POLYMORPHISME ET PERFORMANCES AU COMBAT CHEZ
LES MALES DE LUCANE CERF-VOLANT (LUCANUS CERVUS)
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SUMMARY. — Differences in fighting behaviour between male morphs of the stag beetle Lucanus
cervus. — Non linear scaling relationships between extravagant characters and adult body size in
numerous males of insects, particularly beetles, suggest that heterogeneous selection contexts shape dif-
ferently the males according to their final body size and that behavioural tactics also depend on body
size. We investigate the relationships between fighting behaviour and body size in the European Stag
beetle Lucanus cervus using an experimental approach. In 5 experimental boxes, 10 different males
were observed during 120 minutes and all male/male aggressive interactions were noted. Body size
explained a large part of the linear hierarchy we detected during the experimental trials. Our results sug-
gest the existence of a threshold body size determining the occurrence of exacerbated aggressive beha-
viour. The outcome of a male-male contest depends strongly on the body size difference between the
two rivals. If the aggressor is the largest of the two males, he wins certainly the contest but the outcome
of the contest becomes uncertain if the aggressor is the smallest of the two males, Therefore, in our
population, the threshold body size of aggressivity corresponds to the size at which an animal has a high
probability to fight with a smaller sufferer and then, to win the contest.

RESUME. — Chez de nombreuses espéces d’insectes en général et de coléopteres en particulier, les
males présentent des caractéres sexuels secondaires exubérants, liés a la taille corporelle des animaux
par des relations allométriques complexes, non linéaires. Ces dernidres sont responsables d’un polymor-
phisme chez les miles et suggérent I’existence de pressions de sélection variables, fonctions de la taille
adulte et soutenues par des stratégies comportementales dépendantes aussi de la taille. Dans ce travail,
nous nous sommes intéressés aux relations existant entre les comportements agressifs et la taille corpo-
relle du Lucane cerf-volant Lucanus cervus en développant une approche expérimentale. Cinq groupes
de 10 maéles chacun ont été observés pendant 120 minutes et toutes les interactions agressives entre
miles ont été notées. La taille corporelle explique une large part de la hiérarchie linéaire détectée pen-
dant la procédure expérimentale. Nos résultats suggerent 1’existence d’une taille corporelle seuil au dela
de laquelle I’agressivité des méles devient exacerbée. L’issue d’un combat entre méles dépend forte-
ment de la différence de taille entre les deux rivaux. Si I’agresseur est plus grand que 1’agressé, le com-
bat se solde trés généralement en sa faveur alors que si 1’agresseur est plus petit que 1’agressé, ’issue du
combat devient incertaine. Ainsi, au sein de notre population d’étude, la taille seuil d’agressivité corres-
pond a la taille & partir de laquelle un animal présente une grande probabilité de rencontrer un animal
plus petit que lui et de sortir vainqueur d’un combat.
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L’étude du dimorphisme sexuel offre d’excellentes opportunités pour comprendre
quels sont les mécanismes de sélection & I’origine de la structure corporelle des organismes
(Darwin, 1871 ; Andersson, 1994). Ainsi, les différences de taille entre males et femelles,
le développement de caractéres extravagants au sein d’un sexe (e.g., armement, couleurs
brillantes, etc.), ou des différences plus subtiles d’organisation (e.g., chémo-récepteurs ou
structure cérébrale) ont été analysés au sein de nombreux taxons d’un point de vue évolutif
(Butler, 1967 ; Breedlove, 1992 ; Andersson, 1994 ; Konishi, 1994 ; Jacobs, 1996 ; Wilkin-
son et al., 1998). Les études inter- et intra-spécifiques permettent d’évaluer 1’influence res-
pective des différentes forces de sélection a 1’origine du dimorphisme sexuel (sélection
sexuelle, sélection pour la fécondité et divergence de niches ; Darwin, 1871 ; Arnold, 1983,
1994 ; Arnold & Wade, 1984 ; Shine, 1989, 1990 ; Bonnet et al., 2000).

