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Sécheresse .un moi nécessaire

pour les acridiens 2

acridiens est souvent défini comme

héliophile et xérophile. De fait, dans
les milieux arides, ils présentent des
peuplements diversifiés. Plus de cent dix
especes cohabitent sur quelques kilo-
metres carrés en zone soudanienne [1],
pour un total de trois cent cinquante es-
péces dans |'ensemble des savanes
ouest-africaines [2]. De plus, les ravages
qu'ils occasionnent de temps & autre
touchent principalement des zones
séches de la planéte.
La sécheresse correspond-elle pour au-
tant & une prédilection commune &
tous 2 Estelle favorable fout au long de
la vie des individus 2 Intervient-elle
comme facteur de succés démogra-
phique 2 Enfin, les acridiens n’ontils
pas, néanmoins, des besoins hydriques
confraignants & satisfaire 2
La confrontation d’études de cas menées

ans des conditions variées permet de

répondre en grande partie & ces ques-
tions. Elle montre en quoi I'eau est direc-
tement indispensable ainsi que les réper-
cussions favorables de la sécheresse.
Toutefois, la conception que nous avons
actuellement des préférences écolo-
giques de ces orthoptéres sera certaine-
ment plus nuancée et plus diversifiée
lorsque seront mieux connus les acri-
diens forestiers tropicaux, dont certains
vivent dans les conditions ombragées
des sous-bois tandis que d'autres habitent
la cime ensoleillée des grands arbres. En
région néoropicale au moins, cefte mé-
connaissance des acridiens forestiers ne
doit pas &tre considérée comme anecdo-
tique. Rowell (cité dans [3]) trouve une ri-
chesse spécifique équivalente en forét du
Costa Rica (Finca La Silva) et en zone
aride de Californie du Sud.

I- e « fempérament écologique » des

[4], ou Paulinia acuminata, consomma-
teur de Pistia stratiotes [5]. Les auteurs
des études citées montrent méme que le
minimum de Fopulotion de ces acridiens
sur plantes tlotfantes correspond aux
basses eaux de I'’Amazone. Nunes et al.

6] parviennent & la méme conclusion
diminution d'effectifs lors des basses
eaux) chez Stenacris fissicauda, un acri-

ien des plaines amazoniennes inon-
dables (Vorzeo} qui s'alimente sur la
grominée Paspalum repens.

n région aride, les étapes clés de la
vie des acridiens {maturation sexuvelle,
développement embryonnaire, nutrition
larvaire...) dépendent directement de
'approvisionnement en eau et les arréts
de développement biologique coinci-
dent avec les périodes séches. On
parle, pour ces époques, de saisons ou
conditions « défavorables ». De ce fait,
depuis Golding [7] et Joyce [8], on clas-
se les cycles des acridiens tropicaux en
fonction du stade-de leur cycle biolo-
%ique au moment de la saison séche.
es relations entre pluie et succés repro-
ductif ne sont pas proportionnelles. Far-
row [9] calcule, chez Chortoicetes termi-
nifera, qu'une augmentation de
100 millimétres de pluie conduit & un
taux infrinséque d'accroissement démo-

raphique d'une génération & I'autre
?R ) de 4 si la pluviométrie passe de 50
& 150 millimétres et de 10 si elle passe
de 200 & 300 millimétres.

En termes de pluviosité, 'optimum n’est
pas pour autant le maximum. Les sai-
sons anormalement humides sont sou-
venffréjudiciobles aux acridiens en rai-
son d'épizooties qui se déclenchent alors.
Les besoins écologiques des acridiens
sont donc complexes et difficilement
explicables si I'on ne tient pas compte

Il existe, qui plus est, des acridiens liés de frois facteurs :
au milieu aquatique, comme Cornops - la variabilité de réponse suivant I'age,
aquaticum, inféodé a la jacinthe d’eav  le stade physiologique et I'individu ;
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Phote 1. Usetivid sesualle of lp mabprobion avarisnne de Jomocerus varegatus (Criqual puosd des mi
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— las répercussions des condiions précé-
dentes we ez effets des conditions pra
sanhas |

les différences de prétérandums hy
driquas en fonction du conbexie clime-
Ficpue
Les conclusicns hirgas poar '-'._.n|::-|'|ee-'u =l
Hodon [10], 4 partis |J-J'l.l|'|l:' étude com-
parative des focheurs climatiques aéler-
minants selan o labilude awx Etats-Unis,
llustrent ce dernier point. Dons les Ebals
as plus seplentrionousx, be facter oW
rable oux acridians est lo choleur séche
fandis gue, dans les Emals de sud, oast
'"h_n'.i.;lile- du or ntamps a4 de ['dié i
est favarable
o peut exominer le cycle |'.|r:-:|::_1|-::|l.|l::
an partant de la i &r |.l|-i|l;E' d una
nowvells cohore par les femelles repro
ductrices, puis analyser pas 4 pas ]
suceds des shades successifs an fonction
des conditions de miliey

Production ovarienne
et fecondite

Maluration

Tows bes aubeurs s'oceardent & lier mah-
ration ovarienne et disponibilit en eou
Miois, oudeld de ce principe général,
ey modalisés warient

Tout d'abard, mame au niveau physiolo-
gigue, 'eou peul avoir un gffet direct at
indirect sur la '.'irgl-gg_qln_@ L' eFfet dirae
se monifeske par [achon de I"humidité
de I'air, I'effet indirect le plus net est lié
4 lalimeniation. L'absence de moiura
iz [+2:31]) rasultar d'un d&_l‘:l alirrieribai-
reg. lpi-mame conséculil au mangue
d'eou i'|::_:|r'-.||'-.|1 A e b nourmiiurg Pyo-
SLIET . | faut emviran 300 millilitras
d'eau par jour et par femelle de [ocusho
m.:ﬂ.'-nrnn-::l poaur ung alimentation et un
développament ovarian identiques a
ceux du Mmoin sur nourriture fraiche [11].

Une dormaonce sexvelle imaginale esl
adoptée par la majorité des espéces
moncveliines des zones ropicales lars

de lo soison séche [1, _'l 2,1
Pour une espece praforasfiers comme
Jonocarus variegalus |'||_'||"|:|r.} |'_.'.
McCofery ef Page ﬁﬂ considérent que
g refour soisonmer de "humidise de “air
peul suffire & déclencher lo maturatian
ovarignng of que, s l'oogenése altend
g1 premiéres pluies pour se metire on
route, lo période de reproduction se
frouve réduite d'autont,
L'humidite atmasphérique paut avoir
un effel direct sur la moturation. Dans
a ragion de Sokote [MNigeria) les
conditions de maturaficn d’ Acrotylus
humberfionws ant &le préciséas por
Majeed [15] en loborotoire, Toutes les
femalles pondent entre 27 et 37 °C,
mais & 42 °C, la proportion de pon-
deuses ast d'ogutant plus rmL:-ll'- e
"humidité relative est bosse. A foutas
es températuras, lo paricde de pré
puipns bigem @5t d avlanl plus courle fue
["humidite est &levés.
Méme an climot fropical 4 faible sai-
son séche [zone guinéenne|, lo période
de la ponte débute ave: le relour des
pluies comme l& monire la comparai-
son des cycles dans be peuplement ocri-
dien de Llamba, en Cole {j'l'.-n}ire [||f'|
Daons cette siotion, I'éhude précise du
fonctionnement cvarien de 'une des as
paces monovaltings, Machaeridia bili
neala, révéle lo concordonce anire pra-
miéres reproductions et premiéres
lwies [17]
E||||-_' diopouse imaginale reproduciive se
renconire aussi en climal médiberrandan
aux &bés secs et chowds. Waissman el
French [18] monirent, dans deux sha-
tions de Colifornie, que 14 % des as-
plces présentent cete particularité, ovec
une durée qui, chez Trimerofropis occ
n'gn?al'.:,s. dﬁr.nr.s-er qualorze semoines, al
e aolde por une moralité de lo moitia
des imogos

Sichanisia 8" 2 v (LLIR ]
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Dans de tels cas de « diapauses » ima-
ginales estivales sous de hautes lati-
fudes, la photopériode peut jouer un
rdle déclencheur essentiel, comme Or
shan et Pener [19, 20] le montrent
pour les deux sexes d'Oedipoda mi-
niafa.

