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Développement et morphologie comparés
de Chorthippus mollis (Charp.) (Orthoptera, Acrididae)1

P. Thorens
Institut de Zoologie, Université de Neuchâtel, CH-2007 Neuchâtel

Development and morphology of Chorthippus mollis (Orthoptera, Acrididae). - The grasshopper
C. mollis (Charp.) was studied in both the laboratory and nature in two localities at the southern foot
of the Swiss Jura. It has an obligatory egg diapause before blastokinesis, broken by a period of chilling

- minimum 5-6 weeks and optimum 10-12 weeks. By comparison, the sibling species Chorthippus

biguttulus shows better hatching rates and needs shorter chilling periods. Unlike this and other
species of the genus, C. mollis has an obligatory 5 instar cycle for males and females (3 instars before
and 2 after the reversal of the alar rudiments), both in nature and the laboratory. A proportion of
females and a minority of males have a long cycle with 6 instars (additional instar 3bis). The percentage
of long cycle specimens in a population vary with years and localities but is similar under natural or
laboratory conditions. Adult morphology is also analysed and measurements compared with published

data.

INTRODUCTION

Nous avons étudié Chorthippus mollis (Charp. 1825) dans deux stations du
pied sud du Jura dans le but suivant: analyser l'écologie de cette espèce dans deux
situations différentes et la confronter à celle de Chorthippus biguttulus (L., 1758),
l'une de ses deux espèces jumelles (Thorens, 1984,1988,1989,1990). L'étude de
ces deux populations nous a conduits à nous intéresser au cycle de développement

de C. mollis: comme la plupart des Orthoptères et tous les Acrididae
Gomphocerinae de nos régions, cette espèce passe l'hiver à l'état d'œuf, stade de
résistance à l'abri dans le sol. Les œufs sont protégés par une oothèque que nous
avons déjà eu l'occasion de décrire, comme les œufs également (Thorens, 1988,
1989). Nous avons réalisé des expériences de laboratoire sur la durée de développement

des œufs et l'éventuelle diapause qu'ils pourraient subir. Par intérêt
comparatif, les mêmes expériences ont été réalisées avec les œufs de C. biguttulus.
L'analyse phénologique des populations de larves de C. mollis nous a permis de
constater que, contrairement à ce que nous attendions, le cycle larvaire ne se

composait pas des 4 stades classiquement connus chez ce genre, mais de 5, voire
de 6 stades dans certains cas. Ceci a rendu nécessaire la mesure de nombreux
individus en nature et l'élevage de larves en laboratoire, afin non seulement de
connaître le développement postembryonnaire de notre espèce, mais aussi
d'identifier les différents stades dans les populations étudiées. La taxonomie délicate

du sous-genre Glyptobothrus auquel appartient C. mollis nous a également
incité à effectuer des mesures complètes des adultes de nos deux populations.

Ce travail fait partie de la thèse de doctorat de l'auteur.



MATERIEL ET METHODES

Les deux populations de C. mollis ainsi que les œufs et larves utilisés en
laboratoire proviennent de deux stations des localités de Neuchâtel (NE) et d'Onnens
(ON). Les données comparatives concernant C. biguttulus proviennent d'une
population située près du Landeron. Les trois localités appartiennent au pied sud
du Jura suisse, au bord des lacs de Neuchâtel et de Bienne (localisation et description

des stations in Thorens, 1984, 1988). Les œufs destinés aux expériences de

diapause proviennent de femelles capturées en nature et ayant pondu en élevage.
Les œufs sont conservés sur du papier humide après avoir été sortis des oothèques,

en veillant à l'absence de moisissure. Les conditions du passage au froid
sont de 5 °C et au chaud de 25 °C. L'embryon des œufs en diapause a été observé
sous la loupe, simplement sans fixation dans la glycérine après avoir enlevé le
chorion, ou après différentes fixations: liquide de Bouin et ses adaptations
(Moriarty, 1969a, Ingrisch, 1984, 1985). Le stade embryonnaire a été déterminé

par comparaison avec les descriptions faites sur différentes espèces (Uvarov,

1966; Moriarty, 1969a, 1969b; Baloch, 1982; Ingrisch, 1984,1985).
La caractérisation du cycle larvaire en laboratoire a nécessité des élevages

individuels des larves (permettant un suivi des mesures individuelles). Les larves
de premier stade sont capturées dans les stations, car les expériences faites à partir

d'œufs pondus en laboratoire entraînent une trop grande mortalité. Les larves
sont gardées dans des boîtes cylindriques en plastique (11), avec fond de terre
semée en Graminées régulièrement renouvelées et permettant des conditions
d'humidité avantageuses pour les fragiles premiers stades. Les mesures concernant les
larves sont la longueur du fémur de la troisième paire de patte (postfémur PF)
et la longueur du pronotum PR), longitudinalement et dorsalement, du bord
antérieur au bord postérieur (Fig. 1). La mesure se fait sous la loupe à l'aide d'un
oculaire micrométrique (grossissement de 12 à 50 x selon le stade), les larves sont
anesthésiées par un passage de quelques secondes en atmosphère de C02. Le
sexe est facilement reconnaissable dès le premier stade aux ébauches de l'ovis-
capte des femelles. La position des ébauches alaires est également relevée, car
elle permet l'identification facile et sûre des deux derniers stades aux ptérothè-

