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SYNOPSIS

Dans de jeunes colonies de la Fourmi Lasius niger, on a observé le
comportement d’ouvriéres marquées individuellement avec une pastille
numérotée. L’utilisation de P’analyse des correspondances a permis de
décrire la plus grande part de la variabilité interindividuelle 4 ’aide d’un
petit nombre de « composantes », au lieu des 20 ou 30 comportements
observés. Divers facteurs qui influencent le polyéthisme ont été envisagés :
age, taille des individus, expérience précoce de soins au couvain, plasticité
individuelle et régulation sociale, milieu physique.

ABSTRACT

Young foundations colonies of the ant Lasius niger were used to observe
workers individually marked with a numbered disc. Multivariate analysis
(correspondance analysis) has enabled the description the greatest part of
the behavioural variation in terms of 2 on 3 “components” instead of
the 20 or 30 behaviours which were observed. The following factors,
which influence the polyethism, were examined : age, individual size, early
experience of nursing larvae, individual plasticity and social influences,
the physical environnement.

INTRODUCTION
HISTORIQUE

Les échanges de nourriture sont un élément important du comportement
des Insectes sociaux. Signalés par des écrivains naturalistes comme
Aristote et Fabre, ils ont été décrits pour la premiére fois par Réaumur
en 1742 (a) chez les Guépes du genre Vespa. Cet auteur a aussi découvert
la régurgitation par les Fourmis d’aliments liquides aux larves : «cette
becquée ne m’a jamais paru étre autre chose qu’une goutte de liqueur
que la nourrice fait sortir de sa bouche et qu’elle présente & celle du ver »
(Edit. 1929, p. 73). Gould (1747) et Huber (1810, p. 76-77) mentionnent
aussi P’alimentation liquide des larves de Fourmis.

A la fin du xix® siécle on trouve des descriptions d’alimentation de
larves par régurgitation des adultes chez diverses espéces de Guépes sociales :
Polistes (Von Siebold, 1871, p. 18), et de Frelons (Janet, 1895, p. 105).
Chez les espéces solitaires comme les Synagris on observe un simple
malaxage des proies (Roubaud, 1908; 19104, p. 11).
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82 A. LENOIR

La réciprocité des échanges adultes-larves a été découverte chez les
Guépes sociales Vespa et Polistes par Janet (1895, p. 106 et 1903, p. 82)
et Du Buysson (1903, p. 280) : en effet la larve, aprés ayoir été nourrie
ou en réponse 2 une sollicitation d’une ouvriére, secréte par la bouche
une goutte de liquide qui est léchée avidement. Roubaud (1910 5, 1916)
a étudié en détail I’alimentation réciproque chez certaines Guépes sociales
africaines, en particulier chez les Belonogaster. Il pensait que ces échanges
de nourriture régurgitée jouaient un role important dans la cohésion de
la Société d’Insectes et a appelé ce comportement Oecotrophobiose (de
« oeco » famille et de « trophos » nourriture) (1916, p. 127).

C’est Wheeler (1918, p. 322) qui a créé le terme de « Trophallaxis »
(« laxis » échanger). Il a décrit en exemple deux types de larves de Fourmis
(Pachychondyla, Ponerine et Paedalgus, Myrmicine) qui ont d’énormes
glandes salivaires dont la sécrétion est absorbée par les ouvriéres.

Selon Wheeler (1918) la trophallaxie est apparue phylogénétiquement
comme une relation trophique mutuelle entre la fondatrice et ses larves,
elle s’est étendue 3 toute la colonie, puis aux hotes divers (symphiles,
parasites sociaux et «esclaves »). Wheeler pense méme que la «traite »,
par les Fourmis, de divers Insectes hors du nid (trophobiose) et ’exploitation
des sources de nectar de certaines plantes (phytophilie) présentent des
aspects trophallactiques. Plus tard Roubaud (1924, p. 198) a proposé le
terme de « trophoecies » pour caractériser les groupements d’Insectes basés
sur une exploitation alimentaire réciproque entre jeunes et parents. Ila
par la suite appelé la colonie de Guépes le « trophoecium ». Mais ces termes
ont été abandonnés pour celui de trophallaxie.

C’est Von Frisch qui a signalé en 1921, I’existence chez les Abeilles de
la trophallaxie entre ouvriéres, et pour nourrir la reine, mais il n’y a pas
de nutrition directe des larves par les adultes (Wilson, 1975 a, p. 245).
Le comportement trophallactique est trés variable selon les espéces
d’Abeilles, reflétant 2 la fois la position phylogénétique de Pespéce et les
contraintes écologiques imposées par le biotope (Wilson, 1971, p. 284).

Chez les Termites, Grassi et Sandias (1893-1894) ont découvert qu’en
plus de la nourriture régurgitée, existait un autre mode d’échanges :
Paliment proctodéal, émis par P’anus, qui permet la reconstitution de la
flore intestinale des animaux venant de muer (Grassé et Noirot, 1945).

LE CONCEPT DE TROPHALLAXIE

Wheeler (1926) a étendu le concept de trophallaxie a toutes les commu-
nications chimiques entre lnsectes sociaux : en particulier les léchages
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l ) - .
réciproques et les léchages du couvain par les adultes seraient un aspect

~ de la trophallaxie. Il y inclut finalement toutes les stimulations sensorielles

gustatives et olfactives.

«Il n’y a aucune raison pour ne pas considérer les odeurs, aussi bien
que les stimuli gustatifs, comme trophallactiques » (p. 293). «Si nous
comparons la distribution de nourriture dans la colonie regardée comme
un super-organisme avec le courant circulatoire (milieu intérieur) d’un
.I,nsecte ou d’un Vertébré, la trophallaxie, qui est ’échange réciproque de
no.urriture entre les individus de la colonie, peut &tre comparée aux échanges
chimiques entre les éléments des tissus et le sang, ou entre les divérses
cellules elles-mémes » (p. 294).

Il s’agit d’un concept qui s’opposait & celui des instincts sociaux défendu
par Wasmann. Celui-ci a essayé de ridiculiser la théorie de la trophallaxie
dans un livre de 176 pages pour défendre sa théorie des « instincts
symphilitiques » (instinct spécial, hériditaire, qui pousse les Foﬁrml;s a
nourrir les myrmécophiles, par exemple les Lomechusa au détriment de
leur propre couvain et donc au détriment de leur espéce) (Wasmann, 1920).
Cette théorie a disparu avec son auteur (Stumper, 1954, p. 353).

Schneirla (1938) a étendu la définition de Wheeler A partir de son travail
sur les Fourmis légionnaires du genre Ecifon. Chez ces Fourmis P’activité
de la colonie est cyclique, elle est déterminée par des stimulations tactiles
et olfactives. En effet, ces sociétés, dont I’activité connait des phases
sédentaires (lors de la formation des cocons) et des phases nomades (lors
de I’apparition des larves) ne pratiquent pas la régurgitation. Schneirla
étend donc le concept de trophallaxie aux stimuli tactiles (ce qui ne corres-
po'nd. pas a la définition de Wheeler volontairement limitée aux stimuli
chlmlqge.S. «Je n’ai jamais affirmé que cette trophallaxie comprit toutes
les activités sociales» Wheeler, 1926, p. 294). Le Masne (1951, 1953)
regrend ’idée de Schneirla : « par cette extension, toute la vie de la société
finit par se trouver englobée dans le concept de trophallaxie », tout en

reconnaissant qu’une « extension aussi tentaculaire de ce concept » présente
des inconvénients (1953, p. 51).

Cependant pour Wilson (1967) le meilleur usage du terme de trophallaxie
semble étre son sens premier et dans sa Sociobiology (1975) il le définit
chez les Insectes sociaux comme : «the exchange of alimentary liquid
among colony members and guest organisms either mutually or unilaterally.
.In stomodeal (oral) trophallaxis the material originates from the mouth;
in proctodeal (anal) trophallaxis it originates from the anus» (p. 597).
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On adoptera ici cette définition restrictive plus exacte historiquement, et
qui correspond 4 un comportement tout & fait caractéristique : I’échange
de nourriture liquide entre deux individus. Cette définition inclut la trophal-
laxie proctodéale (que Wilson appelle « anal trophallaxis ») qui correspond
A Iémission d’une gouttelette anale i partir de P’intestin postérieur. La
notion de trophallaxie est ainsi ramenée  sa dimension premiére « trophal-
laxis is seen to not be at all the driving force behind social evolution as
supposed by Roubaud and Wheeler, but only one of a number of forms
of communications and nutritive exchange that have been built, with
variations, in the course of social evolution» (Wilson, 1967, p. 34). Il
suggére d’ailleurs que la notion de trophallaxie au sens large doit &tre
écartée et remplacée par la théorie d’Hamilton de laltruisme haplodiploide
(1964, 1972). L’un des exemples utilisés est d’ailleurs emprunté aux Guépes
chez lesquelles les larves copstituent un réservoir de nourriture et se
comportent de maniére « altruiste » envers les adultes (Montagner, 1963,
1964; Maschwitz, 1966). Pour Wilson (1975, p. 29) le mot trophallaxie
est ’exemple caractéristique de concept « fourre-tout» (panchreston en
anglais, de « pan » tout et « krestos » utile) : concept couvrant une gamme
trés large de phénoménes et utilisé de manicre différente par les auteurs,
concept censé tout expliquer et n’expliquant rien du tout.

STRUCTURES ANATOMIQUES EN RAPPORT AVEC LA TROPHALLAXIE STOMODEALE

La trophallaxie stomodéale est une caractéristique tout & fait originale
des Insectes sociaux. Elle est liée a la présence d’un jabot en cul-de-sac
dans le gastre, appelé estomac social par Forel (1921, L, p. 82) qui est suivi
du gésier ou proventricule. Celui-ci agit comme pompe et reégle le flux
alimentaire qui passe dans ’estomac proprement dit (intestin moyen) ou
s’effectue la digestion, et ainsi sépare I’aliment social (disponible dans le
jabot) de I’aliment individuel. Le jabot peut se détendre énormément chez
les espéces qui se nourrissent de nectar et de sécrétions de Pucerons.

Forel (op. cit.) puis Eisner (1957) ont montré que le proventricule des
différentes espéces évolue pour faciliter cette fonction, et se perfectionne
avec des valves non musculaires et automatiques qui résistent a la pression
du fluide chez les ouvriéres gavées. Par ailleurs, il existe une pochette
infrabuccale, située prés de la bouche, dont le r6le est de filtrer les solides
qui autrement obstrueraient les canaux proventriculaires étroits et rigides
(Eisner et Happ, 1963). De temps & autre les ouvriéres rejettent le contenu
de cette poche sous forme d’une boulette. Il existe aussi chez les reines
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un.jabot thoracique qui se développe aprés le remplacement des muscles
alaires par le tissu adipeux (Petersen-Braun et Bushinger, 1975 chez
Leptothorax, Monomorium et Lasius niger).

LA TROPHALLAXIE CHEZ LES ANIMAUX ET L’HOMME
(a) Entre adultes

En dehors des Insectes Sociaux, les échanges d’aliments régurgités sont
exceptionnels :

— o'_n a observé un exemple bizarre de régurgitation entre adultes chez
une Aigrette (Wilson, 1975, p. 128). Les jeunes adultes sollicitent leurs
parents pour leur propre couvée. La nourriture passe ainsi des grands

parevts aux oisillons. Cependant, il est possible que ce phénoméne soit
anormal et lié 4 la captivité;

— chez le 'Ly.caon (Loup d’Ethiopie) la régurgitation des aliments
permet 4 des individus de rester a la taniére avec les petits tandis que les
autres chassent (Kiihme, 1965; H. and J. Van Lawick-Gooddall, 1971);

— ‘des échanges bouche-a-bouche ont été observés chez les Anthropoides
syperleurs comme les Chimpanzés mais ils sont toujours rares (Eibl-
Eibesfeldt, 1972, p. 128; Wilson, 1975, p. 128 et 209);

— les Rox.lgeurs comme les Spermophiles pratiquent aussi des contacts
buccaux, mais leur r6le de régurgitation est trés douteux (Steiner, 1970);

— ils existent lors de cérémonies rituelles chez les Iruri (Pygmées du
Congo) et se pratiquaient entre fiancés dans les anciennes traditions de

certaines vallées d’Burope (Wickler, 1971, p. 213). Il ne s’agit jamais
d’usages courants.

(b) Entre adultes et jeunes

Les échanges d’aliments régurgités font partie du répertoire comporte-
mental habituel des relations parents-jeunes.

Rféaumur op. cit. compare d’ailleurs le comportement de la Guépe a
celui de 1’Oiseau. On trouve des systémes complexes de sollicitation et
régurgitation chez les Oiseaux et les Mammiféres (revue de Wilson, 1975
P 206). Les Chacals, lgs Lycaous (voir plus haut) et les Loups régurgiten;
a leurs petits de la méme maniére que les Oiseaux. Quelques observatidns
du méme type sont rapportées chez les Primates (Eibl-Eibesfeldt, 1972
p- 128). Cela faisait partie, jusqu’a une époque récente, des soins normaux,
que divers peuples portaient a leurs enfants (Wickler, 1971, p. 212). Pour
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Eibl-Eibesfeldt op. cit. le baiser serait sans doute {ssp de»ce‘tte prathufe :
les mouvements de langue font penser a la déglutltlf)n oua le} recep’u(l)’n
de nourriture. Chez les Koalas (Marsupiaux austrahens) la mére supplé-
mente ’allaitement du jeune avec s€s propres fé'ces (Minchin, 1937). Ci
comportement est & rapprocher de la trophallaxie anale d.es Termlt.es e
pourrait avoir la méme signification : le tra}nsfert’ de microorganismes
digérant le bois (les Koalas mangent des feuilles d’Eucalyptus).

Chez les Invertébrés autres que les Insectes sociau?( c”est un-phénoméne
exceptionnel, il n’est connu que chez certaines Araignées sociales apfar;
tenant aux genres Theridion, Stegodyphus et Eresus (Kaston, 196 ‘ T
Kullman, 1968, 1972) et chez les Coléoptéres du genre Necro.phorus ou la
femelle nourrit les jeunes par trophallaxie directe (Pukowski, 1933).

LES TROPHALLAXIES INTERSP ECIFIQUES

Par des expériences de laboratoire utilisant des radioisot?pes 96§swald
et Kloft ont montré ’existence en 1960 d’échanges entre espc?ces dlffererjtes
de Fourmis du groupe rufa. Chauvin et coll. 'ont obse.rve. par .la méme
méthode dans des conditions naturelles (1.961‘ a, b.). La signification de (;:e
comportement n’apparaissait pas trés claire 2 W11.301.1 (.1963, P- ‘356). On
vient de retrouver la méme chose entre Solenops.ts invicta (e'spece qui a
envahi les U.S.A.) et les espéces indigénes S gemz‘na{a e‘f Pheidole dentata
(Bhatkar et Kloft, 1977). Pour ces auteurs il s’agirait d’un compcl)rte;;z;;t
d’« apaisement ». C’est aussi V'interprétation qe De Vroey et Paitee s (t‘ )
pour expliquer les trophallaxies qui apparal§se_nt au cours d’interactions
agonistiques chez diverses espéces de Myrmica.

Les trophallaxies interspécifiques font partie df:s normes d1} rép.erto.nre
habituel de nombreux myrmécophiles qui savent qeclencher 1:% re;'gurgxtatxor%
de leurs hotes (Holldobler, 1971 b, 1972). .Certames' Fourmis v1.vent atuss:£
aux dépends d’espéces hotes qui les nourrissent mais les 'couYalns \;ﬁiten
séparés, c’est ce que Wheeler (1926, p. 346) appelle la xénobiose (Wilson,

1971, p. 371; 1975, p. 354).

LA TROPHALLAXIE INDIRECTE

Il existe une forme particuliére de trophalllaxie qui cfon§istc? %1 séclréter
de la salive sur une source de nourtiture qui ?s?: ensult,e ingérée. Il y 2
donc un mélange de substances des _divers individus. C’est chomte ‘q;u
a signalé ce fait pour la premiére fois en 1963 chez les Bourdons ou la
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trophallaxie directe n’existe pas. Les Abeilles primitives ajoutent du nectar
régurgité aux pains d’abeille (Plateaux-Quena, 1972, p. 81). Chez 1’Araignée
Agelenia consociata, les animaux se groupent autour d’une proie injectée

de sucs digestifs qui liquéfient les tissus, lesquels sont ensuite aspirés
(Kraft, 1970, p. 279).

LES TRAVAUX RECENTS SUR LA TROPHALLAXIL

Au-dela des simples descriptions, la trophallaxie chez les Insectes sociaux
a été étudiée essentiellement sous deux aspects. Le premier concerne les
flux de nourriture a travers la colonie, mesurés grice aux radioisotopes
(Wilson et Eisner, 1957; Gosswald et Kloft, 1960; Tohmé, 1972; Traniello,
1977; Bonavita-Cougourdan et coll., 1977; Bonavita et Passera, 1978) ou
a des colorants vitaux (Delage, 1968; Delage et Jaisson, 1969; O’Neal
et Markin, 1973; Brian et Abbott, 1977). Les radioisotopes ont été utilisés
aussi chez les Termites, les Abeilles et les Guépes (voir revue de MacMahan,
1969). La mesure peut aussi se faire simplement par des comptages
d’échanges et de sollicitations (Wallis, 1962, chez F. fusca). Le deuxiéme
aspect concerne les relations possibles entre les récepteurs sensoriels de
I’antenne et le comportement de trophallaxie (Jaisson, 1969, chez Myrmica;
Pain et coll., 1978; Galliot et Azoeuf, 1979, chez I’Abeille), ou les aires
sensorielles et les corps pédonculés du cerveau et I’efficacité dans la
recherche de nourriture (F. rufa, Bernstein et Bernstein, 1969).

OBJET DU PRESENT TRAVAIL

C’est un autre aspect qui a été abordé dans ce travail. On a tout d’abord
entrepris une étude biologique de la trophallaxie et recherché les facteurs
qui influencent les échanges alimentaires et le flux de nourriture dans la
colonie. Parallélement ’aspect éthologique a été analysé avec la description
du comportement trophallactique, la caractérisation des séquences, 1’étude
des échanges d’informations tactiles antennaires et leur valeur sémantique
(théorie des communications).

Trés rapidement on s’est orjenté vers 1’aspect social de la trophallaxie, et
plus particuliérement vers I’analyse du comportement individuel, objet
principal des recherches du laboratoire, ce qui était possible grace a la
technique de marquage individuel mise au point dans le laboratoire (Verron
et Barreau, 1974). On a été conduit & examiner simultanément tous les
comportements de soins au couvain. La variabilité interindividuelle conduit
4 la notion de polyéthisme dont on a recherché 1’origine au niveau de la
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colonie : ge de la colonie, et au niveau individuel : dge et taille des ouvriéres,
expérience précoce, influence sociale. Pour cette recherche on a utilisé ’an-
lyse des correspondances. On terminera enfin sur quelques considérations
concernant les problémes posés par ce travail.

CHAPITRE 1 : MATERIEL, IMETHODES

1. Espéces étudiées

On présentera essentiellement les résultats obtenus avec Lasius niger L.
Diverses expériences ou observations ont été conduites avec d’autres
espéces telles que Myrmica scabrinodis, M. laevinodis, Tapinoma erraticum

(avec M. Meudec).

Lasius niger est une espéce cosmopolite. C’est I’une des Fourmis les
plus communes dans nos régions et elle abonde dans I’enceinte de la
Faculté. Sous nos climats c’est pratiquement la seule espéce que 1'on
trouve dans les villes (Pisarski et Czechowski, 1978).

Elle niche dans la terre ou dans les branches mortes et les souches.
Elle creuse des galeries profondes ol elle €léve des Pucerons. Au printemps
elle peut construire un petit ddme en terre. Les ouvriéres forment des
pistes pour exploiter les sources de pourriture, en particulier les Pucerons
des arbres (voir par exemple, Forel, 1874). Les colonies sont populeuses
et formées de plusieurs milliers d’ouvriéres : 5400 en moyenne pour
Stradling, (1970), mais d’autres auteurs pensent que la colonie doit atteindre
10 000 ouvriéres (au bout de 3 ans) pour former des sexués (Lindauer, 1962,
p. 43). Il y a une seule reine qui est beaucoup plus grande que les ouvriéres,
comme dans toutes les espéces a fondation indépendante (Sudd, 1967, p. 147).
Les divers stades se développent rapidement 2 la température de laboratoire
(25°C) : ’ceuf éclot au bout de 15 jours, la croissance larvaire dure une
dizaine de jours, et le cocon éclot au bout de 15 jours. On obtient ainsi
les premiéres ouvriéres au bout de 6 semaines, mais de nombreuses larves
et cocons se développent beaucoup plus lentement. Goetsch (1959, p. 153)
indique comme durées maximales 27 jours pour les ceufs, 15 jours pour
les larves et 92 jours pour les cocons. Cest certainement faux pour les
larves qui peuvent végéter longtemps.