Expression du potentiel biotique

Pour Launois-Luong [21], la fécondité
‘une génération & ['autre dépend de
trois paramétres :
— le nombre de femelles participant & la
ponie ;
— le nombre de pontes par femelle ;
- le nombre d’ceufs par ponte.
D’une année & 'autre, iFfout ajouter un
quatriéme facteur : le nombre de géné-
rations.
Le poids respectif de ces différentes
composantes dépend des espéces et des
conditions de milieu. Si le potentiel ova-
rien et le pourcentage de femelles aptes
& se reproduire atteint 100 % dans des
conditions définies, de ce fait, comme
optimales, le nombre d’oothéques pon-
dues reste toujours inférieur au potentiel
en élevage. ae nombre peut donc aug-
menter sensiblement lors d’années
exceptionnelles.
Edwards [22] montre ainsi, sur les acri-
diens de ["Ouest canadien, |'effet déter-
minant des conditions de ponte & |'av-
tomne sur les pullulations acridiennes de
I'&té suivant.
De méme, en climat méditerranéen, Do-
ciostaurus maroccanus peut pulluler,
bien que le cycle soit monovoltin,
lorsque des pluies estivales assurent le
reverdissement de la végétation et,
donc, la capacité de Iinsecte & prolon-
er sa période de reproduction [23].
\Scr I'observation minutieuse des condi-
tions de reproduction chez Oedaleus se-
negalensis au Niger (région de Mara-
di}, Launois-luong [21] démontre I'effet
irect d’'une période déficitaire en
pluies : celles de juin 1975 (23 % de la
pluviométrie normale) et, dans une
moindre mesure, de juillet (48 %). Il en
résulte une totale incapacité de pondre
en juillet pour plus du quart des femelles

et, chez les autres, un taux élevé de ré-.

sorption ovocytaire qui se fraduit par un
faible nombre d’ceufs par oothéque.
Cette étude permit'a 'auteur d'identifier
trois problémes.

- Comment se faitil que les femelles al-
lochtones et autochtones aient un déve-
loppement ovarien synchronisé alors
que les conditions de leur maturation
{en mai) ont été différentes 2

- Quelle est |'origine des variations im-
portantes observées dans le succés repro-
ducteur des femelles 2 L'étude monire, par
exemple, que méme dans des condifions
optimales, sans parasitisme ou pathologie
décelable chez les femelles disséquées, 2
a 5 % d'entre elles présentent des résorp-

tions ovocytaires totales. On peut voir la
une relativité du caractére « optimal » des
conditions, liée & une hétérogénéité des
populations acridiennes, en réponse &
des conditions imprédictibles.

- Pourquoi |'absence de pluies en no-
vembre (fin de I'époque de reproduc-
tion) ne se traduitelle pas, comme en
juin-jvillet (début des pontes), par des ré-
sorptions ovocytaires ¢ Cette observa-
tion suggére que & chaque étape de la
vie, correspond une adaptation & des
conditions saisonniéres.

Les conditions « favorables » et « défavo-
rables » si souvent invoquées ne seraient
donc pas des situations séches ou hu-
mides mais correspondraient & des situa-
tions plus ou moins éloignées de la pré-
adaptation des individus & un moment
donné de leur vie.

Chez Austracris guttulosa, en Australie,
Farrow [24] observe également un re-
tard des ovipositions en période de sé-
cheresse mais pas de diminution de la
fertilité, les oothéques gardant en
moyenne 136 ceufs pour un potentiel de
d'or)rés le nombre d’ovarioles.

Le simple taux d'humidité relative en
conditions expérimentales peut avoir un
effet sur I'expression du potentiel bio-
tique comme le montrent Majeed et
Aziz [25] avec des Gastrimargus frans-
versus élevés dans des conditions d’hu-
midité relative de 40, 65 et 80 %.

Chez Chrotogonus trachypterus, au Pa-
kistan, les conditions optimales pour la
maturation (30 °C et 50 % d’humidité
relative) correspondent aussi au nombre
maximal d’ceuts par oothéque [26].
Launois [27] met en évidence, sur le Cri-
quet migrateur malgache, que le
fonctionnement ovarien est un révélateur
sensible et rapide des changements cli-
matiques. Des conditions opfimales per-
mettent en quelques jours & la fécondité
réelle d’approcher la Hécondité potentielle.

Oviposition

Sous le climat fropical, la maturation ova-
rienne éfant généralement liée aux loluies,
I'oviposition se produit fout naturellement
dans un sol humecté et ameubli. Des
pluies peu abondantes peuvent le mainte-
nir longtemps humide si elles sont bien
distribuées. L'imbibition du lieu de ponte
peut aussi résulter de décrues, comme
dans le delta intérieur du Niger ou sur les
rivages lacustres, permettant des oviposi-
tions en période d'asséchement climo-
tique. Il peut en résulter une seconde
génération pour des espéces ailleurs
monovoltines, comme Gastrimargus
africanus [28].

En zone tempérée, le sol est rarement
trop déshydraté pour empécher les acri-
diens de pondre. Toutefois, les condi-
tions optimales de chaleur et d’humidité
sont contradictoires car, en période esti-
vale, les pluies abondantes se payent
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d'un déficit thermique ou, inversement,
des conditions thermiques chaudes résul-
tent d'un déficit pluviométrique,
Des valeurs précises de conditions hy-
driques du sol au moment de la ponte
sont fournies par des élevages. Pour
C. trachypterus, au nord de 'Inde, Kahn
et al. [2/5] établissent qu’une humidité
u sol de 4 % est la plus favorable & la
ponte, quel que soit le type de sol, bien
que, a imbibition égale, le sol sableux
soit préféré. Un taux de 6 % est moins
apprécié et les sols contenant soit O soit
8 % d’eau sont délaissés.
Sous le climat méditerranéen, les possi-
bilités de ponte varient avec les réserves
d'eau du sol ef le refour des pluies de
fin d'été. C'est dans ce type de climat
que se renconirent des espéces qui,
comme Locustana pardalina en Afrique
du Sud, sont, lors de la froisiéme géné-
ration estivale, amenées & pondre dans
un sol sec [30]. Or, méme le Criquet pé-
lerin évite de pondre si le sable n'est
as humide [31].
gous un climat donné, les sites de ponte
dépendent donc de la nature du sol et
de son hydratation. Méme dans un mi-
lieu apparemment homogéne (champ
cultivé), Price [32] montre, en Afrique
u Sud, que le Criquet migrateur pond
préférentiellement, en fonction de l'ﬁumi-
dité et de la compaction du sol, entre
les rangées de mais et dans les zones
clairsemées de cultures de blé.
Au Sahel, la concentration d’oothéques
sous |’ombra%|e des arbustes [observa-
tion personnelle] pourrait résulier, chez
les espéces & diapause embryonnaire,
d'une persistance ée "humidité au mo-
ment de l'installation de la saison séche.
Le durcissement des sols, corollaire de
leur asséchement, a un effet déterminant
sur toute vie animale et végéiale des
zones tropicales séches, mais son rdle
sur |"oviposition a encore été peu étu-
dié. Il cﬁfféreroit suivant les espéces,
d'aprés une étude publiée en chinois
ar Liv et al. [33].
es possibilités d'oviposition dépendent,
chez beaucoup d'espéces, de |'étendue
de sol dénudé. Des épisodes climatiques
secs peuvent, paradoxalement, favoriser
les pontes en morcelant le couvert her-
bacé. C'est ce qu'observe Chandra [34]
pour Schistocerca gregaria au Rajas-
than, c’est-a-dire en limife de la zone de
distribution du Criquet pélerin. En sjtua-
tion désertique plus exiréme, c'est bien
la pluie, et non plus la densité du cou-
vert végétal, qui est limitante.