PR

PF

Fig. 1. Situation des mesures des larves et adultes de C. mollis. PF longueur du postfémur,
PR longueur du pronotum.
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Fig. 2. Ebauches alaires des stades 1 à 5 de C. mollis, vue latérale. Echelle supérieure: stades 1 à 3,
échelle inférieure: stades 4 et 5, bc bord costal.

ques retournées RP), le bord costal (bc) étant en position intérieure (Fig. 22).

Ce repère s'est révélé particulièrement utile dans notre cas (développement à

plus de 4 stades larvaires).
Les mesures concernant les adultes (matériel sec) sont la longueur de l'élytre

LE), mesuré en place depuis sa base (convergence des nervures R et Se) à

son extrémité apicale, la longueur du postfémur PF) et le nombre de dents de
la crête stridulatoire fémorale CS). Les deux premières mesures sont réalisées
à l'oculaire micrométrique sous la loupe (grossissement 12 ou 25 x), le comptage
des dents stridulatoires se fait sous fort grossissement (100 x) et à l'aide de
lumière rasante.

RESULTATS

Les œufs (diapause)

Plusieurs centaines d'œufs de C. mollis et C. biguttulus ont été isolés en vue
de leur description morphologique (Thorens, 1989). Ce matériel nous a également

servi à tester l'éventuel arrêt de développement à ce stade. Les œufs ont été
gardés à température élevée (25 °C) ou simplement en condition de laboratoire
pendant l'hiver suivant leur ponte. Nous avons constaté que les œufs n'éclosaient
pas après plusieurs mois à température élevée, aussi leur avons-nous fait subir un
passage au froid.

Dans une première expérience (Tab. 1), différents échantillons d'œufs de
C. mollis et de C. biguttulus ont été placés en condition froide (5 °C) pendant 7,14,
28 et 42 jours t5). Les œufs témoins ont été laissés à température élevée de
25 °C T). Remis en conditions chaudes à 25 °C, aucun des œufs ayant subi le
froid pendant moins de 6 semaines et ni les témoins n'ont éclos. Une deuxième
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Tab. 1. Levée de diapause et éclosion des œufs de C. mollis et C. biguttulus en laboratoire. t5° périodes

de froid, TE taux d'éclosion, t25° temps de développement entre sortie du froid et premières
éclosions, EE étalement des éclosions, noo nombre d'oothèques, no nombre d'œufs.

t5° TE t25° EE noo no
[j] [%] [j] [j]

C. mollis

Expérience I. 7 0 - - 4 37
14 0 - - 4 38
28 0 - - 4 37
42 20 25 4 4 37

T 0 - - 4 38

Expérience II. 35 50 35 6 4 26
49 53 33 6 4 32
63 85 39 3 4 33
84 73 24 8 4 30

T 0 - - 4 38
C. biguttulus
Expérience I. 7 0 - - 4 37

14 0 - - 4 40
28 0 - - 4 39
42 64 24 3 4 36

T 0 - - 4 39

Expérience II. 35 46 32 2 3 26
49 86 31 3 3 29
63 96 35 4 3 25
84 100 24 5 3 21

T 0 3 24

expérience a permis de tester des durées au froid plus longues de 35, 49, 63 et 84

jours, accompagnées de témoins (25 °C). On peut relever une nette amélioration
des éclosions à partir de 49 jours chez C. biguttulus, plus modeste par contre chez
C. mollis et qui n'atteint pas 100%. Le temps nécessaire à l'achèvement du
développement après période au froid a également été relevé t25), c'est-à-dire le

temps passé entre la sortie du froid et l'éclosion. Ce temps est relativement
semblable pour les deux espèces (24 à 39 j et 24 à 35 j). Enfin, l'étalement des
éclosions a été calculé, c'est-à-dire le temps écoulé entre la première et la dernière
éclosion d'un même groupe d'œufs EE), qui est aussi relativement similaire
chez les deux espèces (3 à 8 j et 2 à 5 j). Les œufs des expériences de laboratoire
ont été conservés plusieurs semaines à 25 °C afin de les amener tous au stade de

bloquage et afin d'uniformiser les réactions au différentes durées de froid. Le
stade embryonnaire en question a été reconnu par observation et en comparaison
avec la littérature. Nous n'avons pas réalisé d'observation et de description
complète du développement embryonnaire. Cependant, la position de l'embryon, sa
taille et la forme des appendices ont permis de confirmer ici l'existence du stade
de bloquage souvent observé chez les Acridiens (Uvarov, 1966) et notamment
chez C. brunneus (Moriarty, 1969a): il s'agit du stade précédant la blastocinèse
et représentant la fin de l'anatrepsis (Fig. 3).
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Fig. 3. Œuf de C. mollis avec embryon bloqué en diapause avant la blastocinèse. pm pôle micropylaire,

am anneau micropylaire.