Lasius niger est une espéce intéressante car il est facile d’obtenir des
fondations au laboratoire & partir de femelles récoltées lors du vol nuptial.
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, On ol?tient ainsi de jeunes colonies, bien structurées, avec une reine habituée
. au milieu d’élevage, et des ouvriéres nées dans ce milieu. L’observation
est alors aisée et ne perturbe pas les individus. Il est facile aussi de manipuler
la structure de la colonie en ajoutant ou en enlevant du couvain, des cocons
ou des ouvriéres nouveau-nées. ,

De nombreuses expériences préliminaires nous ont montré que de petits
groupes (.16 Fourmis prélevées daus la nature, sans reine, sont mal structurés.
Les ouvriéres réagissent par des comportements d’alarme dés qu’on touche
a leur tube d’élevage. Trés vite elles cessent pratiquement de s’alimenter
et se contentent de manger leurs larves. Plateaux (1970, p. 463) signalait
déja que des groupes d’ouvriéres orphelinées de Leptothorax nylanderi sont
actives seulement en moyenne 70 jours (100 jours pour des colonies avec
reine). L’étude du comportement alimentaire exige 1’équilibre de la colonie
et la présence du couvain : « faute de cet équilibre, faute de larves surtdut,
le groupe ne maintient pas son activité normale » (Le Masne, 1953, p. 50).
Ces problémes sont évités, au moins partiellement, avec des fondations qui
se développent rapidement au laboratoire. Celles-ci par ailleurs, représentent
un matériel original pour 1’étude du polyéthisme qui n’a été abordé jusqu’a
présent que dans de grosses colonies ou des petits groupes constitués artifi-
ciellement. Le seul travail effectué dans ce domaine est celui d’Alibert-
Bertho (1969) qui a étudié la trophallaxie & ’aide d’isotopes radioactifs
dans des fondations de Calotermes. On trouve aussi quelques observations
de fondations de Solenopsis dans O’Neal et Markin (1973) et d’une reine
de Lasius alienus dans Cerna (1978).

II. Techniques

1. TECHNIQUES D’ELEVAGE

Plusieurs types de nids ont été essayés : nids en platre de Janet, nids en tube de
Chauvin (1947) et Plateaux (1960) (!). Le premier type a été rapidement abandonné
p‘our son manque de maniabilité au profit du second. Lorsque la colonie dépasse une
cinquantaine de Fourmis, le tube est relié 4 une boite en plastique qui constitue un
« milieu extérieur ». Pour les petites colonies, et c’est le cas le plus fréquent, seul le tube
est utilisé ( fig. 1). Le milieu extérieur est représenté simplement par ’extrémité du tube
non obscurcie par le cache noir, ol se trouve la nourriture. Aucun matériau n’est laissé’,
dans le nid, ce qui exclut toute activité de construction. Divers types de nids, construits
pour des expériences particuliéres, seront décrits dans les chapitres correspondants.

Les aliments utilisés pour 1’élevage des Fourmis au Laboratoire sont trés nombreux :
substances variées a4 base de sucres et de protéines, hachées ou non, Insectes divers
. z z ?
aliments pour bébé. Il semble qu’une souurce de protéines d’Insecte soit nécessaire,

(1) Bien que WILSON s’en attribue “I’invention’® (1975 b, p. 108).
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Pour Plateaux (1970) chez des Leptothorax nourries avec de la viande de b.oucherie,
I’élevage des larves est stoppé. Il en est de méme chez F. polyctena.(CPauvm, 1,972).
Bhatkar et Whitcomb (1970) ont mis au point un régime semi-artificiel 2 base d'agar,
d’ceuf de miel, de vitamines et de sels minéraux pour les Fourmis omnivores. Cefeglme
est utilisé actuellement aux U.S.A. (Traniello, 1977) mais avec des Blattes en sup'p‘lement!
L. niger est omnivore dans la nature : elle tue et mange divers Ins?ctes, éleve des
Pucerons et Cochenilles souterrains dans son nid, visite les Pucerons aériens des. plantes,
1éche le nectar des fleurs et méme récolte des graines (Lubbock, 1883, 1, p. 25; Donisthorpe,
1927, p. 234). Nous avons utilisé simplement du miel et des Grillons ou des Vers de
farine ou des Asticots selon les disponibilités.

Abreuvoir SSINYRT

Coton humide = | 54y “L-L
Cache noir
Zone ou se maintiennent les Fourmis

jocm —_—

' Coton sec assurant la
fermeture du nid

Fig. 1. — Schéma d’un md artificiel.

La pitce d’élevage est climatisée 3 24-26°C et le portoir des nids est réglé pour une
photopériode de 14 h.

Les colonies hibernent au laboratoire dans un frigidaire régulé et ventilé & 6-7°C,
sans nourrifure, au minimum 5 mois.

2. L’OBSERVATION . o )
La loupe binoculaire est suffisante, et permet avec une lumitre réduite, souvent méme

uniquement avec 1éclairage ambiant, de noter le comportement ,des animaux étudiés
pendant des périodes de temps assez longues sans interruption. L’observation est faite
directement dans le tube de verre servant de nid ce qui €vite des manipulations pertur-
bantes. Pour certaines espéces la loupe binoculaire est parfois place‘e sur ul} stajuf
roulement & billes pouvant se déplacer rapidement, sans bruit ni vibrations,
dans tous les sens.

1e cinéma a permis de décrire avec précision les séquences antennaires qui accompagn.ent
les échanges de nourriture, Deux films ont ainsi été réalisés dont 1’un avec la collaboration
du Film de Recherche scientifique (Lenoir, 1973 ¢; Lenoir et Meudec, 1976).

3. MARQUAGE DES ANIMAUX

(@) Marquage individuel
La technique la plus simple est d’utiliser des taches de peinture ce que faisait déja

Lubbock (1883, I, p. 41). Bukingham (1911, Camponotus) et Erhardt (1931, Myrmica
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et Messor) ont marqué des Fourmis avec des taches de peinture tenant plusieurs années.
De nombreux auteurs ont employé avec succés cette méthode : Mbglich et Holldobler
(1974, 1975) avec F. fusca, Camponotus sericeus et F, sanguinea (une centaine d’ouvriéres
suivies individuellement pendant 1 mois), Beuling et Janzen (1969) avec Pseudonmyrmex
(4 ouvriéres suivies pendant 3 mois), Dobrzafiska (1959) avec F, rufa (27 ouvriéres
pendant 1 mois), et F. sanguinea (461 ouvriéres de 19 colonies), etc.

Cette technique a été utilisée au début de ce travail (Lenoir, 1972 a, b) mais elle est
relativement aléatoires pour des expériences de longue durée.

Dobrzafiski (1966) a utilisé un anneau métallique coloré fixé autour du pétiole de
Leptothorax acervorum, puis de Tetramorium caespitum (Dobrzanski et Dobrzafiska, 1975)
technique reprise par Bonavita et Poveda (1970) sur Mesoponera. Nous avons essayé
d’appliquer cette méthode 4 Lasius mais les Formicines sont beaucoup trop fragiles,
bien que Dobrzafiski (1971) I'utilise pour des Formica du groupe rufa. Par ailleurs les
possibilités de marquage individuel sont trés limitées, et Dobrzanski utilise paral-
lelement des taches de peinture.

Le marquage individuel, 4 I'aide de pastilles numérotées, existait depuis longtemps
chez les Abeilles (Smith, 1972). C’est Verron qui a eu I’idée de I’appliquer aux Fourmis
en miniaturisant des pastilles métalliques (Verron et Barreau, 1974). Par la suite des
pastilles photographiques ont été mises au point (Verron, 1977; Fresneau et Charpin, 1977).
En utilisant ces techniques j’ai ainsi marqué prés de 2 000 Fourmis en trois étés.

(b) Marquage de groupe

On a été amené 4 couper 1'article distal du tarse postérieur droit ou gauche d’un
groupe entier de Fourmis (par exemple des vieilles ou des jeunes ouvriéres) de maniére
& pouvoir les repérer et les marquer individuellement plus tard.

Cest une technique déja utilisée par Lubbock (1883) qui coupait les griffes des ouvridres
de L. flavus. Kelly (1973) et Brian (1974) enlévent une épine aux ouvriéres de Myrmica
etun fragment de tarse pour les sexués. Plateaux (1970) procéde de méme avec Leptothorax.

La perturbation entrainée par cette ablation semble trés minime. Chez les Abeilles
on n’hésite pas a couper un bout d’aile ou méme les ailes entieres de la reine (Smith, 1972).

Rosengren a marqué des groupes de Formica sur des pistes en utilisant des bombes
aérosol de peinture, avec apparemment une mortalité faible. 11 marque ainsi en quelques

secondes des centaines de Fourmis, ce qui prendrait des journées avec un pinceau!
(1971, 1977) .

4. MANIPULATION DES FOURMIS

1l est commode d’endormir la colonie a 1’aide de CO, et les adultes supportent trés
bien ce gaz mais se réveillent assez vite. Les inconvénients des anesthésies répétées
sont signalés par Weir (1957). La forte mortalité engendrée par cette technique étant
incompatible avec I’expérimentation, I’usage du CO, a été limité au minimum.

Les platines refroidissantes permettent (au moins pour certaines espéces) de manipuler
les Fourmis avec beaucoup moins de risques. C’est Kelly (1973) qui la premiére opére
des Myrmica a —7°C. L’idée se trouve chez Plateaux (1970) qui, pour trier ses colonies
les refroidit avec des briques réfrigérées. Miss Fielde a refroidi a —5°C des Aphaenogaster
et leur couvain pendant 24 h sans aucune mortalité (1904, in Wheeler, 1910). On a utilisé
avec succes cette technique & —1 ou —2°C. Des expériences de contrdle avec des groupes
d’une centaine de Lasius niger refroidis pendant quelques secondes, 3, 6 ou 10 mn, ont
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montré paradoxalement qu’une manipulation de courte durée (q\;elqu:,s ls:c;rr:ie;;
i ffet 1a mortalité est plus forte dans le

stait plus perturbante que les autres. En ef st pl ' upe

Z:; gans El>es groupes suivants. En conséquence on a appliqué 1a technique de refroidis

sement pendant 2 & 5 mn.

III. Méthodologie

J. Altmann (1974) a examiné systématiquement les techniques d’é(ihantlllf)n.natg:
dan.s I’observation du comportement social, avec leurs avantages et leurs inconvénients.

Dans une observation ad libitum c’est-a-dire intégrale, il est impossx})l: dt oc:)sszv:;
indivi > il faut do
ts de tous les individus d’un groupe,
et de noter fous les comportemen s les ' o e o e
’ i tiel et le justifier ce qui est rareme '
contenter d’un enregistrement par e e evonent.
icati onne de nombreux auteurs de faire ;
poblicatlons, A e critiam K i d libitum. En effet Dattention de
iculi iti up 1’observation ad libitum. fon
En particulier elle critique beauco ation T ot povtiali
: liser sur un individu ou un compor )
’observateur a tendance & se foca ’ e B e
insi é i est valable surtout pour 1’observatio! ,
déformant ainsi les données. Cect es ble s ¢ : e,
en particulier dans le cas des Singes qu’étudie Altmann .ou les .ammaux r;e esorr(l)u p:s
toujcurs visibles, et sont éparpillés. Dans un tube de Fourmis les animaux ’soxzi r f - ple;
? . . . . e Ou
i i et d’avoir une vision instantance
hamp de la loupe binoculaire perm i : is
!e (;:ividuls) présents autour du couvain et de la reine. I} semble donc posmblel de. real}sc:r
in '
un tel enregistrement intégral. Wilson (1975) observe par exerr;gle- L:;"e' dclcl)sog:x;nn:zm
? ispinosus pendant 50 h avec indivi
de Leptothorax duloticus/L. curvispi . 2 e
i 1 560 actes ce qui correspond € y
6 semaines). 11 note au total orre ‘ ‘
(surr 2 mn, soit 1 acte par individu et par heure. Cela signifie que les a'nlmaux sont trets
pau actifs, ce qui est le cas dans une colonie en élevage artificiel nourrie abondamment.
pe »

Dans nos expériences les colonies observées sont ,toujours sous—alut:::::,a}lg;i
i d’activité est souvent plus élevé, aussi ne sorft n.otes‘ que les comPor ts
i irect avec ’approvisionnement et la distribution de nourriture qu l‘ e?evage
o faPPOT'; d‘(;": oar‘::et donc les activités telles que les contacts tactiles intermdwxdl?els,
;:; ‘;2:1;,:;e;, la toilette, les alertes (jittering : vibrationsOvertlc:.;lc;:1 od:ncr:l(;r::r e;njt:el:?s
Les expériences ont porté sur des temps assez .cm.lrts :7h 3 rTm . 1’Ay o
j aximum pour éviter les variations en fonction de I"age. Par 3
o au'm(n° 87) sur 7h 30 mn d’observations on note 1 131 actes, soit 7,2 par
i m‘le 00101\: ure ou 2,6 actes par minute. Cet exemple est extréme, les colonies §ont
Fo T enacom moins :c\ctives, mais il est évident qu’il faut abandonner la techmql{e
S‘;“;’_Zr.‘rt ::e:l:)fl(:'ur’;lever les durées des actes et I'identité des participants (ce que ne fait
ad libitu

ilson).

pasCh:: les Lbeilles on a des données du mf“:me ordre de g.1r‘andeurc.1 I_A: lreesc;);cL rs:[r:i:z

ir été établi par Lindauer (1952) qui a suivi une seule ouvr’lere ;:en ant le miers
.aV01f o sa v total 176, 45 h d’observation). Ces durées d’observation paraisse!
Jo}lrs de_Sa s are al;x studes consacrées aux Oiseaux (centaines d’heures par
fmb‘les N ou leS‘ co*mf;n\' aux Chimpanzés (2928 b pour un petit groupe, M‘m‘gnn et
todivi t‘llut!‘\ ~‘\ n‘\u‘n.\l aisément quand on sait que les interactions so{h\lcs sont
el B (‘\‘l“' h: \:: l\“' 1w N ‘du teraps au maxinum chez les Chimpanzes, et que
lrf“:\\ c\h:tlio‘l? z\\ ilii:tt\ll\;‘c.e!\tﬁl\}l\c des  difficultés énormes pour noter les types de

observ R

comportements.
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| A. TECHNIQUES D’ECHANTILLONAGE
1. Etals et événements

Selon Altmann le comportement peut se décrire en actes (events) ou en états (slates).
Les actes sont instantanés et les états ont des durées appréciables. Tout comportement
dure évidemment un certain temps, et la distinction entre états et actes est parfois déli-
cate. Altmann cite I’exemple des Mammiféres ot I’ont peut noter qu’un animal s’assied
(acte) ou qu’il est assis (état). Transposée aux Fourmis cette méthode permet de distin-
guer d’une part Iactivité de 'animal (il régurgite, transporte unc larve, etc.) et d’autre
part la sityarion (sur le couvain, ou & Dextéricur du nid).

2. Observation focalisée sur un animal (focal animal sampling)

Cela consiste simplement 4 observer un animal (ou un tout petit groupe) pendant
une période de temps déterminée. Cette technique a été utilisée dans certaines
expériences, par exemple pour évaluer les effets sur le comportement d’une dessication
partielle, d’un isolement social, etc. Dans ce cas I’animal cible, marqué, est introduit
dans la colonie et observé avec le maximum d’attention. C’est une méthode de choix
pour la description précise des successions de séquences comportementales, Elle a été
peu utilisée car elle est peu rentable : il faut beaucoup de temps pour peu d’individus.
On la réserve en principe & des cas particuliers; Traniello par exemple suit la premiére
recruteuse d’une colonie de Camponotus pensylvannicus (1977, p. 75).

3. Notation de toutes les apparitions de certains comportements (All occurences of
some behaviors)
C’est ce qu’on a fait en éliminant tous les comportements qui ne sont pas directement

en rapport avec les soins au couvain et 1’approvisionnement de la colonie. Ces compor-
tements sont décrits plus loin.

4. Relevé ponctuel (Scan sampling)

11 consiste & noter le type d’activité, les rapprochements en sous-groupes, la position
de tous les animaux du groupe en un temps réduit. Le balayage du groupe doit étre le
plus rapide possible. On a utilisé cette technique en faisant un relevé de situation toutes
les 5 mn. Quelques secondes d’observation suffisent pour les Fourmis situées 2 ’extrémité
du tube et qui sont peu nombreuses. Il est plus difficile de relever 1'identité de celles
qui sont sur le couvain car elles sont entassées; dans ce cas on note celles qui sont autour,
et ultérieurement on en déduit celles qui sont sur le couvain. Altmann pense que chague
fois que cela est possible il faut utiliser deux méthodes de notation. Le relevé ponctuel
(Scan sampling) est particuliérement intéressant pour corpléter 1’observation focalisée
d’un animal (focal animal sampling) ou la notation de toute apparition de certains
comportements (all occurences of some behaviors). C’est ce qui a été fait car les relevés
ponctuels ont été effectués pendant les observations du comportement alimentaire.
B. STATISTIQUES

Les calculs ont été effectués & 1’aide des deux ouvrages suivants :
~— Siegel (8.), 1956. — Non parametric statistics for the behavioral Science,
McGraw-Hill, New York.

— Schwariz (D). 1963. — Sratisiiques ¢ 'usage des médecins ot des biologistes.
Flammarion, Paris, 3¢ &

Dans rous les tzb!

O

Les owvrages er ariicles uwilisds p
au chapitre 3.
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IV. Ftude biologique des fondations de Lasius niger

o1 . . " At
A la fin du printemps les sexués ailés parviennent am;tunte etlcomézlelg:éde
2 i i ial correspond & 1’abandon par les s
3 sortir du nid. Le vol nuptia A e
ie d’origi ? lement a lieu, dans le cas de L.
leur colonie d’origine. L’accoup e! L : : .
uniquement pendant le vol. Une reine peut étre fécondée pa'r p1u51e1‘1rs
mﬁﬁas (Forel, 1921, 1, p. 37; Wilson et Hunt, 1966 pour L].dne(}mgeil'l, Zsps;:
e M L. . e
isi >Améri 4les vout périr rapidement. Les temelles,
voisine d’Amérique). Les ma ' o L O o
is re : < t de leurs ailes, a 1’aide de leurs p
fois revenues a terre se débarassen eurs do lours paties
é i fermelle désailée cherche un tro
et méme des mandibules. La L ouelleve
i < ’ dir un peu et le clore pour
s’isoler, éventuellement l’agran ’ . or fonder e
i itaire (Haplométrose). Plusieurs reines p
nouvelle colonie en solitaire ( ’ 5 relnes peuvent =
ié Somé . Haplométrose et Pléométros
trouver associées (Pléométrose) : frose som o
&6 1910). La reine pond, et soig
termes créés par Wasmann ( ‘ ‘ . -
Elle peut utiliser la nourriture qui se trouve 2 sa pogte’e (lp:;ee)::nfm
i t, 1907, p. 11), mais en gencra
d’autres reines mortes, Janet, 07, . elle v i
ses réserves augmentées par Uhistolyse des muscles allalres, .etudlee; I;Zs
) r . r 0
i i e électronique chez Solenopsis pa .
Janet (1907), puis au microscop . : par Jous
i t étre de 50 % (Mar
i la perte de poids peu rkin
(1978). Chez cette Fourm : e B e ourmis 3
i st 1a régle générale c
et coll,, 1972). La claustration ¢ ‘ o5 Fourns
ion indé les les reines de quelques especes P
fondation indépendante. Seu e i ¢ e Mane
ia: ins et Haskins, 1950) ou plus évoluces :
(Myrmecia : Haskips ¢ 1950). . e sortont de
i in Holldobler et Wilson,
et Bonavita, 1969, Acromyrmex St
2 iture. Elles sont alors la cible p
leur cellule 2 la recherche de nourri les sout e
i tage sélectif important ( ‘
rs : la claustration est un avanta ! ;
?Vlilson 1977). A 'automue la fondatrice est entourée de qu.elque.s ouvrlii::
de peti"te taille qui élévent le couvain et creusent une galeru:,1 qui lperme:£ e
. i 3 s pe
i i i la reine recommence a pondre, lo :
*hibernation. Au prinfemps ’
itll'ves qui ont passé ’hiver achévent leur développement et 1la colcime
a ] o
peut s’accroitre considérablement. Il semble que dans les pays p uihs;zm :
trionaux les premiéres ouvriéres apparaissent seulen’lent aul'p ! froli)d
ivant (Sudd, 1967, p. 136). Pour les espéces adaptées au clima
Sulmvamne M la,evinodis il n’y a pas de ponte avant le premier prmt.empi
El? ssaimaée a lieu en automne) et les premifres ouvrieres apparaissen
e

durant la deuxiéme année (Brian, 1951). )

1. Le vol nuptial ' ) .
La date du vol nuptial varie selon les latitudes et pour une méme lztrltziz
lou les années. Elle semble liée 2 la température printaniere .dont ép nd
o . npérat ‘

TZ reprise de lactivité biologique aprés I’hibernation, mais ausst a
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conditions climatiques lors de la période du vol nuptial. Celui-ci se produit
le plus souvent en fin de journée, vers 18 h, mais parfois a partir de midi.
Le vol nuptial s’est produit 3 Tours, le 21 juillet en 1972, le 10 juillet en
1975 et méme le 1°* juillet en 1976, année particuliérement séche et chaude,
le 31 juillet en 1977 ou le printemps a été trés froid. Dans le nord de la
France ’essaimage est plus tardif : 5 aofit 1902 3 Beauvais (Janet, 1907,
p- 11). En Suisse, pour Forel, 1874, p. 406, il a lieu de mi-juillet & mi-aoit.
En Angleterre c’est du 8 aofit au 15 septembre (Donisthorpe, 1927, p. 236).

It semble que le vol nuptial ait lieu simultanément pour toutes les colonies
de méme espéce dans un méme biotope. Ce phénoméne est important car
il permet des fécondations croisées, entre sexués de colonies différentes.