Développements embryonnaires

Conditions globales

La durée de vie des acridiens est, « de
I'ceuf & I'ceuf », d'un an pour les espéces

monovoltines. Nombre d'enire elles pas-
sent donc une grande partie de leur vie
sous forme d’ceufs. Tout dépend de la
durée de la saison qui est défavorable
au développement. Pour Hieroglyphus
nigrorepletus, dix & onze mois sont né-
cessaires pour les ceufs dont le dévelop-
pement est le plus rapide [35], mais
c’est & un cas extréme.

On étudie le r3le de la sécheresse en lo-
boratoire en comparant des conditions
d'imbibition du sol & diverses tempéra-
tures. Cependant, comme le font remar-
quer Hunter et Greg [36& d propos du
taux de diapause chez C. termlgifem,

‘les facteurs naturels, en se combinant,

provoquent des réactions biologiques
plus infenses que les conditions expéri-
mentales de laboratoire.
Venkatesh et al. [37] montrent que, au
Rajasthan, O. senegalensis présente ré-
guliérement une diapause de six & treize
mois, alors que le développement direct,
cest-drdire sans quiescence ni diapause,
rend moins de éeux semaines.
fors ue les pontes ont lieu dans un sol
sec, le développement embryonnaire ne
débutera qu'd i?ﬁumectoﬁon u sol, au be-
soin aprés deux ans d’atfente, comme
Matthée [38] et Lea [30] [‘ont montré
chez L. pardalina. Cette résistance ne se
refrouve pas chez d'autres espéces par
ailleurs comparables, comme C. ferminife-
ra, sensible au desséchement du sol [39].
La variabilité de durée du stade ceuf
tend & dissocier la chronologie des
pontes et celle des éclosions correspon-
dantes. En rompant-la diapause em-
bryonnaire, I'humectation d'un sol des-
séché synchronise les éclosions pour des
ceufs pondus tout au long de la période
de maturité des femelles. La rédlité, tou-
tefois, est souvent moins simple.
Z. variegatus, largement répandu en
Afrique, en fournit un exemple d'autant
lus complexe que son cycle, bien que
Fondomentalement monovoltin, dépend
des conditions locales. Page [40]
montre que, dans le sud-ouest du Nige-
ria, des ceufs pondus en mars-avril (par
des imagos & ailes longues) éclosent en
octobre-novembre, aprés une diapause,
en méme temps que ceux pondus en
juin-juillet (par des imagos & ailes
courtes), ce qui donne un afflux de po-
ulation en saison séche. Toujours au
igeria, lheagwam [41] constate que
les éclosions sont ininterrompues de sep-
tembre-octobre & février, voire mars ou
avril. ‘
Exceptionnellement, une diapause em-
bryonnaire correspond. & la saison des
luies [13]. ‘
[)es condifions optimales pour I'ceuf (en
termes de survie) varient au cours du dé-
veloppement embryonnaire mais, en éle-
vage, une certaine sécheresse (10 %
d'eau) associée & une température au
moins égale & 30 °C convient pour un.
grand nombre d’espéces.
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Chez Acrotylus patruelis, une teneur en
eau de 5 &' 15 % et une température de
30 °C permettent un taux d’éclosion de
90 % [42].
Chez Eyprepocnemis alacris, Khan et
Aziz [43] calculent un temps minimal
d’incubation (14,8 jours) et un taux
maximal d'éclosions 188,1 %) a 35°C
et 8 % d’eau dans le sol. Une humidité
supérieure {12 %) ou inférieure (4 %)
convient moins bien (taux d'éclosion res-
pectivement de 56,1 et 59,5 %).
Chez S. gregaria, Harjai et Stkka [31]
trouvent, dans une gamme d’humidité
qui va de 1 & 24 millilitres pour
100 grammes de sable (& 32,5 °C}, un
taux maximal d'éclosions (67,3 %) et
une durée minimale d’incubation
g 1,7 jours) pour une teneur en eau de
millilitres pour 100 grammes de
sable.
En comparant huit espéces européennes
avec des conditions d’incubation qui
vont de 30 % d'humidité relative au re-
couvrement par l'eau, Ingrisch [44]
montre que les conditions sont peu dis-
criminantes du moment que de l'eau de
contact est disponible. Toutefois, les es-
péces des milieux humides présentent
une plus grande sensibilité au déficit hy-
drique. Le taux d'éclosion n'est pas ré-
duit & partir du moment oU les ceufs at-
teignent 140 % de leur poids initial et
pourvu que les jeunes & I'éclosion
pésent au moins 85 % du poids maxi-
mal, lorsque I'eau n’est pas un facteur
limitatif.
Dans une modélisation de I'estimation
des éclosions de Melanoplus sangui-
nipes, Mukerji et Gage [4 9 établissent
qu'un taux d'humidité du sol de 13,5 %
our un point de flétrissement de
1,7 %) est la limite en dessous de la-
quelle I'ceuf ne peut dépasser le stade
anatrepsis. La durée d’un stress hy-
drique se répercute sur les taux de déve-
loppement. Le sevil de 13,5 % doit
meme étre dépassé si I'anatrepsis s'est
effectuée avec un déficit hydrique.
Si les pluies sont déterminantes pour la
vie des acridiens, c’est d'abord en rai-
son de I'imbibition des sols qu’elles oc-
casionnent. D’cilleurs, Farrow [9] a
montré que I'humidité du sol est une ca-
ractéristique que |'on peut plus aisé-
ment relier aux démographies acri-
diennes que les pluies. C’est une
évidence en zones exondées ou irri-
guées auxquelles sont adaptées cer-
}aines espéi:es [QI?,IA.é]. Dde telles zones
avorisent la pullulation de grégaires
(aires qréqorigénes]. Toutefois, sur le
terrain, on dispose plus souvent de don-
nées pluviométriques que de mesures
de I'humidité du sol. Sur sol sableux et
plat en fin de saison séche, I'ordre de
grandeur est de 10 centimétres imbibés
par centimétre de préciﬁitation. Pour
des conditions géomorphologiques et
pédologiques données, la relation est

énéralement suffisante pour lier les
éclosjons & la pluviométrie.
La pluie est souvent identifiée aussi
c??;n]me facteur de rupture de diapause
ans le nord-ouest de Madagascar, des
pluies abondantes entre décembre et
mars {saison des pluies) se révélent pré-
judiciables au taux d’éclosion des ceufs
de L. migratoria [47].
La distribution spatiale des premiéres
pluies introduit une hétérogénéité en fin
de saison séche qui s’esfompe par la
suite. Inversement, en fin de saison des
pluies, c’est la topographie qui com-
mande la distribution de I'eau résiduelle
ans les sols. Pour une méme pluviomé-
trie, le milieu sera donc différent pour
les espéces qui pondent en début ou en
fin de saison des pluies. Pour les unes,
I'emplacement des premiéres pontes
seralt commandé par celui, aléatoire,
es premiéres précipitations, pour les
autres, les derniéres pontes auraient lieu
ans les bas de pente ombragés uni
concentrent et préservent |'humidité. En
principe, les bas de pente constituent
une référence topographique fixe ; tou-
tefois, dans le Sahara, le pied des
unes mobiles fournit au Criquet pélerin
solitaire un lieu de ponte privilégié car
relativement humide.