Nous pouvons donc conclure à l'existence chez C. mollis et C. biguttulus
d'une diapause obligatoire, dont la levée nécessite un passage au froid d'au moins
5 semaines, avec un optimum entre 9 et 12 semaines. Sur plusieurs centaines
d'œufs bloqués nous avons observé deux seules éclosions sans passage au froid.

Les larves

L'analyse des populations de C. mollis en nature et les mesures effectuées
sur les larves ont rapidement révélé la présence d'un développement de plus de 4
stades, chiffre habituel pour le genre Chorthippus (Uvarov, 1966). La mesure de
près de 2400 larves d'une des trois années utilisées pour la biométrie (1985) a permis

de mettre en évidence sans équivoque 5 stades larvaires pour les mâles et les
femelles de C. mollis. La séparation des stades est facilitée par la représentation
(Fig. 4) des mesures du postfémur (PF) et du pronotum (PR) conjuguées. Les
écarts à la moyenne et le dimorphisme sexuel des larves s'accentuent au cours du
développement, les femelles étant plus grandes (comparer les nuages des fig. 4. A
et 4.B et les moyennes et écarts du tab. 2). Ainsi les mesures des mâles et des
femelles de premier stade (Ll) sont très proches; cette remarque s'applique aussi
aux L2, quoique dans une moindre mesure.

La séparation entre L2 et L3 est relativement aisée à l'aide des deux critères
employés. Elle se situe vers 4,1 mm pour PF et 1,3 mm pour PR (avec un faible
recouvrement pour ce critère chez les mâles). Il existe, chez les mâles surtout, un
recouvrement des valeurs entre les stades 3-4 et 4-5. Toutefois, le retournement
des ptérothèques (RP) permet de distinguer à coup sûr et facilement une L3
d'une L4 (Fig. 2), même sur le terrain. De même, la taille des ptérothèques d'une
L4 et d'une L5 permet de les distinguer facilement l'une de l'autre.

Nous avons confirmé le cycle larvaire à 5 stades par des élevages individuels

en laboratoire. Il s'agit de larves de premier stade, prélevées tôt quelques
jours après les premières éclosions. L'élevage des jeunes larves de C. mollis étant
difficile, un nombre relativement faible de larves a atteint le stade de retournement

des ptérothèques. Lors de ces expériences, aucune larve n'a accompli un
développement en 4 stades, à savoir atteindre le retournement des ptérothèques en
2 stades seulement. A notre surprise, une partie même des larves d'élevage a ac-
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Fig. 4. Représentation graphique des mesures du postfémur (PF) et du pronotum (PR) des larves de
C. mollis. Stades 1 à 5, saison 1985, station NE. A. Mâles, B. Femelles. RP retournement des
ptérothèques, petits points 1 donnée, gros points 2 données et plus.
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Tab. 2. Dimensions en mm des 5 stades larvaires de C. mollis, m mâles, f femelles, PF
longueur du postfémur, PR longueur du pronotum, m moyenne, s écart-type, CV(%) coefficient

de variation, n nombre d'individus.

SPADE 1 STADE 2 STADE 3 STADE 4 STADE 5

PP : i f 1 f i f i f i f

1 2,53 2,53 3,60 3,60 4,71 5,03 5,71 6,89 7,56 8,97
S 0,12 0,12 0,20 0,16 0,27 0,33 0,49 0,35 0,50 0,52
CV(*] 4,90 5,00 5,40 4,50 5,70 6,60 8,70 5,00 6,60 5,80

lis 2,12 2,12 3,00 3,00 4,10 4,20 4,48 5,25 6,42 6,75

ia s 2,80 2,80 4,00 3,96 5,50 6,08 7,33 7,92 9,00 10,00

n (tot.2388] 285 275 285 316 114 238 281 261 212 101

i 0,75 0,75 1,11 1,08 1,48 1,56 1,97 2,32 2,65 3,11
B 0,05 0,05 0,08 0,06 0,08 0,14 0,15 0,14 0,13 0,20
CV(») 6,10 6,10 7,20 5,90 5,50 8,90 7,70 6,10 4,80 6,60

lin 0,56 0,60 0,92 0,92 1,32 1,30 1,50 1,24 2,24 2,24

¦ax 0,90 0,8! 1,30 1,30 1,76 2,54 2,40 2,68 3,04 3,60
n (tot.2107) 285 275 285 316 114 238 281 281 212 101

Tab. 3. Proportions de stades surnuméraires L3bis. I. Elevages individuels de larves en laboratoire.
II. Larves en nature. NE station Neuchâtel, ON station Onnens, m mâles, f femelles,
L larves, L4 stade 4 après retournement des ptérothèques (RP).