2. Influence du nombre de reines sur la Sfondation

L’association de plusieurs reines est nettement favorable pour la formation
de la colonie. Dans la nature les femelles se regroupent dans les trous
disponibles car elles sont trés nombreuses sur le sol le Jour du vol nuptial.
Ce regroupement a d’ailleurs été observé chez Lasius niger et L. flavus
par de nombreux auteurs (voir Donisthorpe, 1927, p. 240 et 260, Waloff,
1957) et chez Myrmecocystus mimicus par Holldobler et Bry (in Holldobler
et Wilson, 1977). C’est un effet de groupe au sens de Grassé (1946).

Pour étudier I'influence du nombre de reines sur la fondation des
nouvelles colonies on a réalisé trois séries de nids comprenant une, deux
ou trois femelles essaimantes. Chaque série comportait 10 nids. Le taux
de survie des fondations a ’entrée en hibernation a été de 0 % pour les
femelles isolées, de 47 % pour les femelles groupées par deux et de 72 %
pour les femelles groupées par trois. Parmi ces fondations environ 30 %,
ont encore deux ou trois reines. Certaines de ces reines surnuméraires
mourront durant U’hibernation artificielle au laboratoire, et les autres aw
printemps. Il faut signaler que cette expérience a été réalisée en 1976 ou
le printemps a été particuliérement sec. Habituellement les résultats sont

nettement meilleurs et on a obtenu en 1972, 90 % de réussite pour les nids
comportant trois femelles (sur 17 nids).

'D’autres critéres permettent de caractériser la réussite des fondations,

c’est : le nombre maximal de larves et le nombre d’ouvriéres au bout de
2 mois et demi (tableau 1).

Le groupement des reines a donc un effet favorable sur la ponte, le
développement des larves et le nombre d’ouvriéres qui éclosent. C’est un
avantage sélectif trés important par rapport 4 la fondation isolée. Ce
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TABLEAU 1

Composition des fondations en fonction du nombre de reines
lors de la mise en élevage

Nb de Nb d'oeufs par Nb maximum de larves Nb d'% au bout

reines |reine au bout de 8je de 2,5 mois

(départ) n n n
1 12,2 + 11,38 10 12,5 + 6,89 6 0 1
2 16 + 8,75 10 33,9 +19,96 9 18,2 + 11,43 6
3 17,4 + 8,18 10 43,9 24,34 9 28,7 + 16,03 18

n : pombre de nids

phénoméne a &té observé au laboratoire par Waloff (1957) chez L. niger
et L. flavus, et Stumper (1962) chez Camponotus vagus (avec six femelles
seulement), et Wilson (1966, p. 90) chez Solenopsis invicta. Dans tous les
cas le taux de survie des fondations est amélioré par le groupement et les
premiéres ouvriéres apparaissent plus tot. Chez Solenopsis le nombre
optimal de reines est de deux a quatre (Wilson, 1966). Chez les Guépes
Polistes metricus, Metcalf et Whitt (1977 b) ont montré que le succes des
fondations était amélioré 2,25 fois si les femelles sont groupées par deux.
Ce serait donc un phénomene assez général. La seule exception connue a
ce jour est celle de Leptothorax nylanderi on le groupement des reines est
défavorable (Plateaus, 1970, p- 447).

3. La ponte des femelles

La ponte des femelles cesse en fin de saison, dans nos conditions d’¢levage
au bout de 11-12 semaines (voir fig. 2). Cette figure montre par ailleurs
que la capacité des f emelles 2 pondre et donc 3 fonder une nouvelle colonie
est trés variable. Certaines sont incapables de pondre des ceufs en quantité
suffisante.

La réussite d’une fondation pourrait &tre li¢e a des caractéristiques
génétiques - elle serait plus facile chez les hétérozygotes (Winter, in
Buschinger, 1978 b).

4. Les larves

De trés petite taille, les premidres larves sont mourries essentiellement
d’ceufs trophiques venant de la reine qui peut aussi les alimenter par
régurgitation. Janet (1907, p. 1) a d’ailleurs observé que des fondatrices
sont capables de régurgiter de la nourriture aux méles ailés placés
expérimentalement avec elles.
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o .
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ades larvaires; il faudrait vérifier nos données en utilisant cette technique
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Fig. 3. — Histogramme de tailles (largeur) des larves dans les fondations

BULLETIN BIOLOGIQUE DE LA FRANCE ET DE LA BELGIQUE



98 A. LENOIR

Tl serait aussi intéressant de compter le nombre de stades larval‘res qle,ms
une société Agée de Lasius. On peut en ei_fet émettre .l’hypothese d un
développement larvaire abrégé par disparitlo_l.l du dernier ftade lar\.faiure
dans les fondations, ce qui permettrait 1’éclosion des premiéres ouvrieres
avént I’hiver. Ce fait a déja été signalé par Ledoux (1952) chez Odonto-
machus. Par contre chez Pheidole les ouvridres et les soldats ont chacun
trois stades, les derniers stades sont donc capables de se gonfler pour
assurer la croissance (Passera, 1974). Il en est .de méme chez F‘amponotus
aethiops ol ouvrigres minor et major présentent cing stades (Dartigues, 1978).

Poldi (1963) estime qu’il faut 50 larves pour obtenir une om.iriére‘: chez
Tetramorium. Cela signifie que les larves plus dgées ma_ngfmt aussi les jeunes
larves, ce que nous avons pu observer. Il faut par a.ulleur.s l:.n n?mbr‘e
minimal de larves pour obtenir des ouvriéres : les colonies qui n’ont jamais
eu plus de 20 larves ont toutes échoué (exemple,’ la colonie 208, fig. 2).
C’est un autre aspect de Veffet de groupe (Grasse, 1946).

Nombre

1

kliy o

Colonie dans la nature

fFondation au laboratoire

204+

104

'80  Tallle des

5 50 55 cocons

2 mm 24 mm

i dans les fondations
‘o 4. — Histogramme des tailles (fongueur) dps cocons
Fig. 4 I-Iau lg;boratoire ou dans une colonie: prélevee dans la nature.

2,8 mm 32m

5. Les cocons

La disparition du 4° stade larvaire (et peu‘t-.étre du 5°) entraine uge
nyphose prématurée avec des cocons (ou parfois des nymphe(s1 nues) nz
toute petite taille. Si 1’on compare sur la ﬁgur‘e 4 1aAlong’ueur es Coco
de fondation avec ceux que l’on psut récolter a la mem? epoqu:e dans une
colonie paturelle de grande taille on s'apergoit qu’il n’y a meme pas de
chevauchement des histogrammes (X = 2,2 323 mm pour les premiers,
* = 3 4 3,1 mm pour les seconds). Les ouvricres qui naissent de tels cocons

o 407000 w0 77
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sont minuscules et ont une longévité réduite, certaines d’entre elles ne
vivent que quelques semaines (Goetsch, 1959, p. 144 pour Pheidole). La
petite taille de ces ouvriéres semble liée uniquement a leur mauvaise alimen-
tation larvaire, Goetsch pensait op. cit. & un facteur blastogénétique mais
Passera (1977) a démontré que les ceufs de fondatrice (Pheidole) avaient
les mémes potentialités que ceux de reine entourée d’ouvrigres.

6. La monogynie

Chez L. niger quand plusieurs reines sont associées elles cohabitent sans
probléme jusqu’a I’apparition des premiéres ouvriéres; mais ensuite soit
qu’elles se battent, soit que les ouvriéres tuent les reines en surnombre,
on aboutit toujours & une reine unique i ’automne, ou au plus tard a
la sortie de I’hibernation. La colonie adulte de Lasius niger est toujours
strictement monogyne. Pisarski et Czechowski (1978) signalent cependant
des colonies de L. niger polygynes et polycaliques & Varsovie.

Le terme de Monogynie a été créé par Reuter en 1913 pour les sociétés
de Guépes ol ’on trouve une seule femelle pondeuse indépendamment du
mode de fondation de la société. Il ne faut pas confondre Monogynie et
Haplométrose. La Monogynie peut étre soit primaire : fondation indépen-
dante par une femelle isolée (Haplométrose) ou par essaimage d’une reine
avec des ouvriéres (Sociotomie), soit secondaire aprés une association
momentanée de plusieurs femelles (Pléométrose). On pourra se reporter a
I’article de Baroni-Urbani (1968 b) sur la monogynie chez les Fourmis.

D’anciennes observations de Crawley (in Donisthorpe, 1927, p. 240)
signalent Ia mise en place de la monogynie chez L. niger par deux
mécanismes : les reines s’entretuent ou sont tuées par les ouvriéres.

Raigner (1952, p. 28) a observé dans un élevage artificiel un nid composé
de 27 femelles lors de 1’éclosion des premiéres ouvriéres. En 22 jours la
colonie atteint environ 200 ouvriéres, et celles-ci éliminent toutes les reines
excédentaires. Avec cinq reines et huit ouvriéres, il faut 2 mois pour
aboutir a la monogynie (Gaspar, 1965). Waloff (1959) ne signale aucune
animosité entre reines de L. flavus, mais & I'apparition des premiers cocons
elles ont tendance & se scinder en petits groupes; par contre chez L. niger
les reines se battent. Waloff a aussi disséqué les reines et montré que toutes
ont des ovaires fonctionnels, et contribuent & la production et a ’élevage
du premier couvain. Ce n’est pas le cas pour Leptothorax gredleri
(Buschinger, 1967) et Formicoxenus nitidulus (Buschinger et Winter, 1976)
dont les sociétés polygynes n’ont qu’une seule femelle aux ovaires développés.
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Ce mécanisme de monogynie fonctionnelle est fréquent cl}ez(llzes BT;?;;:;
i ires les plus développes ('ree, .
i la femelle dominante a les ovaires 1€ 1
(()Jhez les Guépes Polistes la femelle dominante reco\l;vnalt ];:)s ;];ro;éresl;lgs
ivales (Gervet, 1964, est-Eberhard, .
et mange ceux de ses Tiva \ o s
i ifférenti iste aussi chez les Fourmis Lep
L’oophagie différentielle exis , e
i st6 retrouvée chez des Abeilles
vispinosus (Wilson, 1974) et a été re . La
.cgl;;ssupm (Brothers et Michener, 1974). Chez Acalfyrn?eczna gtrlclzrrlz(z)r;c::;
i Seri i de dominance etho
oni Urbani (1968 @) a décrit ausst un cas minal
fx?trrendeux femelles (basé sur I’observation de deux individus seulement).

La monogynie peut étre beaucoup plus stricte : c’est le C?.? de Mesiig
ebeninus (Tohmé, 1972, p. 180) ot la femelle qui pond la premiére massa
fes autres. . . s
Wilson (1966, p. 91) a montré que des colonies orphelines de Solenop \
i : - . rqe . -
acceptent, apres refroidissement, de nouvelles remnes, I}lals e;mln::t( 1r;1§3)
i < i ur n’en garder qu’une. Fasse
dement les reines supplémentaires po : an (1963
a essayé d’introduire une reine dans des colonies orphelinées de Plagiolepis
(sans les refroidir) mais il n’obtient que 20 % de succes. . N
En regroupant plusieurs fondations ou fragments dc? colonlfes on albou1 els
3 une société unique qui peut comporter une ou plusuf,urs ;emlt?§ sleg(;;) *
¢ tellaris (Baroni-Urbani et Soulle,
espéces. Pour Crematogaster scute . : : t
LeP;Jtothomx exilis (Baropi-Urbant, 1966) la monogyrlne edst treés isr'izlsctzoit
i i Plagiolepis pygmaea les deux 1e '
une seule reine subsiste. Chez ‘ s
- ¢ ids 2 timent unique, par contre dan
cceptées dans les nids & compar . par €0 ‘
; pr%menoir une des deux reines est toujours &liminée (Passera, 1963)

Pour notre part nous n’avouns pas effectué d’observation syss"mathui
i ? dme nid. Chez L. niger I’établissement
des femelles fondatrices d’un mém: : ibliss
de la monogynie semble assez réguliére. A I’automne, lors de V’arrét de la
ponte on observe les résultats suivants (tableau 2):

TaBLEAU 2

Evolution de la monogynie
dans les fondations comportant plusieurs reines

| Q % de nids monogynes Nombre de nids
‘l Nozsrzégit \ a 1l'automne
2 \ 71,4 % \ 7 ‘
|
] 3 \ 66,7 % \ 18 ‘
i
|
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Il n’y a donc pas de différence sensible entre les fondations comportant
deux ou trois reines lors de la mise en élevage.

CONSEQUENCES ECOLOGIQUES DE LA MONOGYNIE
D’aprés Holldobler et Wilson (1977) la monogynie stricte telle qu’on

la trouve chez L. niger est associée 3 une individualité trés marquée de
chaque colonie : les nids sont séparés et entrent en compétition, les ouvriéres
sont agressives envers les congénéres des autres nids, mais I’agressivité

interspécifique est faible. La discrimination serait fondée sur ’odeur.
Conclusions du chapitre I

La fondation par les femelles isolées est possible mais trés difficile, le
regroupement améliore le taux de survie des fondations, et les premiéres
ouvriéres apparaissent beaucoup plus tét.

On a montré que le développement larvaire était trés rapide, limité
probablement 3 trois stades, ce qui donne naissance & des ouvriéres
minuscules. La monogynie, en laboratoire, ne se réalise que lentement
puisqu’a l’entrée en hibernation 30 4 40 % des nids ont encore deux ou
plusieurs reines, mais la colonie devient toujours t6t ou tard strictement

monogyne. Enfin on a observé que la capacité des femelles 4 fonder une
colonie est trés variable.

CHAPITRE II : LES COMPORTEMENTS OBSERVES

1. Le catalogue comportemental

Il s’agit d’une énumération d’actes reconnaissables facilement, autrement
dit d’unités comportementales. Ces unités doivent étre exclusives et il
n’existe pas de méthode miracle pour les déterminer. Le chercheur doit
se fier a son intuition. Fagen et Goldman (1977) ont essayé d’estimer le
répertoire complet de diverses espéces (Fourmi, Rhésus et Enfant humain)
4 l’aide des principales lois statistiques. Chez les Fourmis, le répertoire
est peu important (30 a 40 unités différentes), et un échantillon de 2 000 actes
est suffisant pour avoir une estimation correcte des possibilités de 1’espéce.
Par contre lorsque le répertoire est plus complexe, et c’est le cas

des Mammiféres, il faudrait au moins 50000 actes pour inclure les
comportements rares.

Un répertoire comportemental de Fourmis a été éiabli par Wallis (1962 a)
mais c’est Wilson qui a quantifié pour la premiére fois des observations avec
plusieurs espéces de Myrmicines (Wilson et Fagen, 1974; Wilson, 1976 a, b).
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Pour ce travail on s’est préoccupé
a ’approvisionnement de 1a colonie et des soins au couvain (voir chapitre

méthodologie), ce qui correspond d’ailleurs & une partie importante des
relations sociales. Sont cependant exclus :

— 1les toilettes et les léchages interindividuels qui sont pratiqués par tous
les individus sans relation apparente avec le polyéthisme (Wilson, 1976 b);

— les activités de conmstruction, le comportement nécrophorique, la
défense du nid et les réactions en situation de stress qui sont étudiés par
ailleurs au laboratoire (H. Ataya, A. M. Le Roux, G. Le Roux, M. Meudec
et H. Verron); '

— les transports interindividuels qui n’existent pas chez Lasius
(Forel, 1874). -

A. SOINS AU COUVAIN : d’aprés Le Masne, 1953, qui a fait une revue
compléte de la question et a apporté des observations trés précises sur de
nombreuses espéces de Fourmis. Ces observations ont €té confirmées,
pour la plupart, par O’Neal et Markin chez Solenopsis (1973).

1. Léchage

Les ceufs et larves sont fréquemment léchés par les ouvriéres et ainsi
nettoyés. Il ne semble pas qu’il y ait d’échanges de substances avec les
ceufs (Markin, 1970). Les léchages de cocons sont beaucoup plus rares.

9. Transport et répartition du couvain dans le nid

Les divers éléments de couvain sont regroupés par catégorie. Dans les
tubes d’élevage il y a le plus souvent trois tas : grosses larves, petites larves
et cocons. Les ouvriéres ont en effet tendance 4 empiler les larves, ce qui
peut conduire & une certaine inefficacité dans 1’élevage des larves (Brian,
1956, p. 192). L’état optimal est atteint chez les Vespides et les Apides ol
chaque élément de couvain occupe une cellule séparée. Chez les Fourmis,
quand la construction est possible, chaque cellule & couvain a des caracte-
ristiques bien définies avec un tas de couvain pas trop épais, qui permet
le déplacement des ouvriéres au-dessus. Dans les pids artificiels, 1"élevage
du couvain peut étre perturbé s'il y a trop de place pour chaque cellule.
Brian op. cit. 2 montré chez Myrmica que 200 larves qui tiendraient dans

une logette d’un nid artificiel sont réparties dans huit logettes par

100 ouvriéres. La dispersion se fait en fonction du nombre d’ouvriéres
disponibles : 50 ouvriéres utilisent quatre cellules, et 25 ouvriéres deux
cellules seulement. Il y a donc une dispersion nécessaire pour les soins et
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uniquement des comportements lics I’élevage des larves, avec formation de groupes de tach

. . € respectaiit
proportions ouvriéres/nombre de larves: v pectant o

3. Mues et confection du cocon

,L’observation des mues larvaires est un phénoméne rarissime que 1’on
n’a pas eu la chance d’observer. Chez Solenopsis O’Neal et Markin (1973)
ont mesuré la durée des mues : de 20'a 90 mn selon les stades. Les larves

de .1“ stade ne sont pas. assistées par les ouvriéres, qui pourront se mettre
3 cing pour aider 4 la mue nymphale.

La conirection du cocon se fait avec ’aide des ouvriéres qui entassent
des matériaux sur la larve, celle-ci les utilise comme point d’appui pour
filer son cocon. Dans un nid artificiel, les ouvriéres prélévent des fils au
tampon de coton qui bouche I’abreuvoir et les déposent en paquet au-dessus
de la larve. Ce comportement n’est d’ailleurs pas lié uniquement a la
nymphose, mais peut étre aussi un substitut de 1’activité constructrice. On
observe parfois des nymphes nues (signalées par Raigner, 1952, p -75)
C’est un phénomeéne habituel dans la nature chez certaines ;spéce; cc;mme.
Formica fusca, mais assez rare chez Lasius niger. En nid artificiel il est
beaucoup plus fréquent, ce qui est sans aucun doute lié a I’absence ‘de

- matériaux servant 3 la confection du cocon. Les larves sont laissées &

, . .

1 écart. pendant les jours qui précédent la nymphose. La mue nymphale se
P o )

i)rodult sans ’aide des ouvriéres puisqu’elle se passe & ’intérieur du cocon

e plus souvent. La sortie du cocon est dépendante des ouvriéres qui doivent

d_echlrer’ le.cocon‘, n}ais la mue imaginale peut se produire spontanément
si on déchire artificiellement le cocon.

4. Alimentation des larves

Les lal.'ves de Lasius, comme celles de toutes les Fourmis évoluées, sont
peu mobiles et entiérement dépendantes des ouvriéres pour leur aliment;tion
Seules les grosses larves peuvent bouger la téte, mais elles semblent inca:
pables de saisir des aliments déposés & proximité immédiate. Les aliments
sont toujours déposés par les ouvriéres sur la bouche des larves. Pour les
espéce§ capables de régurgitation les aliments sont de deux types-' liquides
reg:urg1tés (trophallaxie) et fragments solides. Les jeunes larves son1; nourries
uniquement de liquide régurgité auquel viennent s’ajouter quelques ceufs
Les !arves plus agées ont une alimentation mixte, mais avec une importance:
particuliére des régurgitations chez Lasius niger qui est une F 6u.tmi éleveuse
de Pucerons. Les aliments solides sont des ceufs, des cadavres de larves
des fragments de proies. Les fragments d’Insectes sont dépécés sans étre’
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malaxés comme c’est le cas chez les Guépes. La proie peut &tre enlevée
avant consomimation compléte par la larve et mangée par une ouvriére
ou donnée 3 une autre larve. Le Masne signale des dégorgements d’aliments
solides; pour notre part on ne les a jamais observés chez Lasius niger.

O’Neal et Markin (1973) ont étudié de maniére trés précise 1’alimentation
des divers stades larvaires chez Solenopsis : les larves de 1°F stade restent
sur la pile d’ceufs et en consomment un ou deux; les larves de 2° stade,

aprés avoir mangé un ceuf, sont nourries de liquide régurgité ainsi que
les larves de 3¢ et 4¢ stade dont c’est P’aliment exclusif.

1l n’existe pas de position définie de I’ouvriére par rapport & la larve.
Les petites larves sont parfois saisies entre les pattes antérieures, et I’ouvriére
place la téte de la larve directement au contact de sa bouche, le plus souvent
a 180° (fig. 5). L’ouvriére peut solliciter activement la larve avec des
mouvements antennaires rapides, lorsque la larve réagit, elle se redresse
vers la téte de Pouvriére en agitant les mandibules. Le Maspe op. cit. et
Brian (1956, p. 193) sont d’accord pour penser que la reconnaissance des
larves affamées s’effectue par un systéme de fest : les ouvriéres ne savent
pas & lavance si la larve acceptera la régurgitation, et distribuent leur
activité au hasard. Cest un systéme peu efficace par rapport & un systéme
basé sur un signal qui renseignerait la nourrice 3 distance. Nos observations
sont plus nuancées : il est rare en effet de voir une ouvriére chercher une
larve affamée méme dans les colonies nourries a profusion. Daps nos
colonies toujours un peu sous-alimentées, les nourrices se dirigent direc-
tement vers les larves affamées. Cela est particuliérement vrai pour les
grosses larves qui sont nourries préférentiellement. Les grosses larves
affamées émettent peut &tre une odeur qui permettrait une reconnaissance
a distance, mais rien ne permet de I’affirmer. 11 est plus probable que les
ouvriéres repére_nf au cours de leurs explorations du couvain I’emplacement
de ces larves et s’informent ainsi de I’état du couvain.