Variabilit¢ de réponse

Il @ souvent été observé que, dans une
méme oothéque, certains ceufs éclosent
tandis que d'autres restent en quiescence.
Chez % senegalensis, au moins un an
serait nécessaire au développement de
certains ceufs d’aprés Cheke et al. [48].
Pour la méme espéce, Fishpool et Cheke
[49] trouvent une variation qui s'étend
de 72 & 1 214 jours. Une durée d'incu-
bation de 23 mois est établie pour
10 % des ceufs de H. nigrorepletus, cer-
tains pouvant encore éclore aprés 5 ans
[35]. Ce phénoméne n’intéresse pas
uve les espéces tropicales et Guseva
[50] estime & plus de 7 % la proportion
d’ceufs de Chorthippus c?ui restent en
iapause prolongée dans les steppes de
Russie. Dans des conditions d’altitude,
les développements embryonnaires pré-
senfent une exceptionnelle variabilité,
comme le montrent White et Sedcole
51] pour Paprides nitidus en Nouvelle-
élande.
Il est probable que les éclosions dif-
férées concernent les ceufs les plus
éloignés de la surface du sol. la
différence entre les deux types de déve-
loppement résulterait alors' d'une hétéro-
enéité des conditions édaphiques.
gn Australie, C. terminifera pond, en au-
tomne {mars-avril}, un mélange d’ceufs
pouvant enirer en diapause ou non.
Cette hétérogénéité passe inapercue
lorsque les conditions d’humidité neutra-
lisent la diapause [52]. Inversement, des
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périodes de quiescence supplémentaires
peuvent intervenir avant ou aprés la dia-
ause effective, en fin d’anatrepsis,
orsque les conditions ne permettent plus
I'embryogenése [53].
Des différences intraspécifiques de
durée de développement embryonnaire
existent a fortiori entre populations
occupant plusieurs milieux dans une
méme région. En comparant frois bio-
topes vis-crvis de deux espéces de Chor-
thippus, Monk [54] met en évidence un
éveloppement embryonnaire d’autant
plus lent que le biotope est moins favo-
rable (ce qui réduit d’autant la période
de ponte} mais, surtout, il montre que,
placés dans le biotope le plus favo-
rable, les ceufs provenant du biotope le
moins favorable se développent encore
lus rapidement que ceux pondus par
Fes femelles résidentes. Le caractére plus
ou moins favorable des milieux est
apprécié par la densité des populations
de Chorthippus et par la durée de la
période propice aux ovipositions.
Autrement dit, suivant les contraintes de
['environnement, il existe de fines diffé-
rences adaptatives entre populations
acridiennes d’'une méme espéce.
Deux observations originales mérite-
raient des analyses plus approfondies.
Les ceufs de premiére génération de
I'espéce bivoltine G. transversus, pondus
en mars-avril, éclosent pour une part fin
juin {aprés les premiéres averses) et
pour une part en aoit-septembre. Les
éclosions sont donc partiellement
différées par la période de pluies maxi-
males [55Fi
Les premiers ceufs pondus par Chorthip-
pus albomarginatus et Chorthippus bi-
uttulus se trouvent les derniers a éclore.
a variabilité des durées de développe-
ment embryonnaire améne & inverser les
chronologies initiales. Plus précisément,
Guseva PSO] a calculé la vitesse de dé-
veloppement en fonction de la date de
ponte en conditions naturelles (oothéques
mises dans la nature dans un tube ou-
vert en bas et fermé en haut par du
coton). En conséquence, les oothéques
pondues & la mi-juillet éclosent apres hi-
vernage, aprés celles qui ont été pon-
dues de fin juillet a fin aodt.
La responsabilité des conditions édaphi-
ques dans ces deux cas serait & élucider.

Etapes sensibles

L'absorption d'eau par |'ceut des acri-
diens est générale mais n'a pas liev &
tout moment. Deux phases sont a distin-
?uer: la premiére, peu aprés la ponte,
a plus importante quantitativement et
thsio|ogiquement, la seconde, souvent
acultative, peu avani |'éclosion. Ce sont
aussi des périodes de moindre résistan-
ce dans un sol sec.

Les oothéques étant trés généralement
pondues dans un sol humide, I'ceuf trou-

ve immédiatement les conditions néces-
saires & son hydratation. Le poids de
I'ceuf chez S. gregaria augmente de
93,3 a 159 % suivant les auteurs. Avec
seulement 40,3 %, 'ceuf de D. marocc-
canus présente une augmentation pon-
dérale minime,
Dans de nombreux cas, le gonflement
de I"ceuf par l'eau du sol dans les pre-
miers jours aprés la ponte suffit ensuite
pour assurer le développement complet
jusqu’a I'éclosion. Toutefois, lors de la
premiére journée, non seulement la fe-
neur en eau n‘augmente pas mais, par
éiude de |’évolution des concentrations
en sodium et potassium, Hawkins et
O'Donnell [56] ont mis en évidence une
diminution de 8 % de |'eau contenue
dans I'ceuf du Criquet migrateur.
Dans une population italienne d'A. pa-
truelis, Schmidt [42] a moniré que,
aprés la phase de gonflement de I'ceuf,
une humidité du sol entre 5 et 15 %
était suffisante et qu'elle n’influencait
[Jlus le développement embryonnaire.
‘absorption d'eau lors de l'embryoge-
nése conduit & une augmentation du
poids frais par rapport au poids initial
d’environ 50 % Fle poids sec, au
contraire, ne peut que diminuer).
le stade embryonnaire d’arrét de déve-
loppement est un caractére spécifique
qui ne semble pas lié aux milieux occu-
pés par les acridiens. Dans les prairies
nord-américaines, on trouve aussi bien
des diapauses en blastocinése (& 50 %
du développement), comme chez Cam-
nula pellucida, qu'en catatrepsis (80 %
du developpement), comme chez Mela-
noplus bivittatus.
De nombreux auteurs ont mesuré |"évolu-
tion pondérale des ceufs d’acridiens
q;rés la ponte. HunterJones et Lambert
[57] ont publié sur Humbe tenuicornis
un graphique de I'évolution pondérale
es ceufs qui montre que leur imbibition
n'est pas progressive mais brusque.
Chez C. frachypterus, & développement
direct de 28 jours (& 30 °C%, I'augmen-
tation de poio‘s frais est de 141,4%, le
pois sec est abaissé de 2,7 % et la fe-
neur en eau augmente de 46 %, rapide-
ment les premiers jours, plus lentement
jusqu’a la fin de la seconde semaine,
puis ne reprend que dans les tout der-
niers jours.
Chez L. migratoria, la teneur en eau ‘est
voisine de 50 % durant les trois pre-
miers_jours, puis monte brusquement &
70-75 % durant les deux jours suivanis,
pour ensuite suivre une lente courbe as-
cendante jusqu'd une teneur, & |'éclo-
sion, proche de 80 % [58].
La feneur en eau de |'ceuf'de Z. variega-
tus passe de 47 a 70 % durant les vingt-
cing & vingkneuf premiers jours aprés
I'oviposition (phase d’absorption rapi-
de). Elle augmente ensuite graduelle-
menf pendant sept mois (jusqu’d 'éclo-
sion) et atteint alors 78 % f59 :
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Comme chez la plupart des espéces tro-
picales, la fin de la diapause est asso-
ciée d un regain d’absorption d’eau
chez les Chorthippus et autres acridiens
européens [44] ou les Melanoplus et
autres acridiens nord-américains. Cetfe
seconde phase d'absorption d'equ assu-
re aux larves, & I'éclosion, un poids
maximal qui favorise la survie au cours
du premier stade [60].

Celte absorption tardive d’eau ne cor-
respond pas obligatoirement & une né-
cessité physiologique ainsi que Pickford
[61] I'a moniré avec les pluies de prin-
temps sur I'ceuf diapausant en blastoci-
nése de C. pellucida.