NE ON

I.
nb.total de L :

nb.L parvenues à L4 (RP)

nb.L à 5 stades :

nb.L à 6 stades (L3bis) :

II.
nb de L mesurées

m

f
19
16

17
26

m

f
14

9
8
9

m

f
13

6
(93
(67

%)
%)

8
3

(100 %)

(33 %)

m

f
1

3
(7 '¦

(33 %)
0
6

(0 %)

(67 %)

nb. de L3 :

nb. de L3bis

m

f
62
66

46
91

m

f
57
49

(92 %)

(74 %)
45
37

(98 %)

(41 %)

m

f
5

17
(8 %)
(26 %)

1

54
(2 %)

(59 %)
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Fig. 5. Représentation graphique des mesures du postfémur (PF) et du pronotum (PR) des larves de
C. mollis, femelles, stades 2, 3 et 3bis. A. Station ON, saison 1986. B. Station NE, saison 1986. C.
Station NE, saison 1984 (stade 3 seul). Petits points 1 donnée, gros points 2 données et plus.

compii un cycle en 6 stades en ajoutant un stade supplémentaire avant retournement

des ptérothèques (Tab. 3.1): ce sont essentiellement des femelles (30 à 40%
environ), ainsi qu'une faible proportion de mâles (moins de 10%). Cette
expérience s'étant réalisée à partir de larves de la saison 1986, nous avons vérifié sur
les données de terrain de cette même année si les résultats en élevage étaient dus
ou non à quelque artefact. Les fig. 5.A et 5.B confirment la présence d'un stade
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supplémentaire entre L3 et L4 et que nous appellerons L3bis. La proportion du
stade L3bis par rapport au stade L3 (Tabi. 3.II) nous indique ici également un faible

nombre de mâles à cycle long (moins de 10% et un plus grand nombre de
femelles (environ 30 à NE et 60% à ON). Il faut noter des différences importantes
de proportion des femelles à cycle long ou cycle court dans les deux stations,
tendances déjà remarquées avec les valeurs d'élevage, malgré le petit nombre de larves

obtenues. Le développement d'une larve à 6 stades est allongé de la durée
d'un stade normal: en élevage individuel les larves à cycle long prennent environ
10 jours (7 à 15) de plus que celles à cycle court pour atteindre le stade 4

(Tab. 4.1). Si l'on considère la seule durée du stade 3bis (Tab. 4.II), il a duré soit
7 jours, soit 15 chez les larves en expérience, là aussi le temps d'un stade normal.

Tab. 4. Durée de développement des larves élevées en laboratoire avec ou sans stade surnuméraire
L3bis. I. (3 expériences) Durée (t) du stade 1 (Ll) au stade 4 après retournement des ptérothèques
(RP). II. (2 expériences) Durée du stade 3bis au stade 4. n nombre de cas.

i. t (Ll - RP)

5 stades 6 stades

1) 28 j (n - 8) 43 j (n 5)

2) 21 j (n 8) 28 j (n 2)

3) 30 j (n 7) 37 j (n 2)

II. t (L3bls - L4)

a) 7 j (n - 4)

b) 15 j (n 4)

L'analyse de la population aux stades 3 et 4, station NE et saison 1986
(Fig. 7), peut être comparée aux données biométriques d'élevage (Tab. 3 et 4) et
de terrain (Fig. 5.B et 6.B). En observant les phenologies et densités des mâles et
des femelles, on peut espérer mettre en évidence le stade L3bis, présent dans une
plus forte proportion de femelles que de mâles. Les L3 femelles ne sont presque
pas décalées phénologiquement par rapport aux mâles (Fig. 7), un prolongement
de l'ordre d'un stade complet (L3bis) n'est pas perceptible en durée: les individus
femelles L3bis doivent donc être précoces dans la population et se confondre
phénologiquement dans l'étalement que forme tout le stade 3. La comparaison des
densités mâles et femelles est plus intéressante. Avant et après les stades 3 et 4, la
population est également répartie entre les deux sexes: sex ratio de 1.00:0.92
(mâles : femelles) au stade 2, et de 1.00:0.98 au stade adulte (juste à disparition
des dernières larves). Par conséquent, les différences de densité observées durant
les stades critiques 3 et 4 (Fig. 7) révèlent le stade 3bis. La différence de densité
entre mâles et femelles au maximum de leur stade 3 indique la présence plus forte
de 3bis chez les femelles, les mâles étant presque tous passés au stade 4. De
même, la courbe des femelles 4 augmente plus lentement que celle des mâles,
passés plus vite au stade 5, mais atteint un maximum plus élevé, cumulant ainsi
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Fig. 6. Représentation graphique des mesures du postfémur (PF) et du pronotum (PR) des larves de
C. mollis, mâles, stade 2 et 3. A. Station ON, saison 1986, B. Station NE, 1986. Petits points 1 donnée,