Chez de nombreuses especes d’insectes sexuellement dimorphes, les males présentent
des morphologies extraordinaires généralement reliées 4 des mécanismes de sélection
sexuelle (Darwin, 1871 ; Emlen & Nijhout, 2000). Au moment de la reproduction, les méles
présentant les caractéres sexuels secondaires les plus développés sont avantagés dans les
confrontations directes avec les autres méles (mécanismes de sélection intra-sexuelle) et/ou
sont préférés par les femelles (mécanismes de sélection inter-sexuelle). Ces différents
modes de sélection sexuelle peuvent d’ailleurs avoir des effets synergiques ou antagonistes
sur I’évolution des caracteres sexuels secondaires des insectes (Bonduriansky & Rowe,
2003). Cependant, ces especes sont souvent caractérisées par des populations de males
polymorphes, présentant de fortes variations de taille et de structure corporelle (Paulian,
1935 ; Emlen, 2000 ; Emlen & Nijhout, 2000 ; Palestrini et al., 2000 ; Tatsuta et al., 2001).
On y trouve a la fois des individus de petite taille, présentant une structure corporelle rela-
tivement « normale », et des individus de trés grande taille avec des caractéres sexuels
secondaires exacerbés. Ces variations de morphologie au sein des populations sont souvent
accompagnées de relations allométriques non linéaires (logistiques, sigmoidales ou avec
point de rupture) entre la taille corporelle et des structures corporelles particuliéres (carac-
teres sexuels secondaires) (Eberhard & Gutierrez, 1991 ; Emlen & Nijhout, 2000). Elles
s’accompagnent généralement de variations paralléles dans les stratégies de reproduction
(stratégies de reproduction alternatives) (Crespi, 1988 ; Eberhard, 1982 ; Brown & Barta-
lon, 1986 ; Siva Jothy, 1987 ; Emlen, 1997a ; Moczek & Emlen, 2000). D’un point de vue
ultime (Mayr, 1961), elles témoignent d’un contexte de sélection hétérogéne, favorisant des
stratégies de reproduction et des plans corporels optimaux dépendant de la taille adulte
(Emlen & Nijhout, 2000). D’un point de vu proximal (Mayr, 1961), les variations de taille
observées entre adultes résultent de différences dans les conditions de développement lar-
vaire (Chapman, 1982 ; Blanckenhorn, 1991 ; Emlen, 1994 ; Iguchi, 1998 ; Imasheva et al.,
1999) et les variations dans la morphologie des maéles traduisent le fait qu’au moment de la
métamorphose, la quantité d’énergie allouée au développement des différents traits phéno-
typiques dépend de la taille adulte finale (Eberhard, 1982 ; Emlen, 1994, 1996 ; Stern et al.,
1999).

Chez les Lucanidae, les mandibules trés développées sont reliées 2 la taille corporelle
par des relations allométriques complexes (Huxley, 1931 ; Clark, 1977 ; Eberhard & Gutier-
rez, 1991 ; Knell ez al., 2004) et sont utilisées comme armes lors des conflits entre méles
(Darwin, 1871 ; Arrow, 1951 ; Mathieu, 1969 ; Otte & Stayman, 1979).

L’objectif de ce travail est de décrire les relations existant entre taille, structure corpo-
relle et comportement d’agressivité chez les méles de Lucane cerf-volant européen Lucanus
cervus. Nous supposons que, si les mandibules sont reliées 2 la taille corporelle par une rela-
tion allométrique complexe, non linéaire, 1’agressivité des méales devrait é&tre relide 2 la
taille corporelle par une relation aussi complexe. Dans ce but, nous avons a répondre a plu-
sieurs questions :

1. Quelle sont les caractéristiques biométriques de la population étudiée et les relations
allométriques précises reliant la taille des mandibules et la taille corporelle ?

2. Quelle est la relation entre 1’agressivité des males et leur taille et structure
corporelle ?

3. Quelle est la relation entre le succés des males au combat et leur taille et structure
corporelle ?
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MATERIEL ET METHODE

ESPECE ETUDIEE ET ZONE D’ETUDE

Les Lucanidae (Coleoptera) forment une famille de coléopteres xylophages ou sapro-xylophages comportant plus
de 1300 especes réparties sur tous les continents. Cette famille est représentée en Europe par 17 especes (Paulian,
1941 ; Baraud, 1993). Le Lucane cerf-volant Lucanus cervus est le plus gros coléoptére d’Europe, cantonné aux
milieux forestiers tempérés décidus. Les larves se développent pendant deux 2 cing années consécutives dans le bois
mort. La période d’activité adulte, estivale, est de courte durée et présente de fortes variations entre les localités.