Chez Ropalidia les Guépes distribuent la nourriture aux larves au signal
d’un bruissement d’ailes de la reine ou d’une ouvriére (Darchen, 1976).

MISE EN EVIDENCE DE LA PRESENCE DE SALIVE DANS L’ALIMENT REGURGITE
AUX LARVES

En incorporant du 32P & la nourriture Gosswald et Kloft (1960) ont
montré chez Formica que le traceur se retrouve au bout de 24 h, aprés
passage par I'intestin moyen, dans la téte, d’ol il est transmis aux larves
et aux reines. Les autoradiographies de Gésswald et Kloft ne permettaient
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g. 5. Fourmi nourissant une larve, noter les mouvements des antennes
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pas d’identifier avec précision la glande responsab!e de cette’ secretlof;

C’est Naarman (1963), toujours chez Formica, qui a II'IOIItl'C (avecp jst
i - %1 s’agissait des glandes pharyngiennes (ou -

techniques plus fines qu’il s’agissal oot

i ia été S Delage (1968 Messor) puis p
haryngiennes). Ceci a éte confirmé par ]
i&:rliif (1970) chez Iridomyrmex et Bushinger et, K-loftl(lngr)w ;EZ
i i . (1972) n’opnt pas reusst a le

Monomorium, Peregrine et coll. (

chez Atfa. La glande pharyngienne n’est pas hczmologue de 1a'g1a1c11§

hypopharyngienne des Abeilles, qui fabrique la gelée royale, contralreij; .

éyce qu’oﬁt écrit de nombreux auteurs (revue de Delage-Darchen, .

LA TROPHALLAXIE PROCTODEALE

L’existence de cette forme de trophallaxie a fait ’objet c‘i’une contlrox'::fls;:
entre Torossian et Wilson. Torossian a observé ce phenomenetchez pixelss eurs
i i 1960, 1961). Les larves sont nourr ‘
especes de Dolichoderines (1959, X L . ‘ \
deI; goutelettes anales &mises par les ouvriéres, selon un rituel trés précis
(Torossian, 1972).

Wilson en 1963 (p. 356) a assimilé cet aliment & un .oeuf trol?hlquel;
et Torossian a reconnu son erreur en 1965 lors d’une mterv‘entlox;O:il)
Ve Congrés de 'ULELS. & Toulouse (Comptes rendus dl’.l. Congrels3 1; > ru;
Cependant, cet anteur parlait encore de I’aliment proclztodeatl de: Do zzvzi)d ;znce

ublicati i 72. 11 a finalement mis en
ne publication de 1967, puis en 19 : . mi
‘:LI;S :rigirll)e ovarienne : il s’agit d’ceufs abortifs qui sont émis S0US forme

de gouttelettes liquides (1978).

Wilson a retrouvé chez une Myrmicine (Zacr,ytocerz'zs’) une,f(gflme (:13
trophalléxie avec émission d’une gouttelette a %’extren?lte. de la. onn:u;
qu’il a appelé... trophallaxie abdominale car 1’origine du liquide est inco

(Wilson, 1976 b).

VES
RYTHME D’ALIMENTATION CHEZ LES LAR

g
IIllIlll[ES. LE ﬂu‘x de llq.l‘ude peut 3[ C jlscolltlllu" sans Iuptu[e de COIlta-Ct

phénoméne est trés difficile.
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5. Les sécrétions larvaires
(a) Régurgitations

Elles ont été mises en évidence chez les Guépes par Janet en 1895, et
existent de maniére générale chez la plupart des Insectes sociaux. Les
gouttelettes de liquide émises par la bouche des larves seraient la récompense
des ouvrieres. Pour Le Masne (1953) elles peuvent étre émises spontanément
ou & la suite de sollicitations antennaires par les ouvriéres. Le Masne admet
qu’il n’y a pas de réciprocité immédiate mais seulement globale. Chez les
Guépes, les larves émettent fréquemment une gouttelette buccale qui est
léchée avidemment par les ouvriéres et les sexués. Brian et Brian (1952)
ont écrit que les ouvriéres ne boivent pas le liquide récolté par expéri-
mentateur en stimulant des larves. Pour ces auteurs ce liquide n’est attractif
que dans la situation de contact avec les larves; si la substance était
réellement stimulante elle serait absorbée dans toute situation. En réalité
la conclusion des Brian est liée & une erreur expérimentale (déja signalée
par Maschwitz, 1966) car la salive était offerte en méme temps qu’une
solution de saccharose trés attractive ce qui explique le désintérét pour le
liquide régurgité. Cette régurgitation des larves chez les Guépes a un rdle
simple. Il s’agit incontestablement d’une réserve de nourriture pour les
ouvriéres et les miles en cas de disette (Montagner, 1963, 1966; Maschwitz,
1966; Wiist, 1973). Chez les Fourmis elle constitue la nourriture principale
des reines chez certaines espéces, par exemple L. curvispinosus (Wilson,
1975 b). 11 s’y ajoute aussi une possibilité de néoglucogenése chez les larves
de Gueépes Vespa orientalis, alors que les adultes en sont incapables (Ishay
et Ikan, 1968). On a ainsi une forme assez extraordinaire de division
biochimique du travail. Ce n’est pas général car les adultes de Vespula
germanica peuvent digérer les protéines (Spradbery, 1973).

Il est difficile d’imaginer une véritable régurgitation de la part des larves
car elles ne possédent pas de jabot comme les ouvriéres, et I’estomac est
fermé a I’avant par un proventricule (Wheeler, 1910, p- 78). Les émissions
de liquide par la bouche sont donc des sécrétions salivaires. Cette sécrétion
larvaire provient des glandes labiales, en effet il s’agit de la glande exocrine
la plus développée chez les larves (Wiist, 1973, chez M. Ppharaonis).

Chez Ropalidia le bruissement des ailes représente un signal important,
et trés original pour les Insectes sociaux, dans le déclenchement des
¢échanges alimentaires adultes-couvain : nourrissage des larves (voir plus

haut) mais aussi récolte des sécrétions buccales des larves par les ouvriéres
(Darchen, 1976).
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(b) Sécrétions anales . . ..
Les larves rejettent aussi des sécrétions anales qui sont de deux typ
des gouttelettes de liquide et le méconium. N o
La sécrétion liquide provient du rectum, son emtli-slo_r; 9e7s;£) .sgcl)irilssnlgn)
é i vriére (L.e Masne, 1951; Markin, ; s .
provoquée par une ow . ‘ kit e
i i i t Iintestin postérieur
1l existe entre I'intestin moyen ¢ ' , d . une
commupication qui permettrait la reprise de l’ean 1(_1e l (;nte(s;:n;:itz n
(oli i ité i rtante d’excrétas liquides ]
Cela expliquerait la quaptitc mmportal . ; Vi
Povedaplc9172). Chez les Dolichoderines ils représentent la totalité des
r - 3 ? 3 . 1970).
émissions larvaires (Markin, ’ . o
Le méconium correspond 2 P’ensemble des excréments larvaires re.{j:tei
en une seule fois 3 la mue nymphale. Les ouvriéres semb;ent 1viontr.l };:S
: i i s Myrmici
3 i t avec leurs mandibules. Chez le ’
3 son expulsion en le tiran an, e o e
tconiums sont en général completemen :
e e e st i t rejetés avec les détritus
ié ’{ls sont trop nombreux ils sont 1ej ;
e oo do i, . ici tcopium reste enfermé dans
3 i i Formicines le méconium ]
3 Dextérieur du nid. Chez les ines | . f s
le cocon. Chez les Ponerines il est rejetc a travers un orifice existant dan
le cocon et corsommé ensuite (Le Masne, 1951).

B. L’APPROVISIONNEMENT DE LA COLONIE

1. Les pourvoyeuses ‘ o .
Danps nos tubes d’élevage avec miliew extérieur limité, la nourrltllz.rez1 es’;
i eu
rapidement trouvée par les exploratrices. 11 ne senl1b1e pa§llf1u?t ;) our
- 3 imetres.
it dé i scouverte au-dela de quelques mi
soit déterminante dans la décow au- ; res. Les
exploratrices sont les pourvoyeuses primaires qu qn appellerl';l P,. lritent ot
arfois immobiles prés de I’entrée du nid, mais alor§ elles so ent s
fapidement car elles sont trés semsibles aux stxmulatcllons' du.dml1 ie ,0 o
’ i scutif a 17 tion de la nour-
iculier & ¢ nid consécutif & l'introduc “nour-
articulier & ’ébranlement du | ! now
1r)iture Ces pourvoyeuses primaires se nourrissent et re(vw,n_nent auaphe 4
. ’ ié ir paragr .
3 ai ’ rade d’autres ouvrieres (voir p
elles recrutent a 1’aide d’une pa ' : -2
Elles effectuent de nombreux aller-retours, et regu'rgltent {e contenu ::euses
jabot aux individus restés dans le nid. Elles sont toujours tras;éeil)l nom provses
i 1lis ,un a
1 - 2 a 5% de la population pour Wa :
dans le nid : 23 5% : 1961 o
individus dans nos colonies (soit un pourcentage plus élevé car |
est plus faible). ‘ e
Les pourvoyeuses secondaires (P,) sortent apres le retour au
ourvoyeuses primaires : , .
' — en réponse i une parade de recrutement d’une Py;
_ ou & la suite d’une trophallaxie avec une P;.
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D’autres P, peuvent sortir beaucoup plus tard, elles ont recu de la
nourriture et 'ont régurgitée avant d’entreprendre une sortie. Dans ce
cas, a leur retour au nid, elles trouveront toutes les ouvridres gavées et
seront obligées de garder leur nourriture sans trouver de solliciteuse.

Ces deux types de Fourmis P; et P, sont parfois difficiles 2 distinguer
car dans les conditions de jeline léger ol sont faites les expériences, le

recrutement est peu marqué, aussi P, et P, ne sont pas différenciées par
I’analyse des correspondances.

Il faut signaler enfin que certaines pourvoyeuses ne trouvent pas de
solliciteuse pour partager ’aliment qu’elles ont emmagasiné dans leur jabot,
soit parce qu’elles sortent trop tard (cas des P,, voir plus haut) soit parce
qu’elles ne sollicitent pas assez activement les receveuses potentielles. 11
est probable que l’aliment qu’elles gardent représente une réserve de
nourriture utilisable pour la colonie dans les heures ou les jours qui suivent,
Ce phénoméne est particuliérement accentué chez Tapinoma (Lenoir, 1979)
dans le cas de l’alimentation protéique : en effet on verra par exemple,
sur la figure 6, les Fourmis n° 49, 65, 12 et 61 se nourrir sur le miel et le
distribuer & de nombreuses solliciteuses, alors que les Fourmis n°s 3, 15,
18, 20, 57, 70, 82, 84 et X, gardent toute I’hémolymphe de Tenebrio
qu’elles ont stocké dans leur jabot. Il en est de méme dans la figure 7 ot
la Fourmi n° 65 est la seule pourvoyeuse qui distribue son aliment (miel)
alors que les autres gardent le leur (hémolymphe). II est exceptionnel que

les pourvoyeuses primaires se comportent de cette maniére : elles distribuent
trés rapidement leur nourriture.

Chez Tapinoma on note parfois une préférence de certaines pourvoyeuses
envers un type d’alimentation carné ou sucré, ainsi la Fourmi n°® 65
(colonie BX) ne se nourrit dans 13 cas que sur le miel, et dans trois cas
@ la fois sur le miel et le Tenebrio. A I’inverse la Fourmi n°® 4 (BX) va
sept fois sur le Tenebrio et deux fois sur les deux aliments (tout en restant
beaucoup plus longtemps sur le Tenebrio, et I'individu n° 57 ne va que
sur le Tenebrio (10 fois). Le pourcentage d’ouvriéres pourvoyeuses
manifestant une préférence trés marquée varie selon les colonies de 10
a 759% (Lenoir, 1979).

Cette spécialisation n’a pas été retrouvée chez Lasius niger.

Chez Lasius fuliginosus on trouve trois types d’ouvriéres qui coopérent :
les constructrices, les transporteuses de particules solides et les collectrices
du miellat qui joue le rdle de glue dans la fabrication du carton du nid
(Maschwitz et Holldobler, 1970). L’existence des spécialistes dans le milieu
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[ miel ]

onie BX (Tapinoma) 27 juillet. Temps en secondes.

Fig. 7. — Voir la figure 6 (25 juillet).

vl 100 a 200; > 200. Te : Tenebrio. extérieur du nid est bien connue chez les Fourmis rousses ol certains
— — —0a50; 50 & 10? ; du flux troph;que individus sont chasseurs alors que d’autres récoltent le miellat (Kiil, 1934;
. X o . '
La direction des fléches indique le sen

Otto, 1958; Horstmann, 1973). Chez Camponotus, le nectar et le miellat
sont recueillis par des ouvridres différentes (Gotwald, 1968). Chez
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e Spé(lzialisi?sonra;s;eleosrlrl?érse:ucvlfassent, les autres récoltent le miella‘;
poztherll‘;SEj)s 1l’es pinfs d’Oecophylles pour la fabrication des boursest so;clS
((’)t;'o" ar ’les grandes ouvritres (Hemmingsen, 1973), les trans;zlor ;lé.urs
zfa lf:lsilis chez Atta sont plus grandes que les 1:ran’s;')orteus’est eas -
. (éherret, 1972). La spécialisation dans le ’ml.heu exter:}:llérz n’;s c;)espitum
_régle générale chez les Fourmis, elle n’existe pas

U t aussi
(Dobrzanski et Dobrzanska, 1975) ou les pourvoyeuses som

transporteuses de materiaux.

juhre a'f Y i
N * # jeunes

l \ ' R Recrutement
—_——,

general

10}

= ' " 2 40 50 0 mn

Fig. 8. — Evolution du nombre d’ouvriéres ilé;' 32.
c;)m.posé de 20 ouvriéres gées et de 20 ouvriel

R, recrutement.

2. Recrutement

11 a fait Pobjet d’u
de Wilson, 1971 et plus récemment
Traniello, 1977 chez Camponotus;

en trouvera un exemple chez.‘ us.
colonie composée de 20 ouvrieres agees €

. . ne.
une privation alimentaire d’une semaine

n trés grand nombre de travaux approfo
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source de nourriture pour un p\d
8 jours, aprés un jeune de 1 semaine.

ndis (revue
Hslldobler, 1976 chez Pogonomyrmex,
Cammaerts, 1977 chez Myrmica). On

Lasius avec la figure 8 qui rep.rese,nte uI}e
t 20 ouvriéres de 8 jours, apres
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Dans la plupart de nos expériences (jeline de 2 a 4 jours) il n’y a que
trés peu de recrutements. Bethe (1898, in Sudd, 1967, p. 43) avait déja
soupgonné lexistence d’un sens topochimique chez cette espéce. Carthy
(1951) a fait de nombreuses expériences pour prouver ’existence des traces
chimiques. La Fourmi rentrant au nid, laisse trainer a intervalles réguliers
son abdomen sur le sol et dépose des substances produites par le rectum
(Hangartner, 1967). Ce dernier auteur a travaillé avec L. fuliginosus (qui
n’appartient pas au méme sous-genre que L. niger) et le recrutement chez
cette espéce s’apparente au recrutement chimique de masse (chemical mass
recruitment) de Wilson (1971). La phéromone de piste a elle seule a un
effet a la fois d’activation et d’orientation. Les parades de recrutement
n’augmentent guére I’action de la phéromone. Dans certaines espéces
comme Camponotus pennsylvanicus, la trace est plus efficace si elle est
accompagnée de parades de recrutement (Traniello, 1977). On n’a pas
abordé ce probléme chez L. niger mais on verra plus loin (page 164) qu’il
peut y avoir recrutement en I’absence totale de parade quand les pour-
voyeuses rameénent du couvain dans le nid. 11 en est de méme lorsque la
colonie jeGne depuis 1 jour ou 2. Quand la colonie est affamée, le dépot
de trace s’accompagne de recrutement tactile, avec une efficacité trés
grande mais la quantité de trace déposée est plus importante comme 1’a
montré Hangartner (1970) chez Acanthomyops interjectus, proche de Lasius.
Ce mécanisme permet une adaptation maximale 3 la source de nourriture.

II. La trophallaxie entre adultes

A. LE DEROULEMENT DE LA TROPHALLAXIE ENTRE ADULTES (fig. 9

C’est Janet (1895, p. 105) qui a distingué pour la premiére fois les
comportements de donneuse et de receveuse chez le Frelom.

Chez les Fourmis, il cst facile de reconnaitre 4 1’observation, la donneuse
de la receveuse. La premiére a en général 1’'abdomen gonflé par le miel
emmagasiné dans son jabot; elle le régurgite en laissant sourdre une
gouttelette entre ses mandibules ouvertes. Ses antennes sont relativement
immobiles, le plus souvent écartées, le scape dirigé vers I’arriére et le fouet
paralléle a I'axe du corps. La receveuse au contraire palpe en permanence
la donneuse a I’aide de ses antennes. Pour cela elle peut prendre appui
sur la téte de sa partenaire avec ses pattes antérieures, tandis qu’clle se
dresse sur ses pattes moyennes et postérieures. Le plus souvent sa téle est

inclinée & 90° par rapport a celle de la donneuse. Chez Myrmica la receveuse
peut striduler.
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mentales de la trophallaxie ont été (cilé;ites 1c91;<:)z ‘
) . .. er, ,
is par Wallis, 1961 (F. fusca et F. sa'ngul‘nea)c.:::;)lie: o
s FO“‘;I} sanguinea) Lenoir, 1973 a (M. laevinodis). o Montugner
19711{)) gll.es on a les travaux de Free (1956), Montagner
es Abel

et Pain (1971 a, b, 1973).

Les séquences comporte

n

ent
tes d’ouvricres gavées. Les receveuses peuv
des tégurgitations spontances

’est

i la donneuse (c’es

i ucun contact aptennaire avec (e h la
alors se nourrir sans & gitent simultanémen

, . . e
. . . . I3 ' : ,

g m

is I’ ié ée peut se débarrasser d,e ’sa. char’ge
e N B Parfoll;: ::i‘;vr;;r: rég;:rgititions spontanées ont ete mgx:izzs
. régu'rglter oo SOhez M);rmica, Holldobler (1973 b) chez F.. ;a;grmex,.
pat J-allisonh(elz%glnccponotus (1977) et Markin (197’0) cl;zf Sirzd gba)rirasser
P < ’ uvricre gavee p .
Ce dernier auteur anﬁiitr;e (:gnu?;b:t. Ce phénomene exi‘ste auslsel S(;lrlce,;
s e 1966). 11 se produit chez M. rubra des que -
les GuEpes ( enter I Fourmis dépasse 10% de sucre (Brian, .

qui sert a alimenter les

2. La sollicitation
Grassé (1949) signale que 1ei soldatsie;ise <

é {licitant les ouvr

ent proctodéal en so 0

Ier’:: ar?ois méme leurs pattes anterle.ures. FTe(cie'denChenﬂ
nI:: étude systématique des stimulations qui d¢

it

Calotermitidae obtiennent Pali-
ec leurs antennes, leurs pallpes
(1956) a fait, chez P’Abeille,

es comportements

d 1m; E s
T
1» . ] ]]- . . i ] f . i | l by

sa congénere ». . K ot e jabot
de op. cif. note qu’une OUVricre approv1§19nn§useet o i
. lMaSTffré) ‘la nourriture sans attendre la solhcvcanl?‘jxr B e
o pdem’mouvements d’antennes, forcer une aun; ooz e b tive
Il)’ai' exslt régurgité. Lange (1960) signale que chez ;L ﬁt ge " ,n i
e . 34 ouvriére ven
i S ent a low hant
”z evient fréquemim ou ‘ o rch
de s sun éneres. Vowles (1955) décrit aussi une donneu
offre & ses cong .
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activement une receveuse. En fait, le comportement trophallactique semble
lié, selon Sudd (1957), & I’état physiologique de la colonie. En période de
pénurie, I’échange alimentaire est généralement induit par une sollicitation

qui ne parait plus nécessaire quand la nourriture abonde. C’est ce qu’a
moniré Wallis (1961) :

: si les Fourmis sont affamées 90 % des initiatives
proviennent des solliciteuses.

Pour Hélldobler (1970, 1973 b) les mouvements de pattes antéricures
sur les piéces buccales et en particulier le labium de la donneuse déclenchent
la régurgitation. 11 s’agirait donc d’un signal purement tactile. Il est possible

de provoquer des régurgitations de Fourmis gavées en stimulant
artificiellement leur labium.

3. Roéle des battements antennaires et des pattes antérieures

L’importance des antennes dans la trophallaxie a été étudiée & I’aide
d’ablations par Jaisson (1969) chez Mpyrmica, Free (1956), puis Pain et
coll. (1978) et Galliot et Azoeuf (1979) chez I’Abeille. Wallis (1961) chez
F. fusca et F. sanguinea a montré que les battements antennaires et des
pattes antérieures sont utilisés aussi bien par la donneuse que par la
receveuse. Les battements des pattes antérieures sont le signe d’une
motivation forte et plus fréquente chez la receveuse.