gros points 2 données et plus.

individus à cycle long et à cycle court (à noter que les différences de densité sont
aussi visibles aux surfaces que forme chaque courbe sur la fig. 7).

L'analyse des mesures de la saison 1985 (Fig. 4) n'a pu révéler que des cycles
à 5 stades. Les mesures de la saison 1986 (Fig. 5.A,B et 6.A,B) ainsi que les élevages

(Tab. 3 et 4) et les densités en nature (Fig. 7) de la même saison ont mis en
évidence les cycles à 5 ou 6 stades. L'examen d'une troisième saison (1984) par les

mesures des larves en nature (Fig. 5.C) va encore dans un sens différent. Seules
les larves femelles de stade 3 sont représentées: elles montrent un étalement
prononcé des données, des petites aux grandes valeurs du stade, comme pour l'an-
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Fig. 7. Courbes de population des stades 3 et 4 de C. mollis de la station NE (saison 1986).

née 1986, mais - contrairement à cette dernière - présentent une dispersion
homogène ne permettant pas la distinction de deux nuages L3 et L3bis.

En conclusion, l'analyse des différentes mesures sur 3 saisons met en
évidence chez C. mollis des cycles larvaires variés. Le développement de nos larves
mâles ou femelles se déroule selon deux cycles possibles: L1-L2-L3-(RP)-L4-L5
(cycle court à 5 stades) ou Ll-L2-L3-L3bis-(RP)-L4-L5 (cycle long à 6 stades). La
proportion des individus à cycle court ou long dans la population varie sensiblement

d'une station à l'autre et d'une année à l'autre. La variabilité stadiale des
mâles existe, mais est plus difficile à cerner à cause de la toujours faible proportion

d'individus à cycle long. La séparation entre les stades 2 et 3 est claire, la
séparation des stades 3 et 3bis est moins aisée: la détermination biométrique du
stade 3bis est rendue difficile par le nombre plus faible de spécimens, par la relative

dispersion des mesures et par les changements saisonniers des cycles. Les
données 1986 (Fib. 5. A,B) permettent cependant de fixer une limite biométrique
entre ces deux stades à la valeur de PF de 5,5 mm.

En dehors des mesures, la morphologie des larves permet partiellement la
distinction des stades. Parmi les critères employés généralement figure la forme
des ébauches alaires, déjà discutée. La fig.2 montre la possibilité de distinguer
les stades 4 et 5, aux ptérothèques retournées, les L5 possédant des ébauches
bien développées facilement reconnaissables de celles des L4. Les Ll ont un thorax

typique, aux ébauches alaires à peine visibles, les L2 et L3 (ainsi que les
L3bis) sont pratiquement indicernables, montrant une évolution presque continue.

La représentation des extrémités abdominales (Fig. 8) permet ici aussi une
bonne distinction des stades jeunes et âgés (LI, L4-L5), mais renseignent peu sur
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Fig. 8. Extrémités abdominales (face ventrale) des stades larvaires 1 à 5 de C. mollis. M
F femelles. L'échelle concerne les stades 2 à 5, le stade 1 est agrandi 2 x.

mâles,

les stades L2 et L3. L'évolution des valves de l'oviscapte chez les femelles est le
meilleur repère du développement des extrémités abdominales.

Les adultes

Les critères taxonomiques des adultes ont déjà été discutés ainsi que les
révisions touchant C. mollis et C. biguttulus (Thorens, 1988). La meilleure identification

de C. mollis et sa distinction des espèces jumelles de la région jurassienne
(C. biguttulus et C. brunneus) reste basée sur l'écoute des chants typiques et sans
équivoque sur le terrain et au laboratoire (Harz, 1957, Perdeck, 1957, Helversen

& Helversen, 1975a, 1975b, Ragge & Reynolds, 1988). Outre le chant,
nous trouvons parmi les critères morphologiques les plus souvent employés: la
longueur totale du corps, la tête (largeur, taille de l'œil, des articles antennaires),
le pronotum (longueur, position du sillon transversal), l'élytre (longueur, largeur,
stigma, nervation), les pattes (longueurs des fémurs, des tibias), ainsi que différents

rapports de longueur (Atkinson & Begon, 1988; Harz, 1957, 1975; La
Greca, 1955; Öliger, 1974; Perdeck, 1957; Ragge, 1981,1984; Ragge &
Reynolds, 1988; Schmidt, 1978, Sychev, 1980; Voisin, 1974; Uvarov, 1966). La
certitude de reconnaître les espèces étudiées dans nos stations ne nous a pas empêchés

d'effectuer une courte description morphologique de nos populations des
stations NE et ON.