Cependant, pour Mathee [38], la secon-
de phase d'absorption d’eau serait né-
cessaire aux ceufs de L. pardalina pour
le déclenchement de la postdiapause.
L'humidité stimulerait aussi le développe-
ment post-diapause de Prionosthenus
%a/ericulafus[ 2].

n voit donc que de bonnes conditions
d’humidité pour les ovipositions consti-
tuent, de surcroft, un gage de succés
pour le développement embryonnaire.

Stades juvéniles

Pour les espéces monovoltines, les éclo-
sions de jeunes acridiens coincident
avec le début d’une période de croissan-
ce végétale (printfemps, début de saison
des pluies). Pour les espéces polyvoltines
sédentaires, la premiére vague ges éclo-
sions se confond avec celle des espéces
monovoltines, les cohortes ultérieures
coincidant inévitablement avec d’autres
Bhases phénologiques de la végétation.
ans des milieux remaniés par 'homme,
des espéces & reproduction continue
présentent, le plus souvent, des éclosions
fout au long de I'année [1, 63].
L'équilibre du’bilan hydrique des juvé-
niles est assuré, pour l'essentiel, par
I'eau de leurs aliments. Autrement dit,
les effets de la sécheresse sur la vie acti-
ve des acridiens emprunte, pour une
bonne part, la voie trophique. Ohabui-
ké [64] montre, sur L. migratoria, de no-
tables différences de qualité¢ alimentaire
des herbes enire saison séche et saison
des pluies et, donc, de performances
entre générations acridiennes des deux
saisons (vitesse de développement,
temps de maturation, fécondité...).
La température constitue, en période de
croissance végétale, la principale sour-
ce de variation dans le succés et la vi-
tesse du développement des jeunes. |l
en résulte que les espéces des régions
tempérées, ou les fempératures sont,
d'une année & l'autre et d'une saison a
I'autre, des plus fluctuantes, présentent
une forte variabilité de vitesse de crois-
sance des jeunes.

Un été chaud, et donc sec, est optimal
pour la croissance en climat tempéré. I
en résulte des mues imaginales pré-
coces, c'est-d-dire une période reproduc-
tive d'autant plus longue. Dans les
conditions tropicales & forte évapotrans-
piration, les années favorables a la sur-
vie des jeunes sont, & l'inverse, mar-
8uées par une bonne pluviométrie.

efte apparente contradiction biogéo-
graphique montre que les conditions op-
fimales de développement sont toutefois
similaires : une température élevée sans
déficit du bilan hydrique.
Suivant le milieu, ces conditions micro-
climatiques sont réalisées pendant une
période plus ou moins longue. Une
méme espece peut, en conséquence,
présenter une ou deux générations par
an, comme c'est le cas pour Oedaf;us
infernalis [65]. Dans I'Ouest africain,
Cannula karschi posséde deux généra-
tions dans les savanes méridionales
[16] mais une seule en zone soudanien-
ne [1]. La zone tempérée offre quelques
cas similaires, comme celui de M. san-
guinipes analysé par Hilbert et al. [66]
sur le continent nord-américain.
Les tendances favorables poussées &
I'extréme deviennent nuisibles, que ce
soit un excés de sécheresse en zone
tempérée ou de pluie en zone iropicale.
L’ensoleillement du milieu procure & I'in-
secte le choix entre une exposition au
rayonnement direct et une protection
sous ombrage suivant I'heure de la jour-
née, ce que ne permet pas un temps
nuageux ni un milieu trés densément
couvert de végétation a la suite, par
exemple, d'un développement inhabituel
de la végétation. Dans de telles condi-
tions de surabondance végétale, Farrow
[39] observe une mortalité de 99,5 %
chez C. terminifera.
Qayyum et Atique [26] trouvent, pour
C. trachypterus, des conditions de déve-
loppement optimales & 35 °C pour une
humidité relative de 75 %, tandis
qu'une humidité de 90 % lui est fatale
en moins d’un mois. Khan et Aziz [43]
obtiennent des résuliats différents suivant
le sexe chez E. alacris. Elevés & 35 °C,
les males ont le développement le plus
rapide (38,1 jours} & gg% d'humidité
relative, tandis que I'optimum des fe-
melles 55],7 jours) est obtenu & 45 %
d’humidité relative. On peut y voir un
effet de la taille moyenne au cours de la
croissance, mais cette hypothése ne
peut &fre vérifiée faute de résultats par
stade de développement.
Pour les humidités relatives comme pour
les températures, la vitesse maximale de
développement post-embryonnaire ne
coincide pas avec le maximum de sur-
vie. Majeed [15] montre que, chez A.
humbertianus, le développement est
d’autant plus rapide, & température
égale, que I'humidité est plus élevée. La
différence atteint cing jours pour un
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mois de développement. Le taux de sur-
vie des jeunes a 32 °C est en revanche
maximal (80,4 %} & humidité relative de
65 %. La survie est moindre & humidité
relative supérieure ou inférieure.
C. terminitera, dont les générations suc-
cessives rencontrent des conditions de
milieu différentes, monire une grande in-
sensibilité & 'humidité durant la crois-
sance. Gregg [67] ne trouve pas de dif-
férences marquées de mortalité ni de
vitesse de développement pour une
amme d’humidité cll%nt de 10 & 96 %.
es résultats fournis par les élevages en
conditions hygrometriques différentes

peuvent &tre précis et servir & des

comparaisons {espéces, provenances,
stades, sexes), mais ils ne sont pas pour
autant facilement interprétables car,
d‘une part, le bilan hydrique dépend
d‘abord de ['apport d'eau dans la nour-
riture, voire d'un accés possible & de
I'eau libre (coton imbibé par exemple),
et, d'aufre part, I'hygrométrie présente

ans la nature, au méme titre que la
température, de fortes fluctuations
nycthémérales.

velques acridiens, surtout des Pyrgo-
morphidae, offrent des exemples de
quiescence 4 un stade juvénile a mi-dé-
veloppement. D'aprés Golding [7], le
Poekilocerus lié a Calotropiscf)rocera
présente, dans |'exiréme nord du Nige-
ria (région de Kalkala), un cycle annuel
avec des jeunes de saison seche « in a
comatose state ». En revanche, dans le
Tamesna nigérien, lecoq [68] trouve
jeunes et imagos ensemble au cceur de
Io saison séche. L'espéce pourrait avoir
un chle opportuniste, suivant une straté-
gie fréquente des organismes adapiés
aux déserts.

Synchronisation des cycles
et des saisons

Si les espéces polyvoltines ne sont pas
rares sous les tropiques, celles & cycle
annuel sont bien plus nombreuses dans
les mémes conditions de miliev. Chez
ces derniéres, la moindre capacité de
reproduction est inévitablement compen-
sée par un avantage démographique en
termes de fécondité individuelle et de
survie. La grande taille, mise en avant
ar Schoener et Janzen [69], détermine
e nombre d'ovarioles par ovaire et,
donc, le nombre maximal d’ceufs par
ponte, mais beaucoup d'espéces a
cycle annuel sont de petite taille et, par
&, peu fécondes. Le facteur le plus favo-
rable aux espéces monovolfines pourrait
&tre une moindre mortalité gréce d la
bonne synchronisation des besoins éco-
physiologiques de chaque étape du
cycle avec les conditions saisonniéres.