Chez les Myrmica, les pattes n’interviennent durant I’échange que dans
des circonstances bien précises, par exemple pour changer de position,
ou pour répondre a une stimulation de la donneuse. La fin de I’échange

est précédée de battements des tarses qui servent ensuite de point d’appui
pour le retrait de la receveuse (Lenoir, 1973 a).

Chez Lasius, la receveuse utilise ses pattes antérieures tout au long de
I’échange de nourriture. Elle effectue des palpations plus ou moins rapides
selon son niveau de motivation. On se rapproche des comportements
décrits par Wallis pour les Formica. Le role des pattes antérieures est
beaucoup plus important chez les Formicines que chez les Myrmicines
dans le déroulement de la trophallaxie (Lenoir, 1973 b, c).

La trophallaxie se caractérise en plus de la posture et des battements
antennaires ou des tarses par des mouvements de palpes : les palpes labiaux
de la receveuse sont projetés périodiquement vers Pavant. [l est méme
possible, chez Camponotus, de noter une inversion momentanée du compor-
tement trophallactique, la donneuse devenant receveuse et réciproquement
(Lenoir, 1973 ¢). Bonavita et coll. (1977) ont montré avec des isotopes
radioactifs qu’il y avait une véritable inversion du flux de liquide.
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Fig. 9. — Trophallaxies entre ouvriéres.

4. Distinction trophallaxie-léchage

11 est parfois délicat de différencier les trophallaxies des comportements
de léchage. On caractérise plusieurs types d’activités :

— certaines espéces sont incapables de régurgiter, telles les Aphaenogaster
mais il arrive qu’une Aphaenogaster en élevage mixte avec des Myrmica
présente entre ses mandibules entrouvertes, une goutte de miel qui est
absorbée par une congénére. Ce comportement est différent d’une véritable
trophallaxie car il n’y a jamais régurgitation, ni le déploiement de la langue
qui I’accompagne (Delage et Jaisson, 1969);

— souvent les ouvriéres pourvoyeuses ont des traces de miel sur leurs
piéces buccales et celles-ci sont léchées par les nourrices. Markin (1970,
p- 131) a montré & l'aide d’isotopes radioactifs chez Iridomyrmex que les
traces de nourriture sucrée se trouvent surtout sur les piéces buccales et
les palpes, il y en a trés peu sur les antennes. Le léchage succéde souvent
a une trophallaxie lorsque les réserves de la donneuse sont épuisées;
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. . T .

afin, on assiste parfois & de véritables toilettes 1ntennd1v§geile

< pie i andibules.

des piéces t’)uccales, 1a Fourmi 1échée écartant au maximuii ses m i

D g ce cas, il n’y a aucune confusion possible avec une trop .
ans ,

De toutes fagons : , . -
la conjugaison trophallactique est stable, alors q1’1 une prlsi: c‘lieu n?::;e
riture par léchage est perturbée par le moindre déplacemen
i 1969);
d’élevage (Delage et Jaisson, . | |
la régurgitation s’accompagne toujours de mouvements de la langue

_ Comportement de la reine ‘
5 La r:ine a un comportement tres différent selon les esgic:s.aC;lllep ;12
Solenopsfs qui est de taille énorme par rapport' a,ux 01-?2: lzs,lmes, o
une cour d’ouvriéres minuscules qui ‘lul régurgitent
s d la nourriture sans qu’elle ait besoin de les solliciter (Le Masne,
o 1(1160;l :t Wilson, 1962 b, p. 164). Ce dernier auteur. a d’.alllle\%rs
1,95~1’l’1;; these de I’existence d’une hormone céphallq.u‘e qui serait el‘r‘nse
. YPO D d’autres cas, la femelle doit solliciter les ouvrlere's
e onse oi?sobtenir des régurgitations. Chez Monomorium p,haraoms
pouwo};eu'ssziiolliciter pendant 20 mn sans succés, mais alqrs les’ ?changes
o al;l s qu'entre ouvriéres et peuvent durer jusqua 8 mn
o e onghe; M. laevinodis, espece trés polygyne, la femel.le semble
(Su(‘id, 19511)‘ cces '.elle est nourrie immédiatement et peut s’xnjcerpqser
O edSu une; trophalaxie entre deux ouvriéres. Chez L,asms niger
?fﬁcacemem Aan:: La reine est plus ou moins active selon son état physto-
il en et dellmeIIlut‘ atre nourrie directement par les pourv.oyeuses, :)u ‘au
10%“1“?, a I"v temps plus long, par des ouvriéres du nid. Elle n ingére
":omr'al[e” a'pres :m solides. D’aprés Gosswald et Kloft (1960) les reines de
J;malslyitjrl:f :I(:nSt nourri.es uniquement de la salive des glandes labiales.
. po ]

. . . hée

De temps a autre les reines régurgitent de la pourrljcure q‘ul est ?bso :Oit

?es ouvrisres. Ceci existe surtout chez les Terml';tes ou, ccll,l}e qx;er:tants
f’?{ge de la société, le couple royal sert de point de départ a d’'tmp

schanges (Alibert 1968). Les reines d’Abeilles sont toujours de faibles
échan; ,

.| i U.I‘riture
o k4

ig : ine
lors qu’au contraire toutes les ouvridres acceptent de donmer a la re
alors :
de 50 a 85% de leurs réserves (Pain et coll, 1973).
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recherche de nourriture (O’Neal et Markin, 1973; Cerna, 1978). La reine
agée ne s’occupe jamais du couvain, elle ne régurgite plus (ou exception-
nellement) aux ouvriéres, elle ne va pas sur la nourriture méme si elle est

trés proche (sauf dans les colonies en voie de dépérissement, Le Masne,
1953, p. 45).

B. FACTEURS INFLUENGANT LA TROPHALLAXIE
1. Réle de Iolfaction

Wallis (1961) a montré que la vue n’intervient pas dans les sollicitations
chez les Fourmis. Il était donc intéressant d’essayer de voir, dans le déclen-
chement de la sollicitation, le réle de ’odorat dont les récepteurs sont
situés essentiellement sur les articles des antennes (Jaisson, 1969). Pour
cela on a effectué chez Myrmica, des expériences avec des animaux nourris
avec du saccharose qui n’émet pas d’odeur volatile. Schmidt aurait montré
en 1938 que plusieurs espéces de Fourmis (dont L. niger) pergoivent les
hydrates de carbone uniquement par contact avec les antennes ou les
piéces buccales. Le nombre de sollicitations décroit de 65 % environ, mais
le pourcentage de sollicitations efficaces reste stable. Cela montre I’impor-
tance de 1’olfaction dans le repérage de la donneuse potentielle, ensuite ce
sont les contacts antennaires qui permettent I’échange (Lenoir, 1972 b).
Wilson (1962 b, p. 164) a émis I’hypothése de I’existence d’une phéromone
déclenchant la régurgitation, mais tous les essais pour la mettre en évidence
ont échoué jusqu’ici.

2. Température

La température optimale de régurgitation varie selon les espéces. Elle
est de :

— 30-32,5°C chez Iridomyrmex humilis qui est une espéce méditérranéenne
(Markin, 1970, p. 135-136);

— 24-26°C chez F. polyctena de nos régions (Gosswald et Kloft, 1960).

On peut penser que L. niger a un optimum voisin de celui de F. polyctena,
correspondant a la température de la salle climatisée (25 + 1°C) ot les
expériences se sont déroulées.

3. Humidité
La trophallaxie sert aussi & compenser les pertes d’eau :

— Chez F. fusca, Wallis (1961) a montré qu’une déssication partielle

des ouvriéres entraine un accroissement du nombre des sollicitations
envers les ouvriéres normales;
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_ on a, d’autre part, montré que les ouvriéres de Myrmica placées dans

une atmosphere séche ont tendance & garder le contenu de leur jabot

(Lenoir, 1972 b).

4. Influence de la qualité de la nourriture

Chez Myrmica les Fourmis nourries avec une solution de saccharose
présentent des échanges plus longs que si elles sont nourries avec du miet
(Lenoir, 1972 b). Ce fait a été attribué 3 la différence de viscosité des
aliments : un liquide fluide étant plus facilement échangeable qu’un aliment
visqueux. Le jabot peut se distendre considérablement chez les espéces qui
se nourrissent de nectar et de sécrétions de Pucerons. Chez F. polyctena,
le volume du jabot peut atteindre 4,5 mm> (Hortsmanu, 1970).

La bibliographie donne deux indications complémentaires :

_ Markin (1970, p. 131) observe chez Iridomyrmex que le temps passé
sur la nourriture esf proportion_nel 3 sa viscosité. Cela confirmerait notre
hypothese. Cependant les M. yrmica évitent les fortes concentrations (40 %)
(Brian, 1973);

_ toutefois, Mallet et Dewandel (1970) ont montré que le saccharose
était trés attractif pour Lasius niger. Ce deuxiéme facteur pourrait donc
intervenir chez Myrmica, bien que cette Fourmi soit omnivore. Les échanges
seraient d’autant plus longs que la régurgitation et ’absorption sont aisées,
et que la receveuse est plus motivée;

_ une nourrifure a base de protéines (solution d’hémolymphe de
Moustiques) est moins attractive pour ridomyrmex humilis (Markin, 1970,
p. 133) : uue ouvriére marquée (32 P) distribue en 24 h seulement 48 %
du contenu de son jabot & 32 ouvriéres, alors qu’avec une solution. sucrée,
elle alimente 90 & 97 ouvriéres. 11 n’est pas impossible que les préférences
alimentaires varient avec ’age : les Abeilles agées sont moins attirées par

le miel que les jeunes (Barker et Lehner, 1974).

5. Privation alimentaire
Diverses expériences ont montré les faits suivants
trés sensibles a une carence alimentaire prolongee,

_ les ouvriéres sont
tir d>une douzaine de jours de jeline

la mortalité devient importante a par

(en Vabsence de larves);
_ la période la plus favorable pour [’observation d’une activité trophal-

lactique intense est comprise entre 6 et 11 jours de jetne, mais il est difficile
de faire des observations individuelles car on a souvent des grappes
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durée de privati
rrvatio H < g
des oxné _P n de nourriture inférieure 4 1 semain
periences avec les Fourmis marquées © pour la plupart

Wallis (19 fotd ;
coux privé(s d6e2)n :lllsrtrliltli:lealt cl;ez For‘mict'l fusca trois catégories de nids :
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(p. 602) quil y 2 peupde h ; ,10 Jours (relativement affamés). Elle co:fStu:s
quen deca T'activité tro ifférence entre les nids au-dela de 6 jours, ate
phallactique est réduite. jours, mais

En fait, le probléme est plus co

on vidorce « : mplexe : Markin (1970, p. i
e d:::sz If;zed(;};iyr@ex une,sorte d’excitatiori due z?uxl Z;l;nmls
v Toduil, ans une 0 ;),nllel: affamée depuis 4 jours, une ouvriére nou%:'s'
onetate duen oA e cc arc?fe m_arqyé au phosphore radio-actif, li
o Ouvriéres.,Si i o ;: glrl‘\frl?r(’: distribue 90 % de sa nourrituré e;1te
dommera s que 309 d Cerjat été nourri .6 h auparavant, I’ouvriére II;:

g St 2; - on enu. de’ son jabot, mais entre 109 ouvriére
o, o1 Introcult 21 0 vrleres. gavées (dont 1 seule avec le marqu 3
toutes e tropmua)desen a colonie sont touchées; ici, 155 en moge;;ir)
pone s tropha laxi hc,s corfesponqent pas & une simple distributioﬂ(;3 .
Aomilos (1958 il,apc oenfc)m’ene social. Free 1’a mis en évidence cheé 1 .
oerves oo o e, nstaté que les donneuses ont en général plus js
T e Z :;\.rec’un .large chevauchement des -distribution y
O S’y. A :1(7) i icte uniquement par la quantité contenue d& .
s Abiies cu evtos t} 1u er.le passage de la substance royale. En eff .
a reine offrent ’aliment régurgité dans' le;1 5e rzt,
n

. . , “x .
p Y

La privati : .
on alimentaire n’
. n’a pas le &
I’aliment : 1 s mémes effets 1
: les larve . selon la nat
s de M. rubra privées de proies depuis | semai ure de
aine vont

en consommer plu
S .
en eau ou plus que la normale, ce ne sera pas le cas aprés ivati
] en sucre (Brian et Abbott, 1977) s he privation
2 .

6. Facteurs saisonniers

Les variations saisonniéres d’activité i

e 1 ité trophallactique ont été étudié
P Comesté;s) (I:)e;sr I;SrsKhaIcrilala et Bushinger (1971) mais les ;é‘;iif;::hez
o e Do indi(::ot_n auteur (Bushinger, 1971). On a malgré tgn:
o poui.voyeuses c;‘j s I;;our Penser qu’elles existent : le volume c;l
Jubot dos Pour ¢ Fourmis rousses est maximal au print .
quand les Pucerons sont les plus abondants (Hor::vlnnps "
ann,

BULLE ¥
LETIN BIOLOGIQUE DE LA FRANCE ET DE LA BBELC IQUE



122 A. LENOIR

1972). Kondoh (1976) a montré chez une espéce voisine (F. Jjaponica) que
ces différences ne proviennent pas de modifications anatomiques : les
capacités de stockage du jabot restent constantes tout au long de ’apnée.
Chez Dolichoderus 1’aliment proctodéal est une production saisonpiére de
la colonie (Torossian, 1973 a).

Chez 1’Abeille les transferts de nourriture sont les plus importants au
mois de juin, aussi bien pour les vieilles ouvriéres (Douault et coll., 1975)
que pour la reine (Pain. et coll., 1975) et les males (Roger et coll., 1978).
Cependant, le comportement des ouvriéres de 4 jours, qui sont de bonnes
donneuses, ne parait pas &tre influencé par la saison (Roger et coll., 1978).

7. Influence de la reine et du couvain
(@) En présence de reines les exigences alimentaires sont bien plus grandes.
L’odeur de la reine et du nid comptent énormément chez les Fourmis
rousses : si parmi deux groupes d’ouvricres affamées, un seul regoit I’odeur
du nid 2 travers un tamis, ce dernier est nourri de préférence quand les
Fourmis sont réunies au reste de la colonie (Lange, 1960). Cet auteur
compare des groupes sans reines et des groupes avec reines élevés dans
les mémes conditions : il pe trouve aucune différence dans Vintensité de
la trophallaxie mais il confirme par ailleurs I'importance de ’odeur du
nid. Tl existe donc des facteurs stimulants de la trophallaxie dans I'odeur
du nid. Bonavita-Cougourdan et Passera (1978) ont émis I’hypothése que
les groupes sans reines de Plagiolepis récoltent moins de nourriture, ce qui
a été confirmé par Provost (1978). Cet auteur ne retrouve pas d’effet
femelle chez Leptothorax. Brian avait déja signalé en 1973 que des groupes
de Myrmica avec femelles copsomment plus (cependant de maniére non
significative). Il semblerait donc que la reine exerce un role stimulant sur
la récolte de pourriture sucrée.

Nous avons noté par ailleurs chez Myrmica Vexistence de femelles qui
ne sont pas solliciteuses et peu attractives, probablement non fécondées,
elles se comportent presque comme des ouvriéres (méme observation faite
par Plateaux chez Leptothorax, 1970).

L’entretien d’une reine pondeuse est une tache qui épuise les ouvriéres.
Chez Temnothorax recedens des ouvriéres irradiées meurent plus vite si la
reine est saine que si elle est elle-méme irradiée. A I’inverse des ouvricres

- faiblement irradiées survivent plus longtemps en présence d’une reine saine
que d’une reine elle aussi irradiée; la reine assure une bonne cohésion de
la société d’olr une meilleure survie des ouvriéres (Dejean, 1975).
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Enfin. la rei ay I
lpar Sa_ I,)r (z:dl:l?e d ﬁl‘t;ellles a un effet indirect sur I’activité trophallactique
, ction d’hormone, cela expliquerai iati

’ ne, ait les variations sai ié
observées dans les ruches (voir paragraphe précédent). o

b)Lec i oté i
Le(s )Ouv . f)uva(;r} ex'erce de son c6té une action stimulante sur les ouvrires
e lrleres . Eciton montrent, sous ’influence du couvain, une activité:
Stat‘eco te‘ plus intense (Schneirla, 1938). Chez ces Fourmis dll’raht la phas
- 1(()1nnallre, les glandes labiales sont développées urﬁquemeﬁt ch:z 1e
andes larves; avant la migration i 8 - o
: ; n il y a développement d
petites ¢t moyennes larves, ce qui li A
s larves, ce qui permet la délivrance d° : i
potites o M , ance d'unc grande quantité
de Ssi(;lr?tl(')ns guxsouvrxeres et le début du cycle migratoire ( [tjatppan(:l 1958)
€ories de Schneirla sont donc d i 1 .
‘ » confirmées par ce travail qui
o " ; : : ali qui montre
par ailleurs la prépondérence des stimuli chimiques sur les Stfm(lllli tactiles

Ch . , .

. lez Myrmecia et Promyrmecia, Haskins et Haskins (1950) montrent
:]ies le comportement des ouvriéres est totalement changé sous I’influence
les 'a;lves : les pourvoyeuses sont nectarivores pour elle-mémes, bien que

€changes avec les larves existent d ¢ aski
e facon trés réduit i
s ! : ] uite (Haskins et
y ril;lfin,}lQS%), .et raxflenent au nid des proies pour le couvain. Chez
Sité; dzcal aevuz)dzsl,lespece omnivore, la présence des larves accroit I’inten:
e la recherche de nourriture, et le ié s do
d . , s ouvriéres collectent plus
prf)temes (Vo’wl‘es, 1955‘; Brian, 1973; Brian et Abbott, 1977). 1 elll3 est ::
fcrtlef:te)bpour I'alimentation sucrée chez Leptothorax (Provost, 1978). Brian
oA tot(’; ont effectué une expérimentation trés astucieuse pour dissociér
ets des mouvements de la téte, de la sti i
‘ , mulation exercé ité
d’absorption des larves. P i o cupacie
. Pour cela ils ont décérébré des | i

, ; ; . es larves qui peuvent
:ors bouger la .tete mais sont Incapables de manger : les ouvrIi)éres se
omportent pratiquemment comme s’il n’y avait pas de larves. L’effet

S mulan S rc d ne m “ VEeIs la (ll[al['[le (Ie no 1

Chez le‘s Atta les pourvoyeuses sont stimulées directement par la ité
de couvain dont elles ont la charge. Elles collectent le jbur (alc() L o
plus souvent 1?1 récolte normale est nocturne) : les feuilles sont lrs i .
en sucres, aminoacides et substances aromatiques favorables alli l(lis’ rl(l:hes
pement 'des Champignons (Lewis et coll., 1974). On connait un mé orioms
particulier d’excitation des adultes chez les Guépes : les larier:zcﬁa;;rsl?e

: es

grattent 1e bOId de ]Cul‘ Cellule avec leur p i T
\4 tete l()(lu I
( ) ’ 1 ). P 1sant un Slg.nal SOnore
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C. LES COMMUNICATIONS TACTILES AU COURS DES BECHANGES ALIMENTAIRES

Les Insectes sociaux utilisent fréquemment des battements antennaires
dans des situations aussi diverses que celles qui consistent par exemple a
se reconnaitre, donner I’alarme, recruter des congénéres pour exploiter une
source de nourriture, ou encore échanger des aliments par trophallaxie.
Ainsi Wasmann (1899) a reconnu chez les Fourmis 10 situations ol un
animal oriente un congénére sur un objet ou une activité particuliére, a
’aide de battements antennaires associés 4 une perception odorante. Il y
a donc, superposés aux signaux tactiles et proprioceptifs, des signaux
chimiques. Holldobler (1971 d) a entrepris I’étude du recrutement chez
diverses espéces de Camponotus. 11 décrit chez C. socius une danse frétillante,
avec déplacement latéral de Pavant du corps, accompagnée de battements
antennaires et 2 laquelle sont associés, pour former une trace, deux éléments
chimiques. Le recrutement d’ouvriéres pour le déménagement du nid se
fait aussi avec une danse mais celle-ci, plutdt saccadée, s’éxécute par des
mouvements d’avant en arriére. Une des formes les plus primitives de
recrutement serait la course en tandem avec contact des antennes de la
deuxiéme Fourmi sur la premiére (Wilson, 1971). En dehors de ces phéno-
ménes les communications antennaires sont maintenant bien connues dans
le cas de la trophallaxie chez les Guépes et fes Abeilles. Chez les Fourmis,

Wallis (1961) n’est pas arrivée A isoler des stimulus précis qui déclenchent
ou accompaguent la régurgitation.

Pour étudier les mouvements antennaires on a utilisé la technique
cinématographique avec des films tournés a 80 et méme 150 images/s et
analysés image par image.

On. s’est limité, pour ’analyse, aux échanges enire 2 Fourmis.

1. Les séquences antennaires
Elles ont été décrites en détail chez Myrmica dans une publication

(Lenoir, 1973 a) et un film (Lenoir, 1973 ¢) aussi ne donnera-t-on, ici, que
les aspects généraux car on retrouve les mémes phénomeénes chez Lasius.