Un critère taxonomique très employé pour nos espèces est le nombre de
dents de la crête stridulatoire du postfémur (CS). Il présente souvent une assez
forte fluctuation, même entre individus d'une seule localité, mais l'analyse de sa
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Tab. 5. Dimensions en mm des adultes de C. mollis. LE longueur de l'élytre, PF longueur du
postfémur, CS nombre de dents de la crête stridulatoire. NE station Neuchâtel, ON station
Onnens, H57 d'après Harz (1957), H75 d'après Harz (1975), m moyenne, s écart-type,
CV(%) coefficient de variation, n nombre d'individus.

LE PF CS

NE 0» H75 NE ON H75 NE ON H57

HALES

1 12,48 12,04 9,47 9,30 117,8 109,9 116

s 0,53 0,56 0,44 0,44 11,5 11,5

CV t 4,29 4,65 4,68 4,73 9,8 10,5

lin 11,50 10,83 10,0 8,67 8,33 7,8 92 90 104

iax 13,50 13,33 12,0 10,33 10,00 9,8 137 140 131

n 35 26 35 26 35 26

FEMELLES

n 14,73 14,66 11,71 11,74 106,2 107,2 107

8 0,68 0,40 0,58 0,52 10,1 9,6
CV S 4,63 2,74 4,92 4,42 9,5 8,9
Bin 13,33 13,83 13,0 10,67 10,83 10,0 92 90 85

¦ai 16,67 15,50 15,0 13,17 12,67 13,8 130 127 116

n 35 26 35 26 35 26

moyenne et des extrêmes permettent généralement de trancher lorsqu'on a à

disposition une série d'individus. Les C. mollis mâles de la station NE présentent des
valeurs plus élevées que celles de la station ON (Tab. 5). Les moyennes des femelles

des deux stations sont relativement proches, davantage que celles des mâles,
avec une certaine tendance à la hausse pour la station ON cette fois.

Nous avons complété ces mesures par deux caractères biométriques intéressants

(Tab. 5): la longueur totale de l'élytre (LE) et la longueur du fémur de la
patte postérieure (PF), comme pour les larves. Au contraire du critère CS, ces
deux critères ont l'avantage de peu varier dans une population (cf. coefficients de
variation). Les mâles de la station NE montrent une tendance à une taille plus
grande. Les femelles des deux stations sont très proches, les moyennes étant presque

identiques pour les deux critères.

DISCUSSION

La diapause obligatoire des œufs comme stade hivernant est un fait connu
chez plusieurs Acrididae de nos régions tempérées (Uvarov, 1966). Moriarty
(1969a) l'a étudiée en détail en relation avec le métabolisme de l'eau chez C. brunneus,

Richards & Waloff (1954) ayant déjà noté auparavant une diapause chez
cette espèce. Nous avons ainsi pu montrer qu'une diapause obligatoire existe
également chez C. mollis et C. biguttulus, dont la levée demande un passage des œufs
au froid. Le temps nécessaire pour briser la diapause varie généralement d'un
taxon à l'autre: les conditions expérimentales réalisées par Richards & Waloff
(1954) sur C. brunneus montrent que les premiers résultats positifs apparaissent à

partir de 4 semaines à 5 °C (3% d'éclosion). Ils atteignent 25% après une mise au
froid de 6 semaines. Moriarty (1969a), dans des expériences plus détaillées sur
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la même espèce, obtient déjà 41% d'éclosion après 4 semaines à 5 °C, puis 76% à

6 semaines et 1.00% à 10 semaines.
Comparées à celles de C. brunneus, nos durées minimum et optimum

d'exposition au froid se situent environ aux mêmes valeurs: éclosions à partir de 5

semaines, maximum pour 9-12 semaines de froid. C. biguttulus révèle en conditions
comparables, des taux d'éclosion meilleurs que C. mollis et pour des durées au
froid moins longues, illustrant probablement les moindres exigences de cette
espèce envers plusieurs facteurs écologiques déjà observées ailleurs (Harz, 1957,

Thorens, 1989, en préparation). C. biguttulus montre également un moindre
étalement des éclosions que C. mollis, les œufs d'un même groupe d'expérience éclo-
sant dans une durée plus courte (Tab. 1, EE). Cet étalement des éclosions reste
faible chez les deux espèces, les températures stables des conditions de laboratoire

en sont partiellement responsables. En conditions naturelles, les éclosions
de C. mollis présentent un étalement faible à fort (d'environ 15 à 50 jours) selon
les saisons (Thorens, en préparation). Ceci s'explique à la fois par les variations
climatiques saisonnières et par l'hétérogénéité des conditions subies par les œufs
dans une même station.