Les relations entre conditions saison-
niéres et succés démographique des
acridiens peuvent se résumer en un
schéma théorique simple : coincidence
enire oviposition (donc, aussi, matura-
tion sexuelle et début c[’embryogenése)
et phase d'humidité du sol, puis entre
stades juvéniles et croissance des
[)Iontes nourriciéres.
a périodicité des épisodes d'asséchement
du milieu infroduit des discontinuités dans
le déroulement du cycle biologique qui
peuvent conduire les espéces sédentaires
@ vivre successivement en conditions d'ex-
tréme humidité et d'exiréme aridité. Ainsi
en Afrique, des zones d'inondation o0 des
oothéques survivent plusieurs semaines
sous |'eau [|70] sont, en saison séche, ba-
layées par I'harmattan, un vent désertique
[Jcrﬁculléremenwt sec.
orsque son domaine vital est étendu, une
méme espéce peut présenter plusieurs
fypes de cycles biologiques (une ou plu-
sieurs générations cmnuelle?g suivant les
zones climatiques. Cette diftérence peut
étre commonﬁ‘ée uniquement par le mi-
lieu — et alors une méme espéce peut
avoir un nombre de générations different
suivant les années — mais elle peut aussi
revétir un caractére génétique [71].
En un lieu donné, frois types de cycles
biologiques peuvent coexister en répon-
se aux mémes confraintes climatiques.
- Type 1 : coincidence de chaque
phase du cycle annuel de développe-
ment avec une saison, qui maximise
I'adaptation de chacune des phases &
des conditions de milieu différentes. De
ce point de vue, parler de saison « défa-
vorable » rend mal compte de la réalité.
La sécheresse, ou le gel, devient un
« mal nécessaire ».
- Type 2 : succession de plusieurs géné-
rations annuelles qui augmentent d'au-
tant le potentiel reproducteur.
- Type 3 : reproduction opportuniste,
souveni continve.
Ces catégories représentent des ten-
ances marquées mais leur délimitation
n‘est pas absolue. La meilleure preuve
en est fournie par les espéces dont une
fraction des ceufs reste plusieurs années
en diapause. |l s’agit, pour les individus
concernés, d'un cycle pluriannuel qui
semble lo régle chez certaines espéces
alpines dont%es ceufs se développent &
basse température [51]. Or, sous les fro-
piques, cefte voie pluriannuelle se ren-
contre méme chez des espéces polyvol-
tines. :
Les espéces (ou(fopulotions) monovol-
tines présentent deux modalités alterna-
tives de survie en période défavorable
(saison séche ou froide) :
~ en quiescence embryonnaire ;
— en quiescence ovarienne.
Plusieurs mois séparent les périodes
d‘oviposition de ces deux modes. le
remier est adopté par les acridiens des
Eoutes latitudes qui sont souvent, sous
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les tropiques, des espéces « forbivores »
ui mangent des plantes non grami-
néennes) de grande taille, et donc aptes
& pondre un grand nombre d'ceufs par
oothéque (compensation de la morialité
des ceufs enfouis dans le sol pendant
des mois 2). le second mode est adopté
par des espéces généralement de plus
petite taille ef, donc, potentiellement
moins fécondes. Dans les deux cas, les
éclosions accompagnent la renaissance
du couvert végétal avec une durée de
éveloppement post-embryonnaire liée
& la durée de la saison de végétation.
Ces deux modalités sont exclusives ['une
de 'autre car les imagos correspondant
& chacune d’entre elles ne parviennent
pas & I'état adulte simultanément mais &
lusieurs mois d'écart. Pourtant, De Vil-
ri)ers [72] signale qu'Acanthacris ruficor-
nis, en Afrique du Sud, a la possibilité
e passer la saison séche soit sous
forme d'ceufs quiescents, soit, dans une
moindre mesure, sous forme imaginale.
La prédominance des cycles monovoltins,
méme dans des milieux & longue période
propice & l'activité des acridiens [16],
montre |'efficacité d'une adaptation de
chaque dge & un contexte saisonnier.
Ainsi, des deux espéces dominantes de
la savane de Lamto en Céte d'Ivoire {un
Acridinae monovoltin, M. bilineata, et un
Acridinae bivoltin, Orthochtha brachyc-
nemis), la plus féconde, dans un rapport
e un & cing [respectivement 75-
100 ceufs par femelle contre 15-20), est,
aradoxalement, |'espéce bivoltine [17,
93]. Bien que leur comportement et leur
morphologie soient proches, le taux de
mortalité est inévitablement bien plus
élevé chez I'espéce bivoltine. Or, les pre-
miéres observations réalisées par Mestre
sur le parasitisme respectif de I'une et de
I'autre ne faisaient pas apparaitre de dif-
férence notable.
Les variations climatiques, liées & la mé-
téorologie annuelle ou au contexte géo-
graphique, modulent le cycle biolo-
gique. Ainsi, M. bilineata passe deux
mois en dormance reproductive dans la
savane préforestiére de Lamto, mais au
moins trois mois et demi & Ouango Fiti-
ni, dans le nord de la Céte d'lvoire, ob
la saison séche est plus longue P 7].
Dans tous les rrpes de cycles, les varia-
tions individuelles de vitesse de dévelop-
pement engendrent des recouvrements
de stades de développement. Si les
cycles restent néanmoins marqués, c’est
qu'un mécanisme de synchronisation
s'oppose & cet étalement potentiel. L'hu-
midification du sol & une profondeur
donnée est d’autant plus efficace
comme élément de synchronisation
qu’elle atteint des emgryons qui sont
bloqués au méme stade, quel que soit le
moment oV ils ont été pondus.
Chez Orthochtha brachycnemis, espéce
ivoliine de savane guinéenne, une ana-
lyse de I'évolution des classes de taille
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Figure 1. Synchronisation d'une espéce bivoltine en savane guinéenne par les éclosions en fin de sai-
son séche : répartition par classes de taille flongueur des fémurs posiérieurs en milliméires) et par mois
des jeunes d'Orthochtha brachycnemis, sur un hectare. La saison séche dure de novembre & février

[d‘aprés Gillon [74]].

des jeunes montre des différences de vi-
tesse de développement entre chacune
es deux générations annuelles [74].
Aux structures d'dge de la premiére gé-
nération correspondent, six mois plus
tard, des structures d’age équivalentes
mais bien moins synchronisées. On a fout
lieu de penser que ce sont les premiéres
pluies de I'année qui provoquent la syn-
chronisation des éclosions (figure 1.
La variabilité individuelle de réponse
aux signaux du miliev permet un ajuste-
ment ge la structure (f’ége lors d'épi-
sodes secs précoces ou tardifs. Si fous
les individus répondaient simultanément
& une premiére pluie suivie d'une longue
sécheresse, la population agridienne “se-
rait localement anéantie. A Madagas-
car, L. migratoria capito présente une
vague principale d’éclosions encadrée
par une vague précoce et une vague tar-
dive bien distinctes [75]. On connait,
chez les plantes herbacées du Sahel,
es mécanismes d'étalement des germi-
nations. Les équilibres entre synchronisa-
tion et variabilité (désynchronisation) res-
tent & étudier chez les acridiens.
Les espéces polyvoliines font preuve de
plasticité écologique. Non seulement
chaque stade de leur développement ne
se frouve pas dans les mémes conditions
de milieu d'une génération & |'autre,
mais qussi cerfaines s'avérent capables