La receveuse palpe en permanence la téte de la Fourmi qui régurgite.
Il semble que ces mouvements antennaires soient liés & une localisation
spatiale de la partenaire. Cela s’observe facilement lors d’une sollicitation :
I’ouvriére affamée cherche tout d’abord & se placer dans une position
correcte en face de la donneuse potentielle. Torossian a observé le méme
phénoméne avec des ouvriéres de Dolichoderus qui s’apprétent a nourrir
des larves par trophallaxie proctodéale (1972).
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e de contact de I’antenne active de I’autre Fourmi que la

le jeu commande en partie la prolongation puis la fin de 1’é e ot

. change ( fig. 10).
2. Comparaison avec d’autres Insectes sociaux !
(@) Chez la Fourmi Dolichoderus quadripunctatus
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] phallactiques proctodéa
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’ i ire, qui
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(b) Guépes et Abeilles '
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ot donneuse. Une Abeille qui offre déploie son

ibules de la 1 .
entre les mandibu direction de ses congéneres,

proboscis replié, de hauten bas et sur les cOtes en

i
; i s antennes
i Trophallaxie entre deux ouvricres. A gauche la dcznngus;a gg;c (112 Jantennes
Fig. 10 mandib lles écartées, I’antenne gauche va frapper l’articula Pantenne
o e aeone se. A droite la receveuse avec les pattes antérieures app gr s sur
?r(:gti. g: ll: 52?1?12?56 .l’antenne droite vient an niveau du clypéus, et I’antenne g
ia ,

sur le coté de la mandibule.

iqui < ité ibules.
souvent en présentant une goutte de liquide régurgité entre ses m%ndlb% >
tés son < ts antennaires.
ivité mpagnées de battements al
Les deux activités sont acco . Une
tte d’Abeille fraichement coupée suffit a provoquer les ‘comligcr:::: ,1es
d’offre et de sollicitation. Les tétes sans antennes sont moins e ,

donc de point de repére. L’odeur est importante @ un

antennes servent . o : i
t- pon de coton psut suffir & provoquer les réponses S il est 1mpreg:
am S

- . s

de l’odeur de la téte. Les Abeilles antennectomisées peuvent c;ﬁ'rlfr .ma;1 X
. 3 is

sont incapables de solliciter. Les antennes servent donc a la fo

déclencheurs et de point de repére.
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Montagner (1966) a repris sans succés, chez les Guépes, les expériences
de Free avec la méme technique : la téte n’est pas suffisante méme avec
des antennes animées de mouvements vibratoires. Il faut des signaux
réciproques et une position subordonnée de la donneuse.

L’étude fine des séquences comportementales chez les Guépes et les
Abeilles a montré qu’il existe trois types de rituels antennaires durant

la trophallaxie stomodéale (Montagner, 1966; Montagner et Pain,
1971 a, b, 1973) :

— la receveuse stimule la donneuse. Cette stimulation sert 3 déclench r
la régurgitation de I’ouvriére sollicitée et & maintenir avec elle un contact
durable. Elle se réalise par un balayage transversal des mandibules et de
Pespace intermandibulaire de la donneuse. Cetie stimulation existe bien
sir chez les Fourmis mais elle est beaucoup moins spécifique : la solli-
citeuse frappe non seulement les piéces buccales mais toute la téte de Ia
donneuse et parfois méme le thorax. Holldobler (1970, 1973 b) a proba-
blement généralisé un peu vite en considérant que les mouvements des
pattes antérieures sur les piéces buccales sont un signal déclencheur de la
régurgitation. C’est exact, mais c’est vrai pour tout battement;

— le deuxiéme type de rituel est la conséquence de la stimulation de
la donneuse par la receveuse. Chez les Guépes la donneuse rabat son
antenne active au niveau des mandibules de la solliciteuse, qui a son tour
réagit en repoussant [’antenne de la donneuse. Il ¥ a ainsi une phase trés
rapide de compétition entre les deux funicules des deux partenaires, qui
se termine par le retrait de I’antenne active de la donneuse et par un
prolongement de la régurgitation. Ce rituel est un peu plus compliqué
chez les Abeilles ol I"une des antennes de la donneuse stimule trés souvent
le proboscis de la solliciteuse, ce qui est interprété comme un signal
d’acceptation, car la solliciteuse ne cherche pas 3 repousser cette antenne.
Chez les Fourmis on retrouve les deux types de réactions caractéristiques
de la sollicitation et de I’acceptation. Ici la compétition antennaire se
présente d’une autre maniére puisque c’est I’extrémité du funicule de la
receveuse qui vient frapper la base du scape de la donneuse. La compétition
entre les deux funicules existe, mais elle s’observe rarement. Les Zones
antennaires mises en jeu sont donc différentes selon les groupes. On a
montré que la topographie sensorielle de I’antenne est adaptée A cette
forme de stimulation et de communication (Lenoir et Jaisson, 1974).

Il est possible aussi d’assimiler les battements antennaires de la donneuse
a un signal d’acceptation qui serait arrété par la receveuse. En effet quand
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la donneuse est une pourvoyeuse qui revient au nid en début d’approvi-
sionnement de la colonie, on observe qu’elle a un comportement de
solliciteuse; sa palpation est rapide et les réactions de la receveuse ne
sont pas efficaces. Au contraire lorsqu’une donneuse gavée régurgite du
miel elle rabat ses antennes beaucoup plus rarement et les écarte des que
la receveuse réagit. Le signal d’acceptation est d’autant plus intense que
la Fourmi est plus motivée pour régurgiter le contenu de son jabot;

— enfin il existe des signaux de rupture, de la donneuse qui rabat ses
antennes & la jonction mandibulaire chez les Guépes, ou sur le proboscis
chez les Abeilles. Il se produit alors une poussée antennaire réciproque,
qui permet & la donneuse de rompre le contact. Ces signaux présentés
d’emblée 3 une solliciteuse constituent de véritables signaux de refus.
Chez les Guépes, il faut une certaine redondance, qui est liée parfois &
des phénoménes agressifs. Chez les Fourmis nous avons seulement noté
quelquefois la recherche de contact de I’antenne active de la donneuse
avec les antenues de la receveuse.

Ainsi les échanges trophallactiques des Fourmis s’accompagnent de
mouvements antennaires A valeur informative, qui semblent s’apparenter
au type décrit chez I’Abeille. On trouve en effet les mémes différences
entre Abeilles et Guépes qu’entre Fourmis et Guépes :

— il n’y a pas de contrSle permanent des substances régurgitées;

— il n’y a pas non plus de postures en relation avec un rang social de

Iindividu qui serait lié & la trophallaxie. Torossian confirme I’absence
de hiérarchie pour les échanges proctodéaux dans son travail de 1973 (b).

Les différences avec les Abeilles n’en sont pas moins grandes :

— le signal d’acceptation n’est pas le méme chez les Fourmis
on trouve la séquence : stimulation de la donneuse par la receveuse —
signal d’acceptation de la donneuse — contact interantennaire;

— la compétition interantennaire ne se déroule pas de la méme maniére;
— la Fourmi receveuse n’est pas forcément solliciteuse;

— enfin, c’est peut étre ce qui frappe le plus : les réactions des deux
partenaires paraissent peu liées. Il est difficile de prévoir le comportement
d’un= Fourmi & l’observation de sa partenaire. Au premier abord les
battements sont des simples caresses fransversales plus ou moins rapides.
Pour cette raison nous avons essayé d’approfondir ["analyse de ce systéme
en recourant a la théorie de Pinformation.
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3. Application de la théorie de I'Information

Selon Moles (1963) il n’est pas impossible d’utiliser le terme de langage
pour parler de la danse des Absilles, ou de tout autre type de communication
entre animaux. Le systéme le plus simple est réalisé 4 1’aide de deux si gnaux :
la présence du stimulus ou son absence. L’une de ces alternatives représente
alors une unité d’information : 1 bit. On évitera cependant de parler de
langage, la notion d’intercommunication suffit & rendre compte des
phénoménes dans la plupart des cas.

En quoi les contacts antennaires des Insectes sociaux correspondent-ils
a une véritable intercommunication?

On se référera ici au schéma de Moles (1968).

Un systéme de communication nécessite la présence de deux individus,
le premier émet le signal, c’est la source, le second le regoit. Ici la Fourmi
donneuse et la Fourmi receveuse sont alternativement ou simultanément
émetteur et récepteur. Il nécessite aussi la présence d’un répertoire commun
a ces deux individus. Dans le cas de la trophallaxie ce sont les divers types
de battements antennaires : 1’association des éléments, (appelés symboles
ou mots) en séquences constitue le message dont la signification n’est
pas toujours claire pour Pobservateur qui essaie de la traduire dans
son langage. Le message est transmis selon une voie physique. dans le
cas présent mécanique (tactile et proprioceptive) ( fig. 11).

Le message est souvent perturbé par des émissions parasites que I’on
appelle, par référence au canal acoustique, le bruit. Ici le bruit se présente
sous deux formes.

— dans le grouillement de la fourmiliére, ou lors de trophallaxies
mettant en jeu plusieurs Fourmis il y a une grande quantité de stimulations
tactiles; -

— il 8y ajoute une perception olfactive qui vient perturber les rituels
antennaires : en effet lorsqu’une autre Fourmi passe & proximité immédiate
on peut observer que les antennes de la donneuse, et parfois de la receveuse,
a un degré moindre, se dirigent momentanément en direction de
cette Fourmi.

Enfin la derniére caractéristique de ce systéme de communication est
’existence d’un apprentissage. Il a été montré chez les Guépes et les
Abegilles. Chez les Fourmis son existence a été mise en doute par Torossian
(1973 b) dans lc cas de la trophallaxie proctodéale, mais on sait depuis
longtemps que les échanges stomodéaux sont peu précis et rares chez
les jeunes ouvrieres (Heyde, 1924).

BULLETIN BIOLOGIQUE DE LA FRANCE ET DE LA BELGIQUE



. c ;
130 A. LENOIR OMPORTEMENT ALIMENTAIRE ET DIVISION DU TRAVAIL CHEZ Lasi 131
SIUS

Toutes les conditions sont donc réunies pour affirmer I’existence d’un TABLEAU 3

« langage » d.es Fourmis, do._nt on peut analyser la val‘eur informative FREQUENCE D'APPARITION DES CONTACTS DE L'ANTENNE OR
selon la théorie des communications de Shannon (d’aprés Atlan, 1972). OITE OF LA RECEVEUSE SLR LA TETE DE LA DONNEUSE

X .
i et X4 3 zones de contacts successifs

BRUIT 0BSERVATEUR ! e
uree =3
métalangage i . & la séquence 30 secondes (filmée & 80 im/sec)
G : antenne gauche de la dorneuse = 1 _ 2:3788 _ 0,257
L
3,2009

AD : antenne droite de la donneuse

EMETTEUR—~[messace | ——f—RECEPTEUR f
1 ! | )
T ! *3 2 @ 3 g
expérience / apprentissage ; :‘i i 2 .g £ g x o Q :‘g o
©
| i | . B 0§ g & sf 5 g 332 %), Formule | Formuie
i o 0 5
} REPE‘RTIIIRES } ; 1 A g ¥ B 3 g 2 otal | pl1) (1) 12)
Q © & H(X s
= 1 | : i Fouet AG > 3 P ] ; 1) HM(XJ/:L)
1
i I ] ; 5 |00
\\ ______ 7 N // ; Scape AG a 2 10 3 > 0,204 0,1112
. s . . ! 21
Fig. 11. — Caractéristiques d’un systéme de communication : Base AG 3 8 2 8 1 1 0,076 }0,3462 | 0,268
5 ; 1
(d’aprés Moles, 1968). } Front ; ; 24 0,1230 {0,3719 | 0,2933
, 3 1 7
i 2
cars s . . . . : Espace inter— 5 | 0,079 |o,2846 | 0,650
On n’a considéré ici que P’aspect tactile des relations antennaires : antennaire 6 6 2 4 s 2| o
. . A . i 0, 1282
chaque contact de 1’antenne d’utie Fourmi sur la téte de sa partenaire ; Thorax . 0,379 10,3152
’ 1.2 . . : r . 3 1
représente un élément d’information. Les diverses zones touchées par ; P . 3 8 |0,0210 |0,1950 | 0,074z
. r A 2214 YA } 3 1 2 2
Pantenne sont supposées €ire autant d-elements’ différents. On peut les ; Soane D T 1 |0,0%8 J0,2339 |0,1222
appeler des symboles x;. Leur succession représente alors un message ! - 4 1 1t 4 8 6] a0 |o0,1538 |oaim
5 Ap ’ . ' rticulati ’ ’ 0,4290
ol chaque symbole apparait a une fréquence p (i). On peut dong calculer i Ap " 12 1 a3 8 8 4| 29 |0, :
ez . . ‘ i i 384 {0,394
la quantité d’information H apportce par chaque symbole ou contact | Fouet AD 11 1 a2 1 P ! 13949 10,3363
. s 8 25
antennaire d’aprés la formule de Shapnon. % s m o m m o 0,1282 {0,3799 | 0,3229
33
; %6 24| 195 1 Hogmax |
3,2009 | 2,3758

M H ) =— Y. p ) log, p ().
Dans ce iti

s dsa ncorlldltlons On a pu montrer que la quantité d’informatio

Fo,urmis . $ ;stbfttements antennaires dépendait de la mofivaz‘ion deIsl
- EBn efiet les battements antennai chi
0 . ] nnaires véhiculent d’

d 1nforma..t10n et sont d’autant moins redondants que 1 s e
plus motivées (tableau 3 bis). A e

En réalité, durant la palpation I’antenne a plus de chance de venir frapper ;
régions voisines; dans ce cas la quantité d’information
Les symboles ne sont pas indépendants; un symbole x;
nditionnelle p (j/i) d’apparition ala suite de x;,
dier avec une matrice de Markov (1°* ordre).

successivement deux
par contact diminue.
présente une probabilité co
et ce phénoméne peut s’étu
On définit alors la quantité d’information Hy.

Fourmis sont

. 1 1 4 lr l oz 1,- f-

Hy = — Y.p @) p (jl) log; p (jli) -

@) I o mation par contact est de 1,1 & 1,8 bits avec

avec H (x) max > M Par contre, la pourvoyeuse qui f une redondance de 50 %.
o > recrute ses congéné
. ' , sol generes et sow

ce qui permet de calculer la redondance du message (voir exemple du ‘_ d: sh(];l;:t activement pou:r les forcer & accepter la régurgitation pr?s::]tlt -
tabloan 3) : " 7 s o E;ne;gts ant?nnalres contenant 2,5 & 2,9 bits avec une redOndaera
M 5 aible de 26 a4 359. Dans tous les cas la quantitéb d’informatlifs
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TABLEAU 3 bis :Quantité d'information contenus d?ns les
contacts antennaires au cours de trophallaxies

chez Myrmica
Contacts de la Contacts de la donneuse str la
sur la receveuse .
recegiﬁiZuse * ant, gauche ant.droite
séquence ant. gauche
n°1
H(x) 2,2002 1,8163 1, 1221
R 20,46% 47,26% 51,300
’
18
nb contacts 60 18
3] droite
ségquence ante.
ne2 (Tabl. 4 ) .
H(x) 3,2009 2,8919 2,542
R 25,7 26,5k 35,36%
65
nb contacts 195 121

i = ents
#La receveuse étant de profil on a~ana}y§e les :99¥Z$ent
d'une seule antenne,celle gui était visible entie .

s s : "
séquence n°l 3 donneuse gavée qul régugite presque passivemen
(durée 10 sec,-1500 images )

séquence n°2 3 pourvoyeuse active qui sollicite une receveuse
(durée 30 sec,-2400 images )

apportée par les battements antenpaires de la receveuse e,st plu; Zf(;;ttz
que celle de sa partenaire : 2,2 bits avec une donneuse' gavée, et : ,26 (1)/
avec une donneuse qui sollicite. La redondance est faible : 20 a -

11 semble donc que I’activité de la receveuse s’oit beaucoup p'lus s‘peCT{tiiquz
que celle de la donneuse. En réalité, tous ces résultats sont sujets att ch: :ﬁx
dans la mesure oit on a postulé au départ que les messages sor; ; aw
contacts et que I’absence de contact n’ar 1,)as de valeur mt:;)rma r:rae(.;t e
a-t-on repris les calculs en ajoutant l’element absence de éola mo.ntre
quantité d’information ne change pratiquement .pa‘s. entennaires
importance du facteur contact dans les co.mmumcatzons a S

On a ensuite étudié la transmission d’inqurpatlon c;ntre le’s deux lljou”::j;
afin de voir si le comportement de 1'une était influencé par | aut.re. o:1r °
on considére un symbole de x; ¢mis par 'une des parte.nalres; e yé{ °
réponse de lautre. Xx; correspond aux contaﬂcts antexmaures1 ee d)’}écaﬂer
réponse antennaire, cette réponse‘ pouvant &tre par exemp
une antenne (tableau 4). On définit alors

T (x,y) = H(») —H 0/)
{ avec

3) H(yfx) = — 3 p (i) p (ili) loga p ().
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TABLEAU 4

Activités utilisées pour le calcul de la transmission d’information (formule 3).
(voir tableau 3)

AG, antenne gauche; AD, antenne droite.

Activité de la receveuse (message émis)

x; : zones de contacts sur la téte de la donneuse : fouet AG, scape AG, base AG

front, espace interantennaire, thorax, mandibules, base AD, scape AD, articulation AD,
fouet AD.

Réponses de la donneuse

Yi : zones de contacts sur la téte de la receveuse : fouet AG, scape AG, espace

interantennaire, mandibules, clypéus, joue droite, pattes, base AD, fouet AD, dessous
piéces buccales, écarte les antennes, rapproche les antennes, antennes restent écartées.

TABLEAU 4 bis :QUANTITE O'INFORMATION TRANSMISE PAR LES
CONTACTS ANTENNAIRES AU COWLRS DE 2 ECHANGES DE
NOURRITWRE ( voir Tabl, 4 )

Réponses yi de la donneuse aux
battements antennaires xi de la
receveuse
Ant.gauche Ant,.droite
séguence n°1
H(x) 2,1810 2,1945
H(y) 1,6653 1,4429
H(y/x) 1,3268 1,2447
T(x,y) 0,3385 0 ,1952
% par rapport
& H(x) 15,5% 8, %%
nb actes 64 62
séquence n°2
H(x) 3,3287 3,3033
H(y) 2,6828 2,7440
H(y/x) 2,429C 2,44G3
T(x,y) 0,2532 0,2077
% par rapport
& H(x) 2,6% 0,7k
nb actes 304 284
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Il est possible de calculer la quantité d’information transmise en
considérant les réactions de la donneuse aux palpations de la receveuse.
Daus tous les cas on trouve des chiffres de 0,2 & 0,3 bits, ce qui correspond
a peine 3 8 — 159 de la quantité d’information du message & I’émission.
Cela signifie que les schémas stimulation-réponse, ritualisés, décrits a
’aide du film, ne représentent au plus qu’une séquence sux cing. Le compor-
tement de la donneuse et de la receveuse ne sont liés quantitativement
que pour une faible part. Cela permet de comprendre certains auteurs
comme Masson (1974) qui, décrivant les structures proprioceptives et
tactiles de ’antenne de Camponotus, pensent que V’existence de signaux
ritualisés n’est pas prouvée chez les Fourmis. Ils existent bien, mais sont
noyés dans une masse de mouvements antennaires et tarsiens. Ceci
n’exclut d’ailleurs pas la possibilité que les rituels antennaires aient une
importance fondamentale dans le déroulement de la trophallaxie. C’est un
probléme a aborder sous l’angle électrophysiologique, la théorie des
communications est absolument impuissante dans I’étude des rituels.

DiscuUssSION

Les capacités de communications antennaires sont-elles comparables
3 ce que ’ont peut observer dans d’autres systémes? Il existe peu d’études
quantitatives dans ce domaine. On connait le travail de Wilson (1962 a)
sur les traces de Solenopsis et sur la danse des Abeilles & partir des
expériences de Haldane et Spurway (1954). Dans les deux cas il y a une
indication de distance et de direction. La quantité d’information de la
source, inconnue pour les Abeilles, est au total de 7 a 15 bits pour les
Solenopsis, ce qui est trés important. La quantité d’information transmise
est de 2,4 a 11,2 bits selon les cas, soit 70 % environ pour une source située
3 5 cm. Wilson pense que le taux de transmission par la danse des Abeilles
est du méme ordre. Ainsi ces deux systémes sont-ils frés efficaces, beaucoup
plus que dans le cas de la trophallaxie des Fourmis. Cela parait assez
logique dans la mesure ol la distance et la direction nécessitent une
information qualitative et quantitative, alors que les partenaires d’une
trophallaxie n’ont besoin de renseignements dque Sur leur état de
motivation réciproque.

La trapsmission d’information de type « alarme » par vibrations du
substrat dans une colonie non perturbée de Fourmis Camponotus est
de 12 %, (Fuchs, 1976). L’Influence du signal est tres variable selon le type
d’activité de la Fourmi réceptrice : les Fourmis actives sont beaucoup
plus sensibles, la signification du signal est donc influencée par la situation
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ol S i

Sim;fet;?ll:v;éz:;g;ge? chaqufe Fourml Il s’agit 12 aussi d’une information

i o ol n l\)rleau d ac'tlwte des ouvriéres. Les stridulations trans-

A em| e.,nt .av01r un effet de méme type et se rattacher a
e communication de modulation (Markl et Holldobler, 1978)

It se gori i i
Satisfaixsnall)llte ;gzrlai,éltlegrledde llnfOI'mE}tIO,‘fl ne soit pas un outil de travail
. da_ms o bmi:l. ; es communications animales : les rituels sont
e s de fond et §urtout elle ne tient pas compte du
ne d’apprentissage. Il est bien connu par exemple que les vieilles

Abeilles expériments ’ i
ntées n’ont pratiquement i
butineuses pour s’orienter. : pits besoln de fa danse des

Conclusions du chapitre IT

Apre . .

o 523;01;22 ieicggtcx;;rsl (c;les prlnc?lpa}lx types.de comportements observés
accomar mouvemonimumcatloltls tactiles. En effet la trophallaxie
informaﬁve_ ® e mouv ents anten.nalr,es dont I'ensemble a une valeur
Sémantique', o S?l ' 1 mouvement isolé n’a pas, & lui seul, de signification
I'information propre ea‘iSIgIélcljnecsheion;a:ts P?rmet P
alors que les rituels n’intervien_ner;t :p]r;::;lx;;nz:llt f;llree C:’;Sre ' l,éCha'nge
gfﬁn ngs cette transmission. L utilisation de la fhéorie (fe 1’In?;:mf;:ib01§
perme d7§1 ?;rr;slzrtigﬁz le:: c‘;)’mmunlcatlc‘)ns anténlnaires véhiculent beaucoup
mais l’utilisation (ie ::letie ;1‘:’;::; Sflitzzni ljitlhse’s' patdles B
mats ‘ omaine des communications
an mzileisérzslt) a(iltsizzleie: En effet le.rs animaux sont différents et réagiront
L Haere partculien :hun méme signal. C’est ce qui conduit précisément 4

ez les Insectes sociaux.