Les stades larvaires des espèces du genre Chorthippus sont connus pour être
au nombre de 4 (Uvarov, 1966). Ce chiffre ne tient pas compte du bref stade de
larve primaire (ou stade vermiforme) qui suit immédiatement l'éclosion, que
certains auteurs, notamment des anciens, semblent avoir malheureusement inclus
dans leurs descriptions. Parmi les Gomphocerinae de petite taille recensés par
Uvarov (op. cit.), nous trouvons les taxons suivants, possédant également 4 stades

larvaires: Stenobothrus, Omocestus, Euthystira brachyptera et Gomphocerus
rufus. Seule espèce systématiquement proche, mais de taille un peu plus grande
(Harz, 1957,1975), Euchorthippuspulvinatus boucle son cycle en 5 stades (mâles
et femelles). Ce nombre de 4 stades larvaires est expliqué comme un signe d'évolution

et comme le reflet de la petite taille générale des Gomphocerinae par
opposition aux autres sous-familles d'Acrididae. La taille étant partiellement en
rapport avec le nombre de stades, les espèces à dimorphisme sexuel prononcé
(femelles grandes) possèdent souvent un stade supplémentaire chez les femelles.
Oschmann (1969) conclut ses recherches sur les Acrididae d'Allemagne centrale
en admettant 4 stades pour les mâles et 5 pour les femelles (ajout d'un stade Ha),
et cela pour toutes les espèces, obligatoirement et indépendamment des conditions

extérieures. Ses données ne proviennent que de matériel de terrain et
plusieurs espèces de Chorthippus y figurent. Dans un travail plus détaillé et nous
intéressant directement, Hassall & Grayson (1987) ont étudié C. brunneus en
Grande Bretagne, mettant en évidence un cycle normal à 4 stades chez les deux
sexes et l'existence de populations avec femelles à 5 stades. Richards & Waloff
(1954) avaient examiné auparavant le cycle des Acrididés du même pays, dont
C. brunneus, décrit à 4 stades pour les deux sexes, et Chorthippus parallelus,
comportant des exceptions de femelles à 5 stades.

La variation intraspécifique mise en évidence chez C. brunneus par Has-
sall & Grayson (1987) démontre clairement l'influence climatique et nutritive
sur les populations de femelles observées et vérifiées par élevage. Les populations

avec stade surnuméraire apparaissent dans une région du sud de l'Angleterre

au climat doux, permettant probablement un allongement du cycle larvaire.
La nourriture, d'autre part, joue ici un rôle sur le nombre de stades, une qualité
inférieure empêchant les stades surnuméraires de se produire. Gueguen & De-
launay (1980) ont découvert en Bretagne une autre variabilité stadiale chez un
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autre Gomphocerinae: Myrmeleotettix maculatus (Thbg.). Les femelles de cette
espèce se développent en 4 ou 5 stades, certaines populations n'abritant que des
femelles à cycle court, d'autres un mélange des deux types, en proportion stable
d'une année à l'autre, mais variant fortement d'une station à une autre. Ces
auteurs supposent un déterminisme génétique à cette diversité du nombre de
stades, sans écarter les paramètres environnementaux, notamment ceux agissant sur
le stade œuf.

Les causes de variabilité intraspécifique du nombre de stades larvaires sont,
selon Uvarov (1966), de quatre origines possibles, jouant sans doute de manière
interactive, sans que l'on comprenne encore tout à fait comment: climat, nourriture,

phénomène phasaire, fonctionnement hormonal. Les facteurs climatiques
ont été mis en évidence anciennement par Shotwell (1941) aux USA sur une
espèce de Melanoplus. Les résultats de Hassall & Grayson (1987) vont dans le
même sens, c'est-à-dire qu'un stade surnuméraire apparaît dans des régions plus
chaudes. Les facteurs nutritifs, quant à eux, produisent parfois l'effet inverse à

celui observé par Hassall & Grayson (1987) en provocant l'ajout de stades
larvaires lorsque la qualité ou la quantité de nourriture est défavorable (Messina ef
al, 1975).

