyenne étant de 14 h 30.

Dans les quatre cas énumérés, les descendants entrent en dia-
pause.

c) Ponte.

Les parents peuvent pondre en photopériode décroissantoe - Sep-
tembre et Octobre (11 h), Juin (16 h 30), Juillet (16 h), Mars (11 h 30
expérimentalement) ou en pholopériode croissante : Février (10 h),
Mars (12 h), Avril (13 h 30). 11 n’y a pas de différence chez les descen-
dants qui entrent tous en diapause.

Les conditions photopériodiques décrites et auxquelles sont sou-
mis les parents, soit pendant leur croissance larvaire, soit pendant

leur vie prénymphale en diapause, soit lors de Ia ponte, sont trés
diverses.

La photopériode, en effet, ne varie pas simplement de sens (crois-
sante ou décroissante), mais ses valeurs absolues sont différentos et,
sans recouvrir totalement I’échelle des possibilités de variations,
elles sont suffisamment diverses pour que P'on puisse penser que la
photopériode en général ne joue pas de role important sur les
parents dans le déterminisme de la diapause de leurs descendants.

La rupture de la diapause.
1°) Rupture naturelle.

Parmi les cas étudiés nous avons des diapauses qui sont survenues
dans des conditions différentes ct qui ont ¢té rompues naturellement,
c’est-a-dire sans intervention, 4 des moments différents, sous des
conditions de température et de photopériode différentes.

a) Début de la diapause en Seplembre - Octobre : basses photo--
périodes décroissantes, températures (15°C) décroissantes ; rupture
en Avril-Mai : hautes photopériodes croissantes, températures (15°C)
croissantes. Photopériode : moyenne durant la diapause : 10 h 30.
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b) Début de la diapause en Juillet-Aoiit : hautes photopér’iodes
décroissantes, températures (22°C) assez stables ; ruptu're en Décem-
bre-Janvier : basses photopériodes décroissantes ou croissantes, tem-
pératures (18°C) assez stables. Photopériode moyenne pendant la
diapause : 12 h.

¢) début de la diapause en Février - Mars : moyennes photop'é~
riodes croissantes, températures (17°C) en hausse ; rupture en Juil-
let - Aoat : hautes photopériodes décroissantes, températures (22°C)
stables. Photopériode moyenne pendant la diapause : 1,4 h.

La rupture naturelle de la diapause semble assez ipdependante_de
la température (15°C, 18°C, 22°C) et de Ia ph(’)tf)perloc?e (e.lle a lieu
en photopériode croissante comme en phot_operlode decr‘mssante et
sous des valeurs moyennes de la photopériode de 10 h 30, 12 h et
14 h). . ‘ .

Nous avons vu que la mise des larves a 1’obscurité ou a un jour
de 14 h n’avait aucun effet sur la rupture de la diapause. .

De méme le froid, qui allonge d’ailleurs la diapause, ne saurait
intervenir puisqu’en b) la diapause est rompue sans que la tem-
pérature soit descendue au dessous de 19°C entre Juillet et ﬁq
Novembre. . ‘ '

La diapause est donc trés résistante a la photoperlogie et a la tem-
pérature. Nous ne savons pas quel est le facteur qui détermine la
reprise de I'activité.

2°) Rupture expérimentale.

a) Implantation de cerveauz actifs.

Nous possédons dans nos élevages deux espéces de '?Iecrophorqs :
N. fossor que nous ¢tudions ici et N. vespillo L. qui n’a pas de dia-
pause. )

TABLEAU XV,

& N;‘%i“ » Type d’expérience Levée diapause a Mort & Moy. D.
E 93 + C actif &4 J 19 J 87
| o4 + C actif a J 19 125
9% || fCactifalta2 J4 86 j
97 + C actif 2 J 2 J 88 ' ‘
99 | fCactifal2 J 84
83 | f musclea 19 7152
T -+ muscle 4 J 19 J 152 150 |
86 témoin non opéré | J 149
| H‘*IBIM> témoin non opéré J _148