Notre zone d’étude se situe en forét de Chizé (46°07°30”’N, 00°20°30”°W), dans I’ouest de la France. It s’agit d’un
magsif forestier de 5 000 ha, constitué de peuplements décidus dominés par Quercus robur, Fagus sylvatica et Carpinus
betulus. Dans le massif de Chizé, les adultes de Lucane sont observés de juin a septembre (obs. pers.).

MESURES

Les animaux vivants utilisés au cours des expérimentations ont été mesurés au moment de leur capture 2 I’aide
d’un pied a coulisse €lectronique (grécision £ 0,01 mm). Comme la largeur maximale du thorax est fortement corrélée
a la longueur totale de I’animal (R“= 0,84 ; F1,51 =269 ; p <0,001) et plus facile & mesurer sur le terrain, nous avons
utilisé ce caractére biométrique comme un estimateur de la taille corporelle des animaux manipulés. Afin de
caractériser les relations allométriques précises entre la taille corporelle et la taille des mandibules des males, nous
avons mesuré les nombreux individus trouvés morts sur le terrain, restes de prédation. La taille corporelle est estimée
par la largeur du thorax pour pouvoir comparer les résultats avec ceux obtenus chez les animaux mesurés vivants. La
taille des mandibules est mesurée de la base de la mandibule, extraite de la téte, 3 son extrémité apicale. Toutes les
mensurations ont ét€ réalisées a I'aide d’un pied a coulisse électronique (précision = 0,01 mm). La répétabilité des
mesures a été estimée en mesurant les variations obtenues entre deux séries de mesures réalisées sur un &chantillon de
30 individus différents, mesurés chaque fois dans un ordre aléatoire. Les variations obtenues sont inférieures 2 5 % en
ce qui concerne la largeur du thorax et 1a longueur des mandibules.

COMPORTEMENT D’ AGRESSIVITE

Nous avons analysé I’effet de la taille corporelle sur les performances au combat des males de Lucane cerf-volant.
Cinquante males ont été capturés, mesurés et marqués individuellement par un numéro inscrit sur le thorax a ’aide de
Typex. Ces males ont été regroupés aléatoirement par dix dans des bacs plastiques de 500 mm x 400 mm. Des
observations focales (Altmann, 1974) de 40 minutes ont été réalisées, entre 21 h 30 et 22 h 30, ce qui correspond 2 la
période d’activité maximale des animaux sur le terrain (von Ubersax, 2001 ; obs. pers.). Ces expérimentations ont été
reconduites trois soirées consécutives pour chaque groupe expérimental (durée totale d’observation : 120 minutes par
groupe). Toutes les interactions entre males ont été notées. Les individus ont été isolés entre chaque séance
d’observation dans des bacs individbiels garnis de terre et de débris végétaux leur fournissant des abris. Cette procédure
expérimentale reproduit approximativement la situation naturelle : les femelles réceptives sont souvent observées
entourées de plusieurs miles compétiteurs (jusqu’a plusieurs dizaines) entrant en conflits violents (Darwin, 1871 ;
Arrow, 1951 ; Mathieu, 1969 ; Otte & Stayman, 1979 ; von Ubersax, 2001 ; obs. pers.). Lors de chaque séance
d’observation, nous avons noté qui initie le conflit, et qui gagne le combat. Nous avons considéré que le perdant était le
méle qui s’échappait ou celui qui avait été saisi entre les mandibules de 1’adversaire et rejeté au loin. Nous avons ainsi
enregistré 1 239 interactions entre les différents males. Lors de chaque combat, un score a été attribué 2 1’agresseur :
+ 1 si ce dernier gagnait le combat, — 1 5°il perdait le combat, 0 si I'issue du combat demeurait incertaine (e.g les deux
protagonistes s’en allant chacun de leur ¢5t€). Nous avons ainsi calculé un score moyen au combat pour chaque dyade
observée (agresseur et agressé). .