Le stade larvaire supplémentaire de C. brunneus observé en Angleterre
correspond à un stade Ha, intercalé avant retournement (RP) des ptérothèques
(stade III). C'est la même position que nous avons observée chez C. mollis, mais
de manière régulière et chez les deux sexes. Nous avons ainsi un cycle larvaire de
C. mollis de 5 stades chez les deux sexes et un stade surnuméraire 3bis facultatif
chez les femelles et chez quelques rares mâles. Il est à noter que les stades
surnuméraires s'observent chez les Acrididae femelles généralement juste avant le
retournement des ptérothèques: C. brunneus (Hassall & Grayson, 1987), C.pa¬
rallelus (Richards & Waloff, 1954), et divers espèces (Oschmann, 1969). Dans
le cas de Locusta migratoria, Lauga (1977) observe que des femelles en captivité
ajoutent un stade avant ou après le retournement des ptérothèques. L'exemple de
L. migratoria est comparé par cet auteur à celui d'un autre Criquet phasaire (No-
madacris) effectuant des mues d'ajustement, menant à un adulte de même taille
que par un cycle normal. L. migratoria effectue lui des mues qualifiées de dépassement,

menant à un adulte plus grand. C'est bien cette situation qui existe chez les

exemples cités plus haut et chez C. mollis: nos individus suivis isolément ont
accompli un stade surnuméraire visible à la fois à leur taille et à la durée de leur
développement (Tab. 4).

En ce qui concerne C. biguttulus, les populations que nous avons pu suivre
de cette espèce ont toujours montré des cycles mâles et femelles à 4 stades, cas
également rencontré par Koehler (comm. pers.) en Allemagne de l'Est sur cette
espèce avec toutefois quelques exceptions à 5 stades (en laboratoire après
prélèvement en nature).

Le développement larvaire de C. mollis soulève les questions suivantes:
cette espèce effectue-t-elle 5 stades dans notre région et 4 ailleurs? La différence
de cycle entre C. mollis et C. biguttulus peut-elle être prise comme une adaptation
phénologique de C. mollis en relation avec son affinité pour les milieux chauds et
secs? L'existence du cycle à 6 stades de C. mollis dans nos deux stations provoque
encore d'autres interrogations: on trouve en nature et en laboratoire un faible
pourcentage de mâles à cycle long et un pourcentage plus important de femelles,
variable d'une année à l'autre, proche de 0 certaines années (1985), élevé d'autres

années (1986) et variant d'une station à l'autre dans des proportions sembla-
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bies en nature ou en laboratoire. Les conditions climatiques ou la nourriture,
voire une distribution stratégique de la population en deux groupes pourraient
expliquer cette observation. Cependant, la coïncidence laboratoire-nature de larves

prises au premier stade et en même station suppose plutôt une indépendance
vis-à-vis des facteurs externes. L'influence d'un facteur agissant sur les jeunes larves

comme la précocité des éclosions en nature semble hors de cause, les dates
d'éclosion des deux saisons 1985 et 1986 étant presque identiques. En
conséquence, les proportions de stade surnuméraire variant selon les saisons suggèrent
non pas des facteurs agissant sur les larves de la saison, mais plutôt sur les stades
précédants, œuf ou génération parentale (facteurs abiotiques ou densité de la
population).

Le cycle régulier à 5 stades chez les deux sexes de C. mollis représente
encore actuellement une exception chez ce genre et chez la plupart des Gomphocerinae.

Les stades surnuméraires chez les femelles sont connus pour de nombreuses

espèces à dimorphisme sexuel marqué, les stades surnuméraires des mâles,
beaucoup plus rares, sont prouvés ici chez C. mollis, quoique toujours en faible
proportion.

La description morphologique des adultes de C. mollis de nos deux stations
peut être comparée avec les données de la littérature. Le nombre de dents de la
crête stridulatoire (Tab. 5, CS) indique que les mâles de la station NE et les femelles

des deux stations ont une moyenne ajustée sur celles données par Harz (1957)

pour notre espèce; la moyenne des mâles de la station ON est un peu plus basse,
ainsi que les minima des mâles des deux stations: elles se distinguent tout de
même bien des valeurs connues pour C. biguttulus (Harz, op. cit.). Les maxima
des mâles et des femelles vont même au-delà des chiffres donnés pour l'espèce,
typiquement les plus hauts des 3 espèces jumelles considérées. Le critère de
longueur des elytres (Tab. 5, LE) montre que les mâles des deux stations sont au-dessus

des valeurs connues (Harz, 1975), autant pour les moyennes que pour les
maxima. Les femelles des deux stations ont des moyennes normales et des
maxima un peu hauts. La mesure des postfémurs (Tab. 5, PF) montre les mêmes
tendances de dépassement vers le haut par les mâles, comparés aux écarts recensés

par Harz (1975). Les femelles sont aussi un peu plus grandes, leurs moyennes
étant normales pour les écarts donnés par Harz (op. cit.).
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