CHAPITRE IU
POLYETHISME ET COMPORTEMENT ALIMENTAIRE

La divisi i i
o sclon du travail chez les Fourmis a toujours frappé les observateurss
-ce que parce que de nombreux individ i i

gwied ’ individus sont inactifs et que
i ité at: intérieur d’une foumiliére parait particuliérement désordom?ée
premiéi)rof %Lblement Lubbock (1883, I, p. 41) qui a marqué poﬁr 1:;
premic el’ 0is de.s.Fourmls en nid artificiel; il a constaté que, pendant
, L'approvisionnement est assuré par deux a trois pou;voyeus S

€S,

S. A881
tO [ 1), Sl on 1eS €, risonne e”es sont re ]acees
m

BULLETIN BIOLOGIQUE DE LA FRANCE ET DE LA BELGIQUE



136 A. LENOIR

Pour Wilson (1971, p. 156) la division du travail est fon?tion de tro:s
composantes. Les deux premiéres correspondent au polyetltlsn.le ded?gsee
(y compris le couvain qui a un rdle particulier) et au pf)lyethxsme : gar.
Le terme de polyéthisme semble avoir été créé par Welr. (19(518 a, n)lplz) )

i co -
i i our qualifier la progression du
analogie avec polymorphisme p gression du compor
i 3 ilson (1963) a proposé d’employ
tement en fonction de P’dge. Wi ) a  Lerme
ivisi il : « Division of labor among m
sens large de division du travai . T am b
21;: a societf » (1971, p. 467), on le suivra dans cette définition car, r}r;eme
dans les espéces monomorphes comme Lasius niger il existe un polyét 1sn::
i ’4 isie san
i i vi ’aj lyéthisme d’age. La troisiéme compo
de taille qui vient s’ajouter au po sitme composan®
3 le de facteurs mal connus qui intr 1
correspond a4 un ensemb fac ) e e
iabilité dans le polyéthisme : influence de et de
grande variabilité ) Jo la taille o & o
i iti la colonie, de I’expérienc
de la colonie, de la nutrition de . ’ nee .
in s’ ible d’envisager d’autres facteurs
On verra plus loin s’il est posst . . o due
des capacités individuelles endogénes propres)a cl(liaque F ournéll.n :ee:péce !
i . cit.,, p. 81) « dans une m
est que, pour citer Lubbock (op 81) pece 1
exist%: ;ies différences individuelles aussi blen chez les Fourmis q
chez les Hommes ».
. s .
La bitliographie sur le polyéthisme est tres 1mplortante. tDes re;t:lt
i Sgulié i s récentes on
i t réguliérement, parmi les plu n |
sur la question paraissen ! cotes on e

i i Wilson (1963 et 1971). Le poly

citer Wallis (1965), Sudd (1967), Le poverime

S jabilité rtements selon les individus
est basé sur la variabilité des compo les inc s Cune
colonie, et aussi sur la plasticité comportemet}talc.e de 'individu iul .11,1: e
La plas’ticité faisant ’objet d’un chapitre particulier ne sera pzts ! ra(;'f,isi(,l;
La variabilité interindividuelle existe méme dans les gfoupes ou1 ad i o
du travail est peu marquée comme chez les Guépes (Roland, s
Paravespula).

i Données bibliographiques sur la variabilité ifldividuelle

Blum (1977) a présenté récemment une revue importante ;1,e czltltie
question. La variabilité interindividuelle est fondamentale dimst 'l;)rgimir
. ) hY hY e
i i iée a I’age (chap. V), 4 la caste ou a la tai ‘
sation sociale, elle est liée & I’dge ’ coudla e o

i i ditions étant égales I’hétérogeén
lus loin), mais toutes ces con tant ¢ €re exists
foujours Certains auteurs p’ont pas hésité & parler d’idiosyncrasie *
pour les insectes sociaux (Brian M. V. et A. D., 1952).

iculié i fai individu
(?) Tempérament personnel, disposition particuliére (.lul fait ql'Je ;hzgrug in
réagit de fagon personnelle a l'action des agents extcrieurs. (Petit Ro! .
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L. Observations diverses

La variabilit¢ du comportement des

pourvoyeuses a fait 1’objet de trés
nombreuses

descriptions car c¢’est évidemment lIa plus facile & observer.
On a déja signalé le travail de Lubbock (1881) sur 1

es Fourmis et les
Guépes.

Wallis (1962) a suivi individuellement des pourvoyeuses de
Formica fusca, Beuling et Janzen (1969) ont observé quatre ouvriéres
de Pseudomyrmex pendant 3 mois, Brian M. D. et A. D. (1952) six buti-
neuses de Bourdon pendant 12 jours, etc. Dans tous les cas il y ade grandes
différences individuelles. Ceci est valable pour d’autres types de compor-
tements, par exemple la construction : chez les Termites Reticulitermes
seuls quelques ouvriers actifs creusent le sable (Goldberg, 1973). Parmi
les constructeurs, malgré la simplicité de la fonction, des petites différences
individuelles apparaissent dans la vitesse, la persévération et 1’émotivité
(Dobrzanski et Dobrzanska, 1975 chez Tetramorium caespit

um). Chez les
Eciton, certaines Fourmis transmettent plus que d’autres la nourriture

qu'elles viennent de recevoir d’une pourvoyeuse (Schneirla, 1945).
L’activité trophallactique des pourvoyeuses est trés variable : certaines
Fourmis au jabot bien rempli peuvent refuser une sollicitation (Schneider,
1972). 1l en est de méme chez les Abeilles ol les différentes donneuses
peuvent régurgiter 5 4 909 de la quantit¢ disponible dans leur jabot
(Douault et coll., 1973). Plateaux (1971) a constaté que, toutes conditions
d’¢levage et d’4ge étant égales, certaines ouvri¢res de Leptothorax sont
de bonnes éleveuses de larves et d’autres non. Les ouvriéres de Formica

polyctena isolées en présence dun cocon ne sont

pas toutes transporteuses
(Jaisson,

1975). La production de phéromones varie selon les individus,
cela est maintenant bien connu pour les phéromones d’alarme aussi bien

chez les Fourmis (Tricot et coll., 1972) que chez I’Abeille (Boch et Shearer,
1972; Crewe, 1976).

Les capacités d’apprentissage varient beaucoup d’un individu a Iautre.
Certaines Fourmis sont capables de retourner a leur nid par un labyrinthe,
d’autres n’y arrivent pas (Heyde, 1920; Schneirla, 1933). La variabilité
interindividuelle se retrouve dans d’autres situations, par exemple pour
apprendre a se laisser tomber d’une tige (Heyde, 1920) ou dans la réactivité
olfactive des individus a I’égard de leurs congénéres (Verron, 1973).

De toutes ces observations effectudes le plus souvent sur des individus

choisis au hasard dans la population, il ressort I’existence d’ouvriéres
hyperactives.
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2. Les ouvriéres hyperactives 937 |
Buckingham (1911) et Chen (1937) chez Camp?zzotus, Combe,:: (;938: lﬁlite):
hez Formica ont observé lexistence d’ouvrieres hyperac dlv1 " lonie
fieeztravailleuses » de Combes). Lors d’un démenagementb € d%ouvriére;
la plupart des transports est assurée par un petit "n(c)lmblri 1974, 1975
(?V[gudec 1973 a, 1974 chez Tapinoms, MéggCh f_ :/'golliczm?)t,rice \;'erron
’ test d’activi »
mica et Camponotus). Avec un NP i t une
:?96;61:;ra montré que seulement 13,8 % des ]jndmdus I;dtzgsa;l’;; :;actifs
. e t 3 semaines. Le pource 1 i
tivité forte et stable pendan § démontré
ac1‘ie selon les espéces (Verron 1976, ¢, d). B Velrron ; ortement
vall récemment que ce phénoméne se retrouve dans le comp
plus

de transport de matériaux (1977).

3. Le niveau de réactivité individuelle e

Tl est probable que les réactions diﬁ'?’rer‘ltés des mdmsgrsn lsﬂaﬁonS p
3 des niveaux variables de réactivite individuelle ‘awrcl stimulas I_)reuve
I’environnement physique et soci‘alr. On con’lmence est :t o
avec deux exemples : la réactivité aux phéromone:

éri ourmis
Blum (1977) a cité quelques expériences montrant que les F
ont des niveaux de réactivité différentes. . b eactiit
les petites ouvriéres de Crematogaster ont un ,niveaxli T or-
si faible que pratiquement n’importe quel stimulus de(i1 encEec itén ompor
tement d’alarme (Leuthold et Schlunegger, 197?). C fez o o
les ouvriéres major qui sont tres sensibles et qulttent73a01 e
es nt t ;
pour une source de perturbation (Toppof et coll., 19 )‘ N
chez Conomyrma, la réponse des pourvoyeuses a la ption tone
d’ —1arme se présente sous trois formes trés différentes : attraction,
a .
ou creusement (Blum et Warter, 196-6),1 bl e e il En off
itrisé les va . .
— ser et coll. (1968) ont mai ige. ot
11;2? texana. A taille et ge égaux, les ouvriéres réagissent. fslerzllor; trol
p ’ Stecti i alarme.
CI'leZ a la phéromone d’alarme : détection, attraction et en
niveaux :

iste ica les
Il en est de méme pour les phéromones de piste. (Z,hf:z Mg;’miste s
ourvoyeuses éont les plus promptes a réagir aux secret;)nsh 5 p
1‘) sortir du nid (Cammaerts-Tricot, 1974, idem avec Verhaghe).
a

imuli chimi &s variable.
La réactivité des Fourmis aux stimuli chimiques est donc I’Eres e
La perception des congénéres est un aspect fondamental de ’org

sociale qui se
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traduit par le phénomeéne d’interatirac
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les mémes différences de réactivits. Verron a étudié en détail ce phénomeéne
chez les différents stades du Termite Calotermes flavicollis (1963), puis
chez la Fourmi Lasius niger (1973). Ce phénomeéne existe déja dans les
niveaux élémentaires de Porganisation sociale comme Ie grégarisme.
Dans une population de Brachinus, Wautier (1971) a trouvé 16 % d’individus
trés grégaires, 12 % de trés peu grégaires; tous les autres ont un compor-
tement variable pouvant évoluer trés rapidement.

4. Analyse causale de la variabilité interindividuelle

Si ’on met & part les facteurs d’
facteurs complexes encore 3 peine s
au moins trois

age et de caste, il reste une série de

oupconnés. Blum (1977) en a reconnu
: les facteurs contextuels, la relation avec la production
de phéromones, et peut &tre des facteurs génétiques.

Il faut y ajouter 1’état
de nutrition de la colonie, les facteurs du milieu.

(@) Variations contextuelles

La réactivité des individus varie en fonction de la situation dans laquelle
ils sont placés comme on I’a vu bage 134 4 propos des signaux vibratoires.
L’exemple le plus classique est celui de la substance royale de la reine
d’Abeille : dans la ruche c’est la phéromone royale avec ses effets complexes;
a Pextérieur c’est un attractif sexuel envers les méles (revue de Holldobler,
1977, p. 421). Les réactions aux phéromones d’alarme sont trés variables
selon la situation ou le type d’activité. A proximité du nid elles déclenchent
un comportement agressif, loin du nid elles provoquent la frite (Maschwitz, -
1964). La sensibilité aux phéromones d’alarme est plus forte chez les
pourvoyeuses gavées de Crematogaster (Leuthold et Schlunegger, 1973)
ou chez les pourvoyeuses portant un fragment de feuille chez Arta (Moser
et coll. 1968) donc chez les individus chargés revenant vers le nid. Il en va

de méme pour 1’émission de phéromones

qui peut correspondre dans
certains cas a

des modifications physiologiques importantes et rapides :
Pintestin postérieur d’un animal affamé est inefficace pour créer une trace
artificielle (Blum et Portocarrero, 1964 chez Eciton).

Si les animaux réagisent différemment selon leur type d’activité 3
un instant donné, il peut y avoir aussi des problémes de compétition de
stimulations. Ainsi les jeunes ouvridres de Fourmis légionnaires ne suivent

pas les raids mais sont cependant capables de suivre une piste artificielle
si on les sort du nid (Topoff et coll.,

1972). Les auteurs pensent que les
ouvriéres sont trés sensibles aux stimu.

li chimiques et tactiles du couvain,
ce qui inhibe leur réaction 3 la phéromone de piste. La Fourmi aura une
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saction complétement différente selon le contexte social. Les1 a:’:;rr(li:::l);
Teac'tlon i sibles aux phéromones d’alarme alors que replac o
ool Sont'ms';:n répondent normalement (Acanthomyops, Wilson, ‘ i;
o e, Fra lfsort Evait observé en 1945 que des groupes de quatre’a s ‘
P- 2.9 9 Fl’f- I;rczatus (dont deux & trois nourrices) sont incapables ?e(:i (s) lf;éae
ﬁiiilru ite ’(’11: sgoig,ner le couvain, la consommation de pourriture es

3 rétablir la coordi-
L’odeur de la colonie diffusée a travers un. tamis suffit a.L rétab

(b) Sensibilité et production de phéromones

¢ hez Camponotus

Duffield et Blum (in Blum,‘ 1977)‘ ont mong: liu:ai;e’ i
ﬂoridan'us . eXiStedP:llzr:r?er riz?olr; tf;iui;:tenf;ndibulaire ?t P’agressivité.
de ph§ro$onese les individus les plus sensibles sont en m?me,ter}ips Ze’:lli.:(l
Ce'la oduis qtu le plus de phéromone. II est probable qu’il s agfsse e,u
qu’l prf)dulseI} ’ralp valable aussi pour les especes a p?lymorph}sme P v
mecam,s " glenetr(;uve en effet chez Myrmica : la productlon' de pheromf)‘nes
marc'lu& OI11 ) fection 3 cette substance croit avec 1’age, les ]eu._nf:s ouvr1.3r
- plSt'e N de substance et restent dans le m'fl, les vieilles c%;nicczi
pmd“fsent 1pe‘;us sont les plus promptes & sortir du nid (.C'amrpa..er‘ts-l rfois
Pm{i’m;e:etg]:ep 1974: Cammaerts-Tricot, 1974). On rey?lnt ici 2 la
: pc(:lryéthism,e de taille (Camponotus) et d’dge (Myrmica).

3 iti onie
(¢) Variation en fonction de I’état de nutrition de la col

i s répercus-
L’alimentation est importanie et une carencedpeut a\f01lre d;()lyélzhisme'
S i i des ouvriéres, donc sur : ,
i r I’état physiologique ; A
SOlct)i1 S (8‘11;58) a montré qu’il fallait absolument une ahmer;trzs e
. avoir chez F. polyctena une maturation normale de(:ls ova ati.o oot
o ' i ie selon le niveau de priv e}
euse de Formica fusca var. . ] o e e
de’ PO'“ crlvflz un nid non nourri depuis 5 jours, les pourvoy‘euslas soo,I; Ty
ta]r"e .d alleur .temps 7% pour 52a 9 jours et cela tombe a 2 /ol P our 10 o
] o .
38V/(ilise 1962 b)). La faim a le méme effet chez Ff)rrr,uca 1’70 )(;fl ot
e in; 1’accroissement du nombre d’ouvnere.s a 1§ntrzes e yesse
eI9lt5r§‘) Cela est probablement dil en partie 2 la stimulation des p:
1 . Cela nt
par les larves affamees (voir page 123). . oy dégend
La quantité de nourriture apportée au n’1d par lels1 ‘p0111964) e
des besoins de la colonie. Cela a été montre .par Wallis (‘tié O et
fi essca avec une colouie scindée en deux parties : une moi ,
U

ToOME OXII — 1979 — N° 2-3

R R e

COMPORTEMENT ALIMENTAIRE ET DIVISION DU TRAVAIL CHEZ Lasius 141

non. Une pourvoyecuse de la partie affamée est dirigée a son retour vers
la moitié€ nourrie 4 satiété, elle distribue moins longtemps, reste plus de
temps dans le nid, retourne sur la source de nourriture pour un temps
plus faible que les témoins revenant a la partie affamée. L’activité des
pourvoyeuses s’adapte aux besoins de la colonie et ell
les individus sédentaires sont nourris,
inemployées,

e cesse dés que tous

Il existe un pool d’ouvriéres
qui sont disponibles pour la récolte en fonction des besoins.

On ne sait pas trop si on retrouve ces ouvrieres inactives dans la nature,
ou si elles seraient occupées 4 des activités rendues impossibles en nid
artificiel comme la constructi

on, mais par comparaison avec les ruches
naturelles (Lindauer, 1961), on peut penser qu’il s’agit d’un phénoméne
général (Sudd, 1967 p. 161)

(d) Environnement Physique : adaptation & Ia pression de I’environnement

Qualité de la source de nourriture

Chez Acanthomyops chaque pourvoyeuse trace une piste qui est fonction
de la qualité de la nourriture, en variant la fréquence des marques et en
contrdlant la quantité de phéromone émise par ’anus 2 chaque marque

Ce mécanisme régle le nombre d’ouvriéres sortant du nid (Hangartner, 1970).

Dans le désert, les Fourmis moissonneuses s’adaptent aux conditions

qui peuvent varier énormément d’une saison & l’autre, quand les graines
sont nombreuses elles forment des colonnes de récolte, si les graines
sont rares elles récoltent isolément (Rissing et Wheeler, 1976). Davidson
(1977 a,b, 1978) a confirmé le phénoméne et montré que cela correspond
a une optimisation de ’efficacité & court terme dans la récolte chez les
Fourmis granivores des deserts; par ailleurs la spécialisation dans le choix
des tailles des graines s’accroit avec la distance.

Pression de prédation

On a montré que le mode de vie des colonies était sensible & la pression
de prédation exercée par Penvironnement sur les pourvoyeuses.

Harkness (1975) a observé une colonie de Cataglyphis bicolor (qui forme
des pstites colonies de 100 3 200 ouvriéres) qui était attaquée par une
Araignée. Celle-ci tuait chaque nuit une ou deux gardiennes. Rapidement
Pactivité de construction nocturne a cessé et les ouvriéres ont fermé I’entrée
du nid. Combes avait déja observé en 1932 avec un nid de 150 ouvriéres de
Formica pratensis une inversion du rythme d’activité a la suite de préléve-
ments répétés : elle a prélevé 64 ouvridres au rythme d’une par demi-heure,
ensuite les ouvriéres sont replacées dans le nid et I’expérience est reriouvelée

BULLETIN BIOLOGIOUE DE LA FRANCE BT NFE T A Dt rts



142 A. LENOIR

. . . . tes au
une seconde fois. Pendant la journce les Fourmis rest.%lenjt grgflpee o
fond du nid et ne sortaient plus que la nuit. Gentry a etl}dle metl;c;s 1?11)1:;)’10
300100] : i issonnew -
¢ ¢ t (1974) chez des Fourmis mo (
o B pedliven j i euses entraine en 3
clé t journalier de 50 pourvoy ’
myrmex). Un prélévement e 5 pourye T aanée
i i iti 1ete de activité au-dessus .
semaines une disparition comp : : LS o
i i Scupérati is les colonies sont plus petites.
suivante il y a récupcration ma ‘ 1t plus On peut
envisager deux hypothéses pour expliquer cette disparition de Pactivit
. s es
les possibilités de régulation de la colonie sont limitées, quartld :911112 :
. jes il n’ ntielles.
les pourvoyeuses sont sorties il n’y a plus c.1e pou’r.voyeuse':s lpo eF ticlles
C’est possible mais cela se produit méme si on réiniroduit les
dans la colonie (Combes); , )
— c’est une tactique de défense contre les prédateurs et Combes pens
aux Pic-verts.

e . .
L’influence de la pression du milieu sur la structure so;)lalz est u;;e
iobi i i 518). L’exem
ion i biologie (Wilson, 1975, p.
notion importante de la socio . / mole
le plus classique est celui des Babouins : en s:clvane ils forment (clles ;11";) :;Sé
avec un ordre de marche trés précis, en forét ils avancent en Orcre 1)

sans hiérarchie marquée (Nagel, 1973).

¢) Corrélats génétiques .