BULL. SOC. ZOOL. FRANCE, Xc, N° 1, 1965, . 6
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Les cerveaux actifs sont prélevés sur des larves de stade III en
début de prénymphose de N. vespillo.
Le cerveau actif de N. vespillo rompt la diapause de N, fossor.

b) Implantation de cerveaux de N. fossor :

Nous savons (CLOUTIER et alt., 1962) que chez Ostrinia nubilalis
la diapause peut étre levée par implantation d’un cerveau de larve
en diapause. Nous avons voulu examiner s’il en était de méme chez
N. fossor. Nous avons donc implanté 4 des larves en diapanse des
cerveaux d’autres larves de méme espéce en début de prénymphose.

Dans un certain nombre de cas une grande mortalité, due a un
inecident technique (qualité de I'eau distillée servant a la préparation
du Ringer) a eu lieu. Néanmoins une expérience concluante au
nioins a pu étre réalisée.

TABLEAU XVL

Ne ) Type d’expérience Levée diapause a :1 Mort & EMoy. D.
206 ~+ C. N. fossor a I 5 j 10

207 | » J 108 -

208 »- J 79

209 » J167

210 » J 133

211 » J 116 110 j
212 » J 119

213 » j 130

214 » J 119 o

215 - » J 61

26 | » T 86

217 |  Témoin opéré J 116 o R
218 ¢ » J 75

219 » J 113

220 » J 61 101 j
221 » J 124
222 » J 106

223 » J 114

L’analyse statistique faite au moyen du test t montre qu’il n'y a
pas de différence significative. )

Chez N. fossor la surcharge d’un cerveau supplémentaire frére ne
suffit pas a lever la diapause comme chez Ostrinia nubilalis.

o g
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¢) Implantations d’autres cerveaux :

Nous avons essayé d’implanter des cerveaux de Locusta migra-
toria et de Melolontha melolontha. Beaucoup d’animaux sont morts
par suite de Pincident préeédent et une autre couvée a ¢té ’em'nhie
par la moisissure blanche. Seuls quelques animaux ont survécu.

TABLEAU XVII.

Type d’opération Diapause levée a : 1

\ i
; 266 + C Melolontha stade 111 J 58
Y T —{—_(W]- Locusta stade 11 | J 81
o000 + C Locusta stade III ‘l J33

! "7“”301“'*% +“C Locusta stade 111 1 J 33

L’implantation de cerveaux actifs étrangers semble rompre la dia-
pause. Des ¢tudes plus complétes sont en cours.

DiscuUssION.

La diapause de Neccrophorus fossor répond bien a4 la définition.
générale : un arrét de développement imposé de Iintérieur et qui

“se maintient de lui-méme.

Dans un tel processus physiologique, il y a deux moments parti-
culierement importants : 'entrée en diapause et la rupture de.la
diapause. i '

Ces phénoménes, de méme que la diapause sous ses autres aspects,
ont ¢L¢ étudidés par de trés nombreux auteurs que nous n’avons pas
lintention de citer (voir Lers 1955-56 et ANDREWARTHA 1952),

1l existe par ailleurs, en ce qui concerne la diapause, deux caté-
gories d’Insectes ; ceux qui, comme N. fossor, ont une diapause a
chaque génération et les autres olt la diapause n’a lieu qu’a cer-
taines générations et est induite de maniére relativement simple par
la photopériode, la température, la nourriture, ete...

Des nombreuses ¢tudes sur le déterminisme de la diapause (voir
Fuzeau-BrarscH, 19610, il ressort que les méeanismes mis en jeu
sonl trés divers : photopériode (Leptinotarsa, Coccinella, p. ex. pour
les Coléoptéres), température (Diataraxia, Metatetranychus), séche-
resse (Austriocetes), nourriture (Ephestia), conditions de vie de l.a
la femelle (Spalangia), influence des saisons sur la femelle, condi-
tions subies pendant 'embryogenése de la mére (Bombyux)...