Nous avons test€ la linéarité de la hiérarchie entre les méles au sein des cing groupes expérimentaux en utilisant le
logiciel MatMan. Ce programme permet de déterminer la hiérarchie de dominance dans chaque groupe et d*évaluer la
robustesse ainsi que la significativité de la linéarité dans les relations de dominance observées. Dans une hiérarchie
linéaire, un individu domine tous les autres, le second domine tous les individus sauf le premier et ainsi de suite. Le
programme calcule I’indice de linéarité de Landau (h), I'indice h' (indice de linéarité corrigé pour les relations
inconnues), le coefficient Kendall de linéarité (K) et une série de paramétres descriptifs additionnels.

L’indice de linéarité de Landau (h) par matrice carrée est calculé selon la formule suivante :

h= 12 i(S —l(N—l))2
N3 "N i=1 b 2
ot N est la taille du groupe observé (ici 10) et S;est le nombre d’individus dominés par I’individu i (Landau,
1951 ; Martin & Bateson, 1993). Lorsque toutes les relations entre individus d’un groupe ne sont pas connues, le degré
de linéarité est donné par I’indice h’ :

L
N°~-N)

oll h est la valeur de l’indiéde Landau « h » calculé pour une matrice de dominance dans laquelle la valeur 1/2 a
été assignée pour les dyades inconnues (Appleby, 1983), u étant le nombre de dyades inconnues, et N le nombre
d’individus. La valeur attendue de ces deux indices de linéarité est égale a 3/(N + 1) dans une situation ol il n’y a pas
de dominance. Le nombre maximum, attendu et observé de triades circulaires peut &tre aussi utilisé pour juger de la
significativité de la linéarit€ dans la matrice. Le nombre observé de triades est comparé au nombre attendu de triades

h’=h
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par un test de Chi-carré, partant de 1’hypotheése nulle selon laquelle les relations de dominance entre individus sont
completement aléatoires. Plus le nombre de triades circulaires est faible et plus forte est la linéarité. Afin d’estimer la
significativité statistique du degré de linéarité h’ (aussi bien que du degré de non linéarité 1 —h') dans la matrice de
dominance, un test de randomisation en deux étapes a été réalisé (de Vries, 1995). Si une hiérarchie de type linéaire est
détectée, la matrice de dominance est alors réorganisée aprés 10 000 randomisations dans 1’ordre des animaux afin de
refléter au mieux la structure sociale observée dans le groupe. Un rang est alors attribué 3 chaque individu (1 pour le
dernier individu dans 1’ordre hiérarchique et 10 pour le premier).

De plus, un indice d’agressivité a ét calculé au sein de chaque groupe pour chaque individu. Il est égal au nombre
de combats initiés par un individu donné sur le nombre total de combats observés dans le groupe au cours des
120 minutes d’observations (3 x 40 minutes). De la méme facon, un indice de sensibilité 3 I’agression a été calculé. Il
est égal au nombre d’attaques essuyées par un individu sur le nombre total d’attaques observées dans le groupe au
cours des 120 minutes d’observations.

ANALYSES STATISTIQUES

Les distributions des classes de largeur de thorax et de longueur des mandibules au sei'n de la population étudiée
ont €té analysées en les comparant & une distribution théorique normale A 1’aide du test de X~ Larelation allométrique
entre la largeur du thorax et la longueur des mandibules a été modélisée a 1’aide d’une régression sigmoidale de type ;

avec yo = valeur minimale de y, X = valeur minimale de x, a = valeur maximale de y moins valeur minimale de y.