(suivant les zones climatiques, voire les |

années) d’adapter le nombre de leurs
énérations aux conditions. Il y aurait
onc lieu de distinguer, parmi les es-

péces monovoltines, celles qui le sont in-

conditionnellement et celles qui, dans
des conditions données, n’expriment
que l'une des générations potentielles.
Les cycles monovoltins ne constituent
pas 'unique moyen de faire coincider
éclosions et début des pluies. Un second
moyen, développé par nombre d’acri-
diens africains, consiste & suivre le ba-
lancement saisonnier du front de pluie
de la convergence intertropicale (CIT).
Plusieurs générations profitent alors des
mémes conditions optimales, mais en
des lieux différents.
Dans le troisiéme type de cycle biolo-
ique, & reproduction continue, |'insensi-
Eilité a la sécheresse se traduit par une
présence simulianée de tous les stades
de développement de |'acridien en toute
saison. Les pluies ne constituent plus un
mécanisme de synchronisation et les gé-
nérations se chevauchent. L'amplitude
climatique acceptée s’accompagne sou-
vent d'une spécialisation en termes de
biotopes. Ces espéces sténotopes occu-
pent des milieux particuliers, parfois
composites (écofones), qui afténuent les
conséquences des fluctuations météoro-
logiques (lisiéres, zones anthropisées &
sol ameubli ou irrigué). Fishpool et
Popov [76] établissent une liaison entre
espéces & reproduction confinve et mi-
lieux fortement anthropisés.
Il est possible que les acridiens des fo-
réts fropicales, qui n‘ont & surmonter ni
période séche marquée ni variation sai-
sonniére des disponibilités trophiques,
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illustrent aussi ce type de développe-
ment asynchrone.
Les mécanismes synchroniseurs ne s'exer-
cent pas seulement sur les individus d’une
cohorte. lls manifestent aussi leurs effets
par la similitude entre cycles de diffé-
rentes espéces et par le parallélisme de
variations démographiques pluriannuelles
de diverses especes sympctﬁiques. L'acri-
dofaune d'une région réagit de facon
globale aux facteurs climatiques. Pour
plusieurs espéces, les années favorables
ou:défavorables sont les mémes.

Ainsi, Joern et Pruess [77] montrent que,
armi quarante-cing espéces du Nebras-
a; toutes univoltines, des variations in-

terannuelles similaires existent parmi les
graminivores. lls rappellent que le régi-
me alimentaire n'est pas obligatoirement
d_metire en cause car ces graminivores
(Gomphocerinae, Oedipodinae) ont, par
ailleurs, une parenté phylétique.
Wintrebert [517] observe, a Madagas-
cat, que les pullulations de Locusta et de
Noémadacris sont concomitantes. |l pré-
cise les conditions nécessaires & la réali-
sation d'une grégarisation en région
aride : une bonne humidité du sol en
zone aride, mais avec le nombre le plus
faible possible de jours de pluie supé-
rieure a 20 millimétres.

La* synchronisation des cycles est liée &

I'importance des pluies {ou de I'humec-

tation du sol) comme facteur détermi-

nant de plusieurs événements majeurs :
maturation ovarienne (rupture de dia-
pause imaginale), oviposition, rupture
de: diapause embryonnaire. Chez E va-
riegatfus, une des rares espéces tropi-
cales étudiées hors des savanes, les du-
rées de diapause différent suivant la

ériode de ‘année, mais la pluie reste

‘élément synchroniseur qui maintient, ou

plutdt rétar)lit, chaque année, une syn-

chronisation saisonniére [78].

Durant la période d'oviposition, la simul-

tanéité des pontes peut étre renforcée,

d'une part, en raison du faible nombre
d'oothéques pondues par rapport au
poientiel et, (ﬁoutre part, en raison du

nombre d‘ceufs dans les premiéres oo-

théques. Schmidt [42] a moniré, chez A.

patruelis, que ce nombre est maximal

dans les premiéres oothéques, mais ce
n’est pas un cas général.

La ‘synchronisation se fait aussi par mor-

talité différentielle pour les cohortes pré-

coces ou tardives ('« avant-garde » et

'« arriére-garde » des éclosioniz. Shot

well [79] montrait déja, en 1941, une

mortalité accentuée des jeunes acridiens
apparus les premiers dans la saison.

Certaines espéces onthropoxhiles,

comme Morphacris fasciata en Alfrique,

sont & « reproduction continue » [T, 2].

Une étude détaillée de la reproduction

n'en révéle pas moins une sensibilité

aux conditions climatiques, notamment
lorsque la période est déficitaire par

rapport & la moyenne [80].
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La synchronisation des cycles est renfor-
cée par la synergie entre facteurs directs
et indirects, ce que montre Hunter [81]
pour C. terminifera, dont le développe-
ment est ralenti & la fois par la sécheres-
se et par |'asséchement de la nourriture.

Effets différés

Si les populations acridiennes réagissent
clairement aux périodes de sécheresse,
il n‘est pas pour autant évident d’en dis-
tinguer les effets directs des indirects, ni

si elle intervient comme facteur immédiat

ou ultime.
Ainsi, sauf pour les latitudes les plus
basses, la réaction & I'aridité peut dé-
pendre de la réaction au raccourcisse-
ment de photopériode. Les effets de la
photopériode peuvent étre différés a la
génération suivante (capacité des ceufs
a entrer en diapause), mais |'expression
de la « diapause potentielle » reste in-
fluencée par les conditions écologiques
(température et sécheresse) qui s'exer-
cent sur la femelle et sur ses pontes,
comme le montrent Hunter et CGregg
{36] chez C. terminifera.

es facteurs du milieu peuvent se mani-
fester & retardement sur les populations
acridiennes, en conséquence d'effets im-
médiats moins perceptibles. On a déja
vu, pour D. maroccanus, qu'un allonge-
ment de la période d'oviposition Eaeut
expliquer une bonne part des pullula-
tions. Pour une auire espéce a cycle an-
nuel (Oxya chinensis), c’est un hiver
doux, & la suite d'un été sec et chaud,
qui, combinant forte natalité avec faible
mortalité des ceufs, explique |'explosion
démographique [82].

Pickford [83] établif un lien chez Mela-
noplus bilituratus entre la précocité des
ec(;sions et la fécondité des femelles qui
arrivent & maturifé. Plus les développe-
ments débutent 1t et plus le temps utile
pour la reproduction sera'lon%, seule la
précocité des éclosions est liée & un
risque climatique durant les tout jeunes
stades, qui sont les plus sensibles.
Dans une analyse portant sur un siécle
de données, Smith [84] Farvient d des
conclusions claires, et relativement pré-
dictives, sans pour autant pouvoir expli-
quer les observations. Les pullulations se
manifestent |'année qui suit deux années
e pluviométrie déficitaire. Des étés
pluies surabondantes ne sont ni accom-
pagnés ni suivis d’années riches en po-
ulations acridiennes.

‘effet différé des périodes de sécheres-
se a été observe depuis longtemps
{Loundbury cité dans FBO]Q, synthétisé
par Dempster [85] et con

ans_des zones climatiques variées :
par Gage et Mukerii [86] pour plusieurs

irmé depuis

Melanoplus du_Saskatchewan, par Lou-
veaux et al. [87] pour Calliptamus itali-
cus. Plus que le montant glogol des pré-
cipitations, c’est le moment des pluies
qui importe. Pour une espéce polyvoltine
comme L. pardalina, des pluies abon-
dantes en début d'été précédent sont
préjudiciables |'année suivante aux po-
pulations de cet acridien et importent
lus que celles de la fin du méme été.
nversement, dans une moindre mesure
un début d’été déficitaire en pluie fend
& favoriser |'espéce ['année suivante.
En zone tempérée, la prise en compte
de plusieurs facteurs météorologiques
met en relief les effets de la température
plus que de ['humidité lors de I'été pré-
cédent. C'est du moins ce que montre
I'étude de MacCarthy [883} sur Melano-
B/us mexicanus au Saskatchewan.