Mais il faut remarquer que, bien souvent, ces conditim}s inter-
viennent sur le pourcentage de diapause, mais non sur le fait absolu
de diapause ou de non-diapause. '

*
w&
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De plus en plus actuellement, on montre le role prépondérant de
la photopériode sur I'induction de la diapause.

Chez Necrophorus fossor nous avons examiné les possibilités d’ac-
tion de la photopériode, au sujet du déterminisme de la diapause,
sur les larves et sur leurs parents. Certaines couvées ont ¢té élevées
au printemps (4 des photopériodes croissantes moyennes), d’autres
4 Pautomne (4 des photopériodes décroissantes moyennes). Dans les
deux cas, la totalité des larves entre en diapause. Le sens de varia-
tion de la photopériode est donc sans effet sur le déterminisme de
la diapause. Mais nous avons également montré ue des larves ¢le-
vées sous des valeurs de photopériodes absolues ¢élevées (16 h) en-
traient en diapause de la méme manicre que des larves ¢levées sous
des valeurs absolues de photopériodes basses (10 h). La valeur ab-
solue de la photopériode n’intervient donc pas dans le déterminisme
de la diapause. '

Nous sommes toujours restés dans des conditions naturelles, c’est-
a-dire des conditions qui peuvent se produire dans la Nature. Dans
ces conditions la photopériode, soit par soir sens de variation, soit
par sa valeur absolue, ne joue aucun role au moment de la crois-
sance larvaire et des premiers jours de la vie prénymphale sur le
déterminisme de la diapause des individus considérés.

Les parents des larves devant entrer en diapause ont ¢té soumis
4 des conditions photopériodiques diverses, tant en ce qui concerne
les variations de sens que de valeurs absolues. Dans tous les cas,
tous les descendants sont entrés en diapause.

Il est donc trés peu probable, dans les conditions naturelles, que
la photopériode ait un role dans Pinduction de la diapause.

De plus, il est également peu probabie qu’il v ait une action de Ia
température. La diapause semble inhérente a T'espéce ot son déelen-
chement indépendant des conditions extérieures.

*
w%

. Pour ce qui est de la durée de la diapause, nous trouvons une
interférence trés complexe de la photopériode el de la température.

A photopériode constante, les variations de valeurs absolues de Ia
température jouent un role sur la durée de la diapause. A Pobscurité
totale et & 16°C, les prénvmphes ne peuvent compléter leur dia-
pause ; elles meurent & plus de 200 jours. A 20°C, la dinpause ost
rompue aprés 135 jours. Cependant a 22°C, la plupart des individus
meurent & plus de 150 jours. : ,

Avec une photopériode constante de 14 h, la plupart des indi-
vidus placés & 16°C meurent & plus de 200 jours; ceux placés a
20°C et &4 22°C se nymphosent au bout de 116 jours.

Nous voyons tout:d’abord que la lumic¢re n’est puas néeessaire pour
que le développement reprenne. Dans de bonnes conditions de tem-

* pérature (20°C), les individus placés & I'obscurité ne se nymphosent

quavec un peu de retard sur ccux placés & 14 h de photopériode (135
contre 116 jours). '

-
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Mais si la température n'est pas constante et varie entre '17“C.et
93°C, avec une moyenne de 20°C, on constate qu'a I'obscurité la dia-
pause est beaucoup plus longue (224 jour's). o o

Autrement dit, les variations de température, a I'obscurité, pour
une température moyenne favorable, allongent la diapauSE.. ,

A une température fixe de 16°C, les individus & 'obscurite meu-
rent au bout d’une trés longue diapause. $’ils sont soumis a une
photopériode de 14 h, la plupart meurent néanmoins encore apres
une trés longue diapause. Clest done quwa la telxipel'zlture fixe de
16°C 'augmentation de photopériode ne suffit pas a elle seule pour
compléter la diapause dans de bonnes C(.)nclltl(‘)n?. .