Y=Yot

Afin d’analyser les relations entre la taille corporelle et la hiérarchie de dominance, nous avons réalisé des tests de
corrélation de Spearmann. Les relations entre la taille corporelle, I'indice d’agression et I’indice de sensibilité 2
I’agression ont été analysées 2 1’aide de corrélation de Pearson. La largeur de thorax a toujours ét€ utilisée comme
estimateur de la taille corporelle. Afin de tester 1’éventualité d’un changement de pente dans la régression reliant la
largeur du thorax a I’indice d’agression, un modéle additionnel a été utilisé :

Y =fo+ B X + B,X-X) D 6
dans lequel X et Y sont respectivement la largeur du thorax et I’indice d’agression ; X% est le point de rupture proposé ;
D est égal 2 0 si X < X", D = 1 dans les autres cas ; p; est le coefficient de ré(gression. Afin de déterminer quel est le
point de rupture qui donne les meilleurs résultats, 22 valeurs différentes de X7 (différents points de rupture possibles)
ont été introduites successivement dans (1), et un R? a été calculé pour chaque modgle ainsi testé. Les valeurs
successives de X0 testées sont incrémentées de 0,5 en 0,5 mm et couvrent la totalité de la gamme de largeur de thorax
rencontrées dans notre population d’étude (de 9 2 19 mm). Les variations des valeurs de R ajustées en fonction des
différents points de rupture testés ont été modélisées 2 1’aide d’une régression polynomiale d’ordre cing ; la valeur de
X" (point de rupture) donnant la valeur maximale de R? ajusté a été déterminé visuellement (Eberhard & Gutierrez
1991).
Toute les analyses statistiques ont été réalisées & 1’aide du logiciel STATISTICA 5.1,

s

RESULTATS

POLYMORPHISME DES MALES ET RELATIONS ALLOMETRIQUES

Dans la population étudiée, la distribution des tailles corporelles (Zla largeur de thorax
étant prise comme un estimateur de la taille) s’écarte de la normalité ()5 =25,64,d.dl. =4,
p <0,001) ainsi que la distribution des tailles de mandibules (x*=64,32, d.dl.=7,
p <0,001) (Fig. 1). .

Le modele de régression sigmoidale utilisé :

N ; 25,164
24,9384 2219

y _((x—l7,533)] 0,0756
l+e L 0293

explique 90 % de la variance observée R?= 0,90) dans la relation existant entre largeur de
‘thorax et longueur des mandibules.

PERFORMANCES AU COMBAT

Une simple inspection graphique de nos résultats montre une nette relation entre la
taille corporelle et I’indice d’agression (Fig. 2). Le modele de régression linéaire explique
31 % de la variance observée (F1,48 =23,65,R“=0,31,p <0,001) alors que le modéle avec
poiznt de rupture a 13,80 mm de largeur de thorax explique 46 % de la variance observée
(R*=0,46). .

7\
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Figure 1. — Distribution des tailles de thorax et de mandibules et relation allométrique entre ces deux caractéres
au sein de la population de méles de Lucanus cervus dans le massif de Chizé. Sur les histogrammes, les axes
« N » représentent le nombre d’individus observés par classe de taille. L’effectif total est de 93 individus.
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Figure 2. — Relation entrg la largeur du thorax et I’indice d’agressivité chez les males de Lucanus cervus.
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Il n’y a_pas de relation significative entre la taille corporelle (largeur du thorax) et
I’indice de sensibilité 4 I’agression (R2 =0,00005, Fy 43 = 0,0022, p = 0,96) (Fig. 3).

0.25 —
5 ®
8 o020
g ®
)
0]
o 0.15 —
=
-]
°
0.10 -
O
n
@ ®
T
8 o005
T
£
0.00 f f T f f —
. 9 10 11 12 13 14 15
Largeur de thorax (mm)
Figure 3. — Relation entre la largeur du thorax et I’indice de sensibilité a I'agression

chez les méles de Lucanus cervus.

Une hiérarchie linéaire forte a été détectée dans chaque bac expérimental sauf un
(Tableau I), et la taille corporelle explique une large part de la hiérarchie observée (R de
Spearman = 0,69, p < 0,001, n = 40) (Fig. 4). L’issue d’un combat dépend fortement de la
différence de taille entre I’agresseur et I’agressé (R Spearman = 0,38, p < 0,001) (Fig. 5).
Sil’agresseur présente un thorax plus large de 1 mm ou plus par rapport a I’agressé, le com-
bat se solde en sa faveur. Quand la différence de taille entre agresseur et agressé diminue
ou méme s’inverse, le score moyen au combat diminue lui aussi et I”incertitude dans I’issue
du combat augmente (représenté ici par 1’écart-type autour du score moyen au combat).