es résultats contradictoires apparais-
sent lorsque ne sont pas pris en considé-
ration ces décalages dans le temps.
Ainsi, dans une étude rétrosg)ecﬁve or-
tant sur quinze années {1953-1967),
Nerney et Hamilton [89] observent, au
Canada (réserve de San Carlos auv Ma-
nitoba), que trois périodes de densités
acridiennes maximales correspondent &
des années bien arrosées ]553-1954,
1957-1958 et 1962-1963), tandis que
les années 1955, 1959 et 1964 ont
connu & la fois un printemps sec, une
végétation clairsemée et des populations
acridiennes réduites.
Lorsqu’une année bien arrosée suit une
année de sécheresse, un phénoméne
peut favoriser une prolifération acridien-
ne : la simultanéite d’éclosions d’ceufs
ondus deux années de suite. Singh et
al. [90] et Vyas et al. [91] expliquent
ainsi une apparition brusque de nom-
breux Hieroglyphus banian en juin-juillet
1980 par le maintien en diapause
d'une partie des ceufs durant les deux
années précédentes, anormalement
séches dans cette région de 'Inde {nord
de Madhya Pradesh].
Une explication d’un autre ordre, qui
n'est pas exclusive de la premiére, vou-
drait que les périodes de sécheresse ré-
duisent les prédateurs, parasites et pa-
thogénes des acridiens, situation qui est
mise & profit par la génération suivante.
Farrow [39] monire que la plupart des
agents biologiques régulateurs des po-
pulations de C. terminifera sont rarétiés
par les épisodes de sécheresse.
Cependant, on ne peut s’attendre & une
dynamique similaire pour des préda-
teurs et des pathogénes. Si la sécheres-
se prévient les épizooties fongiques
comme dans le cas de Calliptamus itali-
cus relaté par Giovanni et al. [92], une
situation humide permet le développe-
ment ro[pide d’épizooties cryptoga-
miques (le plus souvent & Enfomophtho-
ra grylli) aux dépens de la population
présenie, avant méme qu’elle ne par-
vienne & |'dge reproducteur [93].
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Conclusion

Parmi les groupes zoologiques qui sa-
vent tirer parti des zones arides, celui
des acridiens apparait comme particu-
ligrement diversiﬁé et adapté, 4 tel point
que son succés démographique devient
arfois préoccupant pour les activités
umaines.
Cette diversité tient non seulement au
nombre d’espéces concernées mais
aussi & la variété de leurs « stratégies »
face aux contraintes éco-climatiques :
une ou plusieurs générations dans
I'année (c’est-d-dire coincidence ou non
de chaque ge avec une saison particu-
ligre) ; espéces avec ou sans quiescen-
ce, obligatoire ou facultative lorsqu’elle
existe, qui se manifeste & un stade de
développement ou & un autre suivant le
cas, sans parler des formes migratrices
ou non. Toutes ces modalités concernent
non seuvlement des espéces différentes
mais, éventuellement, des populations
conspécifiques, voire une méme populo-
tion a quelque temps d'écart.
Pour une méme population, chaque
stade du cycle biologique ne présente ni
le mé&me opfimum, ni la méme sensibilité
vis-G-vis de la sécheresse. Une méme
étape morphologique de développement
apparalt sous plusieurs états successifs
dont les exigences différent. De plus, les
conditions vécues préalablement par un
individu interférent avec ses besoins im-
médiats. Enfin, les conditions renconirées
Ioar une génération influencent éventuel-
ement la génération suivante.
Quel
tions
A contrario, la similitude globale des
besoins vis-d-vis des conditions hy-
drigues au cours des différentes phases
decfa vie des acridiens est frappante, &
tel point que l'on peut expliquer les ap-
parentes contradictions entre facteurs fa-
vorables ou défavorables aux acridiens.
Les conclusions de Capinera et Horton
[10] rappelées en introduction peuvent
éire exirapolées & la comparaison enire
monde iropical et tempéré. Plus un climat
s'éloigne de 'optimum global de la plu-
part des acridiens, plus le facteur respon-
sable de cet éloignement deviendra le
facteur sensible. Lorsque la météorologie
rapproche le climat local des conditions
optimales globales (fempératures élevées,
végétation discontinue, successions de
pluies faibles et abondantes), les popula-

foinf commun frouver & ces condi-
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tions acridiennes s'en trouvent favorisées.
L'eau est indispensable aux principales
éapes de leur vie et la saison séche est
clairement la saison défavorable puis-
qu'elle correspond aux quiescences. Les
pullulations sont méme commandées par
des épisodes pluvieux. Pourtant, les
zones séches, les biotopes arides et

Résumé

- Hormis les acridiens des foréfs tropicales
- humides, dont la biologie est pratique-
" ment inconnue, ceux qui ont fait I'objet
d'études écologiques eniretiennent avec
la sécheresse ‘des relations & premiére
: vue confradictoires : ils proliférent en ré-
~gions arides, mais seulement si les
pluies sont assez abondantes, tandis
. que, en climat tempéré, c'est la séche-
“ resse estivale qui leur est favorable. De
plus, les périodes séches onf des effets
. opposés sur le court et sur lelohg terme.
- 'examen de !'expression du potentiel
‘biotique, puis des facteurs de succés au
~cours de la vie, montre qu’une forte humi-
dité -est globalement préjudiciable mais

- qu'un apport d'eau est nécessaire & plu-
sieurs étapes vitales :‘ovogenése, oviposi-
tion, premiers jours du développement

embryonnaire, rupture de diapause.
- Des conditions de milieu

 I'intérieur. de Déces. | !
“part privilégient la coincidence de

chaque étape de la vie ayec.un
-nombre

- contexte saisonnier; d’autres

“de générations; d’autres enfin sont op- .
1 Diarg s ‘et quiescences
. présentent une méme adaptabilité :.

“porfunistes.. Diapai

~éclosions partiellement: différées, di
FQUse's‘j;pote'nfielies' inexprimées ou ren
. forcées suivant les circonstances. -
~Les conditions géographiques du suc
8 démographiaue. des acridiens

~~i}pliq'qent[ ;'oppcxrenfes?ccjn;tffjddicﬁdné :
| dans ‘leurs ‘besoins ef atfestent ‘méme - -

= de tendances écologiques communes
~au plus grand nombre

is the summer drought. Similarly, dry

[ éterminent -
plusieurs réponses démographiques. A
 fortiori, les variations géographiques;. -
~ voire. météorologiques, conduisent &
~divers cycles biologiques, y comprisa"
- I'intérieur: de certaines especes, La plu-

- delayed hdfchingg and.diap

‘may or may not.

méme les années déficitaires en pluie
conditionnent le succés des acridiens.
Ces coniraintes a premiére vue conira-
dictoires permettent de dire que la sé-
cheresse est bien un « mal nécessaire »,
non seulement pour les acridiens, mais
certainement aussi pour la plupart des
organismes dits « xérophiles » I |

Summary

Excluding species from the tropical -
rain forests, whose biology is largely
unknown, locusts whose ecology%ms
been studied present an apparently
coniradictory relation to drought. In
arid regions, they proliferate only after

“sufficient rain has fallen, whereas in

temperate climates the triggering factor |

eriods have differing effect on the
ong- and the shortterm. - g

. Examining. the expression of biotic po-
tential and survival factors throught the

life-cycle reveals that hi?h‘moisture le-
vels are generally nefarious, while

‘water is needed at several key biologi-
cal stages : ovogenesis, oviposition,
onsef of embryonic development, .and

breaking from diapause.

‘Environmental conditions-determine se-

veral demographic responses. Geogra- |

“phical or ‘even meteorological -varia- .
tions‘ledd todiffering biological

“cycles, somefimes’on the intra-specific
‘level. Most species tend.fo concentrate
.on life ‘stages ‘coinciding: with seasons, -
~others on number of gener
-yet others still on being ‘opporfunistic. .

n number of generations and

Diapause and. other forms of quiescen-*
ce are also-adaptable; with ‘partially
jse which -
e_expressed, or even .
rolonged according o circumstance.

P
Lhe ‘geographic conditions for locust's

emographic success explain the ap-
parent contradictions: in ,thei‘ur»,,fn eeds
and even festify to globalecological”

frends.
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