Cependant les individus passant leur diapause 2 des 't'emp.er_a'tt‘xres
variables de 7°C a 19°C (moyenne 11,6°C, ce qui est bien inférieur
4 16°C) sc nymphosent au bout de 178 jours. La diapause est longue
mais elle se termine. ‘ ' )

Les expériences failes en photopériodes et en températures varia-
bles peuvent se résumer dans le tableau suivant.

TABLEAU XVIIL

K y !

. 10 h 30 l 11,60 C 1\ 178 j Hl

T | 21,20C 145 1;
e 200C ‘ 158 \‘i
T | 19°C 1803 |
T T | 19,20C Lmj “i
T 14 1 40 | 200 C | wsy

Si nous mettions a part la dernicre expérience — ce (ui ne SE‘lu.I‘alt
se faire —on pourrait conclure d un ra.pport entre la photopériode
moyenne journalicre et la durée de la diapause. o

Plus vraisemblablement, il existe une relation comphq,uee qui doit
dans la plupart des cas, unir la phot'opérlo.de‘, la tempe{‘ature et la
durée de la diapause. Mais cette relation doit etre elle-méme suseep-
tible d'étre influencée par autre chose, ce qul explique le fait quavec
une photopériode tres favorable (14 h 40) et une bonne température
(20"C) on ail une diapause assez longue. . ‘

Dans les autres cas, on peut relier la durée d_e la diapause a l'a
photopériode moyenne en faisant 11—‘,11 — si besoin est — lai tem'l.)fai
ralure ; ainsi pour la troisi¢nie experience du tubleau XVIII ce serail
la température de 20°C qui produirait une dmpm‘lse polus longue qu'a
la seconde expdrience ol la température est de 21,2°C. ' ‘

Si elles jouent un role sur la durée de la diapause, la temperz}u}le
et la photopériode interviendraient selon des processus coimpiexes
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donnant tantdt le -plus grand réle a 'une puis & 'autre suivant les
conditions extérieures et agissant, d’aprés le milieu ambiant, a la
fois par leurs valeurs absolues et par leurs varialions.

%

L’agent principal de la rupture de la diapause est souvent le froid
(WILLIAMS, 1947). Depuis, ceci a été retrouvé chez de nombreux In-
sectes : Pyrrhiocoris apterus (Pouvreau, 1963), Pegomyia betae et
P. hyoscyaini (MISSONNIER, 1958), Chrotophila brassicae (MiSsON-
NIER, 1960), Mormoniella vitripennis (SCHNEIDERMANN, 1956), ete...

Cependant, chez Necrophorus fossor, la diapause peut trés bien
se terminer sans que lindividu ait été expos¢ a de basses tempéra-
tures et, au contraire, Pexposition a de telles températures, allonge
la diapause dans des proportions plus ou moins grandes — parfois
trés importantes — suivant les expériences. CORBET (1956) avait dé¢ja
montré que la larve d’Anax imperator wavait Pas besoin de passer
par les températures d’hiver pour rompre sa diapause. D’autre part
Hmaka avait également observé chez Luehdorfia japonica que les
températures basses allongeaient Ia diapause. Si done, un tel phéno-
meéne n’est pas encore trés courant dans la bibliographie. il n’est pas
exceptionnel. A

Le froid étant écarté comme facteur de rupture, on peut envi-
sager la photopériode et la température. Mais ceci ne nous apporte

‘rien non plus. La rupture de la diapause a licu apros 178, 148, 125
jours, quelles que soient les conditions de photopériode et de tem-
pérature avant, pendant et & la fin de la diapause, ¢tant entendu que
si la température est trop basse, la diapause esl allongée. Les géne-
rations successives montrent un raccourcissement dans la durée de
la diapause. I est encore trop tot pour pouvoir se prononcer valable-
ment sur un tel phénoméne. :

On peut donc encore noter que la rupture de la diapause a lieu —
avec un retard sur les témoins — a Pobscurité totale. Par contre clle
est empéchée par une température constanle inféricure ou ¢égale a
16°C au cours de la diapause.