TABLEAU 1

Résultats des analyses de dominance hiérarchique obtenues par.observations comportementales de 5 groupes
expérimentaux de 10 males de Lucanus cervus chacun. Les cing groupes expérimentaux ont été observés pendant
120 minutes au total et I'ensemble des interactions entre individus ont été notées

Groupe 1 Groupe 2 Groupe 3 Groupe 4 Groupe 5
Largeur moyenne du thorax (mm) 12,54 1301 13,04 1242 12,53
Ecart type 1,1 087 0,97 1,14 147
Valeurs extrémes 10,10-13,70  11,30-14,10  11,70-14,50  10,10-13,50 9,90-14,10
Taille de la matrice 200 226 281 188 166
Indice de linéarité de Landau (h) 0,64 0,34 0,76 0,67 0,71
Indice de linéarité h’ 0,67 0,35 0,78 0,68 0,76
Valeur attendue de h ou h’ 0,27 0,27 0,27 027 0,27
Nombre maximum de triades circulaires 40 40 40 40 40
Nombre attendu de triades circulaires 30 30 30 30 30
Nombre observé de triades circulaires 15 27 10 14 12
Coefficient de linéarité de Kendall (K) 0,63 0,32 0,75 0,65 0,7
X2 (degrés de liberté) 41 (20) 24,33 (20) 47,67 (20) 42,33 (20) 4467 (20)
P 0,005 0,260 0,001 0,002 0,002
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DISCUSSION

ALLOMETRIE

Dans notre population d’étude, les males de Lucane cerf-volant Lucanus cervus mon-
trent de grandes variations dans la taille et la structure corporelle. Les distributions des tailles
corporelles et des mandibules, en s’écartant de la normalité, témoignent du polymorphisme
des méles de Lucanus cervus, polymorphisme résultant d’une relation allométrique de type
sigmofidal entre la taille corporelle et la longueur des mandibules (Eberhard & Gutierrez ,
1991 ; cette étude). Ainsi, au sein de notre population, lorsque 1’on s’intéresse & des méles
présentant des tailles corporelles croissantes, on passe progressivement de mailes de type
« minor » a taille corporelle et & mandibules modérées, majoritaires dans notre population, &
des males de type « major » 2 grande taille corporelle et & mandibules exacerbées (Huxley,
1931 ; Paulian, 1935) (Fig. 1). Les fortes variations de taille corporelle au sein des popula-
tions de Lucanes semblent fortement dépendre des conditions trophiques présidant lors du
développement larvaire (Hayashi, 1987), comme cela a été montré chez de nombreux insec-
tes (Emlen, 1994, 1997a ; Arnqvist & Thornhill, 1998 ; Moczek & Emlen, 1999).

TAILLE ET SUCCES AU COMBAT

Notre étude fournit les premiéres données quantitatives relatives a 1’effet de la taille
corporelle sur I’efficacité au combat du Lucane cerf-volant Lucanus cervus. Au sein de
4 groupes expérimentaux sur 5, une hiérarchie de type linéaire a été détectée. Le groupe
expérimental au sein duquel la hiérarchie linéaire ne parait pas significative correspond au
groupe montrant la plus faible variance dans les tailles corporelle des individus en présence
(Tableau I) et au sein duquel I’individu le plus grand paraissait en mauvais état. Il est mort
le jour suivant la derniére expérimentation. Le rang hiérarchique d’un individu au sein d’un
groupe dépend en partie de sa taille car I’issue d’un combat est conditionnée par la diffé-
rence de taille entre agresseur et agressé. Sil’agresseur est plus grand que I’agressé, il gagne
certainement le combat. Par contre, si 1’agresseur est plus petit que 1’agressé, il ne perd pas
forcément le combat mais 1'issue de ce dernier demeure incertaine. Ainsi, comme chez
d’autres insectes (Bukhardt & de la Motte, 1988 ; Bennet & Hoffmann, 1998 ; David et al.,
1998 ; Panhuis & Wilkinson, 1999), la taille corporelle et/ou le développement des carac-
teres sexuels secondaires déterminent fortement la compétitivité des males a-travers des
mécanismes de sélection sexuelle. La procédure expérimentale utilisée ne permet certes pas
de séparer les effets respectifs de ces deux parametres biométriques, mais permet d’analyser
une situation expérimentale se rapprochant forternent des contextes de compétition obser-
vés sur le terrain. Une femelle réceptive peut en effet souvent étre observée entourée de plu-
sieurs méles en compétition (jusqu’a plusieurs dizaines, von Uebersax, 2001 ; obs.pers.).