L’implantation d’un cerveau actif (de jeune prénymphe) d’une
espéce voisine (N. vespillo) qui ne présente pas de diapause, rompt
la diapause de la prénymphe de N. fossor. Cette action entre dans le
schéma général de la rupture de la diapause chez les Insectes (WiL-
LIAMS, 1946-52 et d’auitres...).

Par contre 'implantation d’un cerveau supplémentaire d’une larve
soeur - a une larve en diapause ne produit aucune reprise du déve-
loppement. Comme dans les implantations effectuées par CrouTier

.et coll. (1962), Ies cerveaux implaniés ont été dans de nombreux cas
endommaggés. Il ne semble donc Pas que la « brain barrier », ¢’est-a-
dire la barri¢re entre les cellules neuroséerétrices du cerveau et le

systéme circulatoire soit en cause dans la rupture de la diapause
chez N. fossor. ’ '

e RS
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Nous avons pu dans quelques cas rompre lz'x (il‘zq‘)zlill.?;;l(“l:na?; (f{);';(():
yar implantation de cerveaux de larve‘s ‘(‘le g»ie,r;llesn(oln; en ce_;veau
lontha, Coléoptere et Locusta, Ortllopt'm_e‘). Jhor
induisant Ia diapause n’est uonc pas spécifique.

&
E3

Le processus est le méme cue che’z 185151[.11‘t.res Ir:lslfc(l;e;\elz;ﬁ
diapause provient vraisemblablement d‘mi; '(Llle}EI-l:ﬁ(iitions veau
qui est comblée aprés un certain temps. N :u? le c nditions aia—
rieures ne semblent pas intervenir dans le (‘1(,(, en‘c 1@{1}; L ¢ )‘u;se 4
pause et semblent peu en cause d‘ans sa 1uptule.nn;xlifcestla(tio.n de
Necrophorus /'oss'(n" appar,alt plutot commnle une s
patrimoine héréditaire de 'espece.

Abstract.

‘ \ i 1i of the
ixperiments and observations has been done on the diapause
T f Ne s fossor Er. )
cenymph of Necrophorus fos . , "
1)I'Ll“rllf\e Clvclc of N. fossor is not any more annual m‘)tl:e labolraf_c;xl']_\ nc:\ot?,ra]
tions, with temperatures varying between 17° and 23°C im(o;‘itle.d ';}‘10rtlv
ph()i(’)pcriod The diapause is shorter and the eggs are dep ; 3
er the metamorphosis., . The
a“!;lll the prenymphs of N. fossor pass throulghtthfe ﬂdlat}z‘rl:sg‘rature
3 i y e .
inning iapause seems to be independant o 1 :
begginning of the diapause s LA
'm?lhthc pl:ot()périod to which were exposed the paye?’tst,hzh%:;iadavs e
voune larvae during the period of growth or during 3
. bl g
the prenymph. ) ) - . ind the
Tllw length of the diapause is dependmg.of.the Photoperllodmt ' the
re | 'y ¢ . way. It is significatively prolongate ;
teaperature in a very complex way. N S]'ﬁP eatively pro o tained
. ratures ¢ scurity, but diftfere sults
the low temperatures and ob v, di ¢ e ore oblained
when the temperature and the photoperiod were kept con _
e i i rination
The low temperature has not an 1mp0rtant_ mﬂuencilonitllllle ltae:tr;tion n
of diapause. This termination can be obtaymed b‘yl 1Ie orpthe atlon o
an active brain of a young prenymph 9f N, UesI_)zl o f" O e e m of
the larva of cockehafer or locust. The. implantation of a
a young prenymph of N, fossor has no influence.

(Laboratoire de Biologie Générale,
Faculté des Sciences, Strasbourg).
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