STRATEGIES DE REPRODUCTION ALTERNATIVES ET COMPROMIS DE DEVELOPPEMENT

Si I’issue des combats dépend fortement de la différence de taille entre agresseur et
agressé, il est remarquable que I’intensité des comportements agressifs des méles dépende for-
tement de leur taille. En effet les méles présentant une largeur de thorax supérieure a 13,8 mm
sont trés agressifs et initient couramment des combats alors que les males présentant une taille
inférieure attaquent rarement d’autres méles. Compte tenu deTa distribution des tailles au sein
de notre population d’étude, au dela de ce seuil de taille corporelle, un « agresseur » présente
une probabilité supérieure ou égale a 0,75 de rencontrer un individu plus petit que lui, et donc
de gagner le combat. Ainsi le comportement développé par les miles de Lucanus cervus an
moment de la reproduction dépend fortement de leur taille corporelle.

Chez de nombreuses especes d’insectes présentant un fort polymorphisme, les diffé-
rents « types » de méles développent des stratégies de reproduction alternatives (Eberhardt,
1979, 1982 ; Brown & Siegfried, 1983 ; Brown & Bartalon, 1986 ; Siva Jothy, 1987 ;
Crespi, 1988 ; Cook, 1990 ; Hazel et al., 1990 ; Rasmussen, 1994 ; Emlen, 1997b ; Moczek
& Emlen, 1999, 2000 ; Emlen & Nijhout, 2000). Par exemple, chez les Onthophagus, les
males de grande taille présentant des ornementations céphaliques exacerbées « gardent » les
terriers occupés par les femelles pour tenter de s’en réserver ’exclusivité. Les males de
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petite taille, quant a eux, forent des galeries latérales pour rejoindre les femelles réceptives
en déjouant cette surveillance.

En ce qui concerne Lucanus cervus, si les males de grande taille (et & grandes mandi-
bules) optimisent leur succés reproducteur via une plus grande efficacité dans les combats,
il est possible que la stratégie alternative développée par les males de petite taille mise sur
une plus grande mobilité en vol. En effet, 1’élaboration de structures corporelles exubéran-
tes, caractéristique des individus de grande taille, nécessite un investissement énergétique
important (Emlen, 2001 ; Knell ef al., 2004), susceptible de limiter I’énergie allouée au
développement de structures morphologiques voisines (Nijhout & Emlen, 1998 ; Emlen,
2001). Chez les Lucanidae, il a été ainsi montré qu’un compromis existe entre croissance
mandibulaire et développement des ailes (Kawano, 1997).

PERSPECTIVES

Pour tester cette derniere hypothése, nous devons maintenant aborder les relations
existantes entre la taille corporelle et les stratégies d’utilisation de 1’espace et la mobilité
chez le Lucane cerf-volant. D’autre part, il est nécessaire d’étudier I’efficacité avec laquelle
les différents types de méles accédent aux femelles, qu’ils développent une stratégie misant
sur la combativité ou une stratégie misant sur la mobilité. Enfin il pourrait étre particulie-
rement fructueux d’examiner, parallélement aux fortes variations géographiques que mon-
tre cette espéce au niveau de la taille corporelle, les variations géographiques qu’elle est
susceptible de présenter au niveau des relations allométriques entre taille corporelle et taille
des mandibules et des stratégies de reproduction associées. En effet, les colts et bénéfices
que présentent des stratégies comportementales alternatives (efficacité au combat vs mobi-
lit€) sont susceptibles de varier fortement en fonction du contexte environnemental (densité
de population, structure de I’habitat, conditions de développement larvaire, etc.) et en fonc-
tion des fréquences de distribution des tailles corporelles et des différents types morpholo-
giques au sein des populations étudiées.
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