(Ll fécondation par plusieurs mles est la régle générale chez !i:;nFle;ir:rllst
et les Abgilles. Pour Taber (1955) le.s différents. spermes ne seSiirilsn ] égnétiql_]e
pas, on obtiendrait ainsi des générations (?’Abelllefs de compoStimuli netane
différente; si ’on suppos; quedles segli)so i: nt:ﬁ;sedi;gems. Pou]; e

&néti ra donc des co ‘ \

baseci%.e ?ftt};llll.ltepzlslseiuau stade de l’analys:.e gé,nétique‘, celle-ci est possnsrli
0]’;:2 les Abeilles obi Pinsémination artificielle est mamte’nant .cczuramm '
;ratiquée et ou l'on connait des comp'czrt'emen‘fs di’frrrlrtl:llllﬁlserpalrg 61;).
mécanisme génétique simple (Abeill.es hygiénistes .fl?o deS insémi,nations
Hung (in Jones et coll., 1978) a réussi la prouesse de faire de
artificielles chez Solenopsis.

.. i e de
Au niveau de lespéce, le déterminisme génétique fixe les1 hm:;cec o
emples ave
jabilité tements et on a de beaux ex
la variabilité des compor ‘ ‘ o e
i i iste divers niveaux de deter :
Fourmis esclavagistes. Il exis e -
_ un déterminisme strict chez Polyergus : les 01f.vrleres ne palrg;:(l);; "
as a :l’activité de la colonie en dehors des raids (H\?ber,H 0 .
p’inﬂuence:nt méme pas Pactivité de leurs esclaves (Sa'kaga.ml ?t aty ,
I11962) Ellés sont complétement incapables de survivre isolément ;
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y  — chez Leptothorax duloticus les ouvriéres ne s’occupent pas non plus
. de I’approvisionnement ni du couvain en présence des esclaves (L. curvis-
pinosus). Si les hotes sont seules, elles s’occupent des larves mais sont
incapables d’aider les nouveau-nées  sortir de leur exuvie, elles se mettent
a rapporter du miel et & construire de maniére maladroite, mais ne savent
pas chasser et rapporter des proies au nid. On a donc des comportements
qui sont accomplis de maniére maladroite, et d’autres qui ont complétement

disparu, le tout est insuffisant pour assurer la survie de la colonie en
Pabsence d’esclaves (Wilson, 1975 b);

— enfin Formica sanguinea est une espéce esclavagiste peu dépendante
de ses esclaves. De nombreux nids vivent sans esclaves, et dans les colonies
mixtes les raids sont peu nombreux (Forel, 1874). Toutefois I’efficacité
des hotes est plus faible que celle des esclaves, méme dans les colonies
homospécifiques de F. sanguinea, 2 la fois dans le nombre d’ouvriéres
hyperactives et dans leur rendement (Sakagami et Hayashida, 1962).
Cette espéce présente aussi la particularité de ne pas étre sensible 2
Vimprégnation précoce & ’odeur des cocons (Jaisson 1975 b).

Des croisements ont été réalisés entre espéces différentes de Leptothorax
par Plateaux (1976), et Bushinger (1978 4) vient de trouver chez
Harpagoxenus sublaevis un marqueur génétique qui empéche le dévelop-
pement des larves femelles en reines ailées. Il a étudié la transmission
mendélienne de ce caractére par toute une série de croisements. L’analyse
génétique n’est donc pas impossible & I’avenir, d’autant que 1’on dispose
actuellement d’une nouvelle technique de choix : I’électrophorése sur gel.
Elle permet d’étudier le polymorphisme génétique & Dintérieur d’une
espece & travers le polymorphisme biochimique (Lucotte, 1977, Ayala,
1977). Chez les Fourmis cette technique a été utilisée pour un travail de
systématique sur le groupe Formica rufa, ou il semble que la variabilité

entre espéces soit faible (d’ou le titre de Darticle : Heretical notes...)
(Pamilo et coll., 1977).

Metcalf et Whitt (1977 a, b) ont utilisé cette technique sur une Guépe
(Polistes metricus) dans une perspective de génétique évolutive et apportent
une mine de renseignements sur la biologie de cette es'péce. Les auteurs
sont en accord total avec la théorie d’Hamilton de la sélection par la parenté.
Ils ont montré en particulier que la reine est fécondée par de nombreux

males, mais qu’elle utilise le sperme de maniére trés selective : 90 % vient
d’un seul male.
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i i i ne : connait
Il ressort de cette revue bibliographique ufle certaine gene 2 ont onnat
beaucoup de choses trés parcellaires, mais les a;xltelllrs n’on nirev()ir
&flexi St ’ lum qui semble le mieux e
Ssenté on synthétique. C’est B . 1
D o P i€ sritable analyse causale.
& éthi t qui ébauche une ve ]
le probléme du polyéthisme € ‘ sae
1l I1)10us est apparu rapidement que le mamql}lef de tper.:prez'ic;:f;su ;némem
Stait 1ié 2 bleme technique : il faut traite 1
ces travaux était li€¢ a un pro - e S b la
< ui prennent en compte e la
un grand nombre de donnces q _ & o e
varicgzbilité interindividuelle C’est pour cette raison que nous avon
’analyse factorielle.

IL. Analyse factorielle

EES
A. NOTIONS SUR L’ANALYSE DES DONNEE

L’analyse des données a pour but de f0}1r.nir des ‘regrien?‘;ffr;i ;3;1:;(1)1;5
tiques de vastes ensembles de valeur§ numeériques ’u'fels1 UELZ:) o o,
qui pe peuvent gtre exploités en raison de leur taille e s et
19715 Diday & s i ]zoiro:l};edz:)ufagzr?ilécle avéc les travaux

’analyse des données remontent au : .
(;Zs psyc}ylologues de 1’école psych(?métrl’que (Spear.maél).tilsstsavzeztp;;(:zr
but de mesurer U'intelligence a P’aide flune batterie de éné,ral S
des nombreuses données recueigies, fl’lsol::: 111;1 n:ofgglt:;rjmieurs e

i tte idée a été abandonnee po 3 ‘ .
iirll)al"i?c:l;;eci'ondamental de I’analyse factorielle est qu il iy}c:s;rezzeﬁleet’z
nombre de caractéres numériques appelés ffzcteurs COMMUNS, ;;es reciemant
observables, qui rendent comple des dépendances efztrte 1de amétres
mesurés. C’est donc un modéle d priori car on p‘ostule -l ex1st§nce .
communs, et on cherche & vérifier le I‘nodéle‘ a par?lr (1? f(())f;z » X
mentales. Les techniques Ir(liodernelsl v1s:nlta amzﬁreal.refai :: "
hypothése @ priori mais la démarche es tl e sin.
sres cachés significatifs. Ces techniques sont u 1 isées p

T;::tf:; divers, en particulier des psychologues (voir gTrnz;r:S; Bllge;ls)r
et coll., 1977) et des éthologistes (revue .de Aspey et _analer un; o
Pour le comportement des Insectes soclaux on peut s1;g,.MiChener i
sur la division du travail chez Lasioglossum’ (B.rothe.rs € e po}yctena
et plus récemment une recherche sur Vorientation de o

Henquell et Abdi, 1978).

( Pajmi les divers types d’analyse factorielle, I’analyse clies co;:[ressli)ron;if:lfrelz

(Benzécri, 1973) a été choisie car elle ne repose abso ultn?: Bl

hypothése concernant les variables et donne exactemen
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a toutes les variables et 4 toutes les observations. Elle ne traduit que les
différences ou similitudes de profils sans que la taille de I’échantillon
intervienne. Elle permet la description des tableaux de dépendance (tables
de contingence) et fournit des images simplifiées et plus ou moins déformées
de la réalit¢ multidimensionnelle inobservable, en figurant par des
proximités les associations existant entre les lignes et les colonnes d’un
tableau, contenant ici les différents paramétres mesurés pour chaque
individu. La méthode, basée sur la recherche des valeurs et vecteurs propres
de la matrice de corrélation, permet de définir des « axes d’inertie ».
Le premier axe ou facteur est représenté par la droite qui ajuste le mieux
le nuage de points. Le second permet d’engendrer, avec le premier, le
meilleur sous-espace & deux dimensions selon les mémes critéres, et ainsi
de suite. Il est possible de chercher autant d’axes que de paramétres
mesurés mais ’information apportée par les derniers axes est négligeable.

Ce travail peut étre effectué & la fois sur la matrice de corrélations des
paramétres et sur celle des individus. La représentation simulianée des
résultats de D’analyse pour les paramétres et les individus permet une
interprétation en termes de similitude de profil quand les premiers axes
correspondent a des paramétres faciles & interpréter. Dans le cas présent
on pourra alors parler de comportements dominants.

L’interprétation des axes est facilitée par deux séries de coefficients pour
chacun des individus et des paramétres mis en correspondance : 1°, les
contributions absolues qui indiquent la part prise par un élément donné dans
la constitution d’un facteur, 2°, les contributions relatives ou corrélations
« paramétre-facteur » qui expriment la part prise par un facteur dans

P’explication de la dispersion des valeurs d’un paramétre, donc les caracté-
ristiques de ce facteur.

La différenciation des individus peut se faire aussi par I’analyse discri-
minante avec la recherche d’indices de ressemblance. 11 existe plusieurs
méthodes qui sont décrites par exemple dans Schleidt (1976) ou Diday
et Lebart (1977) et Riechert (1978) mais, selon ces auteurs, les représen-
tations fournies par les premiers axes de I’analyse factorielle sont trés
cohérentes avec les résultats de la classification automatique. Aussi a-t-on
choisit de faire les regroupements d’individus directement 4 I’aide des
corrélations individus-facteurs pour les trois ou quatre premiers axes
(parfois cinq). Les regroupements figurés sur la projection des axes 1 et 2
peuvent alors paraitre arbitraires au lecteur, mais il était impossible de
donner ici toutes les figures de projections et les tableaux de corrélations.
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Toutes les données ont été traitées & 'ordinateur par J. C. Mardon,
4 partir des programmes de Benzécri (1973).

B. LES PARAMETRES UTILISES

1. Les paramétres de situation

Des auteurs comme Weir (1958 a, b), et plus récemment Brian (1974) se
sont intéressés a la situation des ouvriéres de Myrmica daps le nid. Weir
a calculé le pourcentage de temps passé sur le couvain, & proximité, ou
loin du couvain. Brian a classé les individus en fonction du rapport entre
le temps passé sur le couvain et le temps passé & coté du couvain. Dans un
nid en tube comme ceux qui sont utilisés ici il est relativement facile de
noter la position des animaux en fonction des deux pdles attractifs
I’ensemble reine-couvain d’une part; la nourriture 3 Dextrémité du tube
d’autre part.

La situation des Fourmis dans le nid est relevée réguliérement toutes
les 5 2 10 mn pendant la durée du test, indépendamment de lactivité :

— pour les Fourmis situées dans la moitié antérieure du nid (avant-nid),
et en particulier sur la nourriture. Ce relevé est trés vite fait car les
pourvoyeuses sont en général peu nombreuses. On obtient trois chiffres :
RMI (Relevés sur le MlIel), RPR (Relevés sur la PRoie) et RAN (Relevés
dans ’Avant-Nid). Le chiffre RANinclueala fois RMI et RPR, mais il peut
atre supérieur 2 la somme RMI + RPR car la Fourmi peut stationner
dans D’avant-nid sans se NOUITIf.

— pour les Fourmis situces sur le couvain ou & proximité immédiate
(RCV Relevés sur le CouVain). Le critére adopte est le contact que la
Fourmi établit avec le couvain au moins par les antennes ou les pattes
(Brian, 1966, p. 174). Les Fourmis étant parfois entassées sur le couvain
le relevé n’est pas toujours facile & faire, dans ce cas on procéde par
élimination en notant les individus placés a la périphérie du couvain.
En général la reine est avec le couvain, dans les rares cas ol elle était
séparée momentanément du couvain, c’est la position des ouvriéres par
rapport au couvain qui a été notée.

Les deux types de situations ne sont pas du tout exclusives : certaines
pourvoyeuses peuvent distribuer leur nourriture aux nourrices sur le couvain,
d’autres peuvent régurgiter leur nourriture directement aux larves sans
les soigner. Dans tous les cas les chiffres sont réduits en taux parce que
le nombre de relevés n’est pas toujours exactement le méme selon les
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expéri e
l’a;zlanctenc'zs. Ce pourcentage ne représente pas le temps absolu passé dans
i 7, .
d’autan;apluou surhledco]uvam, mais une valeur relative. Cette valeur est
s proche de Ja réalité que le no
mbre de relevé
On a calculé un indi tuati T e o Erand.
ce de situation ks pour ch i
aque Fourmi, c’est |
entre le pourcentage de S rtage do rovts
1 relevés sur le couvain et |
e foe et le pourcentage de relevés
avant-nid. Le rapport ks correspond 4 la formule suivante apreés

avoir ajouté 0,5 a chaque pourcenta, &vi
. £¢ pour evit .
donnent 0 ou Pinfini (Lenoir, 1977 b). tter les scores nuls qu

ks — cv+ 0,5

¢v = pourcentage de relevés sur le couvain:
an 4 0,5 ’

an = pourcentage de relevés dans I’avant-nid

L’indice ks varie :

— de 201 pour les Fourmi i i
mis qui stationnent en permanence i
— . . S
(cv = 100 %) sans jamais sortir (an = 0); e couain
— . .
0,005 pour celles qui restent toujours dans le milieu extérieur

(an = 100 % et cv = 0). Ce ré

. Ce résultat n’a été observé qu’ .
i . ; u’avec de
moribondes qui vont mourir en dehors du nid ‘ * Fourmis

La I'é iti M L) .
blementpartltloln des Fou.rmls d’une colonie selon I’indice ks est sensi-
attirées IIOI'Iil’a € en l?garlthme a base 2. On a distingué les Fourmis trés
comma ?z;>e;\fze;nt;n(;d (ks << 0,25), celles qui sont trés attirées par le

et des intermédiaires. Cet indice n’a été utilisé

: | . . n’a été utilisé qu’ -
soirement < 1, qu’acces
a partir du moment ol I’on a effectué des analyses factorielles !

2. Les parameétres d’activité
(a) Trophallaxies -

I n’est
ot Izast ‘suﬂisa_nt de compter les échanges trophallactiques car
ortains nt trés iiongs et d’autres durent i peine quelques secondes
] nc mesuré de maniére précise 1 S .
a durée des trophallaxi
on® e pre phallaxies. Tous les
notéj compcgte;nents ont ¢té simplement comptés. On a par ailleurs
€ sens de la trophallaxie : don :
ote : neuse et receveuse. Cel
o . se. Cela permet de
- 11;22; chaqllje l;ourmt des nombres (N) et des durées (T) d’activité
ue. La durée T est exprimé i
e saper e primee en secondes arrondies i la

— NDF et TDF : activité de Donneuse aux Fourmis:
~— NDR et TDR : ’

: activité de Donneuse 4 la Reine:
>
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—_ NDL et TDL : activité de Donneuse aux Larves; [
_ NRF et TRF : activité de Receveuse des Fourmis (y compris la reine).

Dans certains cas on a distingué petites larves et grosses larves; NDL
et TDL se décomposent alors en NDP, TDP (Donneuse aux Petites larves)
et NDG, TDG (Donneuse aux Grosses larves).

(b) Autres activités

Ce sont d’abord des comportements lits 4 P’exploration du milieu
extérieur

— REC (RECrutement) : aprés la découverte de la source de nourriture
quelques Fourmis peuvent recruter des congénéres a l'aide d’une parade
de recrutement. On note le nombre de retours au nid avec recrutement et
non pas le nombre de Fourmis recrutées;

— TPR (Transport des PRoies) : la Fourmi raméne dans le nid un
fragment de proie qu’elle a dépecée;

_ TNA et TNP (Transport vers le nid antérieur ou Postérieur au test
d’approvisionnement). Ce comportement utilisé pour caractériser les
pourvoyeuses fera 'objet d’un paragraphe particulier.

On a ensuite les soins au couvain qui sont de type varié, ils concernent
les (Bufs OE, les Petites Larves PL, les Grosses Larves GL: ou les larves
sans distinction de taille LT (Total Larves) et les COcons CO:

_ transports : il s’agit plutot de mapipulations, déplacements du
couvain 2 Vintérieur du nid, sur une courte distance (1 & 2 cm au plus).
On aura donc TOE (Transports des (Bufs), TLT (Transport des Larves
Toutes tailles) ou TPL (Transport Petites Larves) et TGL (Transport
Grosses Larves), TCO (Transport COcons).

— léchages : LOE, LPL, LGL, LTL. Les léchages des cocons sont
tout-3-fait exceptionnels et ont été éliminés

— les larves peuvent €tre nourries directement avec des fragments de
proie ou des ceufs et méme des larves que les ouvricres déposent sur leur
bouche (DML : Donne 2 Manger aux Larves);

_ les ouvriéres sont parfois CANnibales : elles mangent des ceufs ou
des larves lésées (CAN);

_ les ouvriéres manipulent aussi a Pintérieur du nid des fragments
de proie (TFR : FRagment), des cadavres de larves ou ceufs et méme
d’ouvrieres mortes (TCA : Transport CAdavre). On n’a pas distingué
ici les cadavres de couvain des cadavres d’ouvriéres;

1
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po; Tnﬁéx,elles peuvent tirer des fils de coton de I’abreuvoir (COT : COT.
es déposer dans le tube ou sur les larves qui se préparent 4 la n.ymph:st)

Tous les symboles utilisés sont récapitulés dans le tableau 5

TABLEAU 5 :TABLEAU RECAPITULATIF DES SIGNES CONVENTIONNELS

CAN- CaNnibali
9 alisme
oo i BRI - Relevés Miel
- prélévement de fils de COTon RPR - Relevé
- Relevés PRoie
sur le tampen d ¥ ir .
L e 2 T e l'abreuvoir TCA ~ Transport CAdavre (dans le nid)
- e & Manger aux L o Te nie
o X Larves TCO - Transport COcons (dans le nid)
{ragments soli .
oL o Gro; ’ ides TBF - Temps Dons aux Fourmis
ag s .
b e o e Larve TDG - Temps Dons aux Grosses larve
ichage ORu e
o s TBL ~ Temps Dons aux Larves
- Léchage Petite Larve (t o
Py e coutes larves)
., ge Total L s
chese o )arve TOP - Temps Dons aux Petifes larves
o CRIO S ] )
o o s TOR - Temps Dons 3 la Reinc
re de Dons aux Fourmis TFR - ‘rrensport F
P NS T [« S Ls
NDG - Nombre de Dons aux Grosses (d ’ e
dans le nid}
larves
TEL - Trans
sport Grosses Larvoes
NDL- Nombre de Dons aux Larves (d 1 A
(toutes larves) e
TLT - Transport Larves Total

NDP- Nombre de Dons aux Petites (toutes 1
utes larves)

larves TNA - - s le
ransport couvain vers 1
N ; i
rmm— Nolmbr‘e de DO’nS a.la Reine Nid Avant test alimentaire
NRF- Ncmbre de Réceptions des TNP - Transport ai ers
. - couvain vers le
ourmis Nid Postérieur au tesl alimcntaive

RAN- Relevés Avant-N - Transporf OREufs {(dans le nic
id TOE ransp B ( > nid)

RCV- Relevé Couvain

TPL - Transpo i
REC.. monmo port Petites Larves

TPR -~ Transport PRoies (depuis avant-nid)

TRF -- Temps Réceptions des Fourmis

Nous avons ef 4

ns effectué les analys
. es des correspond .
moins, en trois étapes : pondances, au début du

upe analyse av S A7
se avec les fréquences (nombre de relevés, nombre d’actes);
ur v S
ne analyse avec les durées (temps de dons, de réceptions); ’
2

enfin une analyse globale pour ’ensemble des données

Il est apparu rapidement :

I’anal S i
e es,t dzlsiec (ties tf;eqlf.egces donne parfois des facteurs dont Pinterpré
n ate et les individus peuve u u i
tic nt se trouver tous groupés 3 i
n €s a -
mité du centre de gravité daps les colonies peu activceS’g ’ e
>
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nt
— D’apalyse des durées permet & elle seule, le plus souvent le regroupeme!
des individus; ' '
— on a cependant utilisé 1’analyse globale qui a1.1tor1se une anal.)ésrz
plus fine car certains comportements peuvent intervenir d.ans gsl pre;rrumet
facteurs (par exemple les transports de couvain vers le nid). Cela p

A)(E)U)"w N

RO P
¢ LGL 12HDR !
B TOF o /
‘._ 10 NIOF

N

AXE(2)
T6L
3 AN .
! S " NDE -

K 15 NRF N
fY yooom
‘: .f L, ;
. B, " NDP E
! v * TOP  TOG
) % . 13 I
Y 00 o R .

Fig. 12. — Projection des paramétres et individus de la colonie 31 sur les deux premiers

i uSs.
axes déterminés par ’analyse des correspondances. Pour les symboles voir le tablea

aussi de connaitre les comportements qui caractérisent ch’aque regrou;
ement d’individus. Dans la plupart des cas les durees et freguences son1
frés liées (par exemple TDF-NDF, TRFE-NREF, (fig. 12) ce qui est no;rzr;a ,
mais parfois elles sont éloignées (TDP-NDP,. TDG—I\;(]:Z;SG,d (E flim au).(
3 i taines Fourmis pourr
cela correspond au fait que cer , o
: i ine de secondes et que d’autres donn
ves 2 4 3 fois pendant une centaine ’ !
1(;HS Z 1.5 fois avec des durées de 20 2 30 s. La durée est donc un parametre

N as
qui a un bon pouvoir discriminatif alors que les nombres ne sont p

toujours suffisants.
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1C. ETUDE DE QUELQUES EXEMPLES

‘1. Colonie 31 (Lenoir et Mardon, 1978)

11 s’agit d’une fondation obtenue a partir de femelles récoltées en juillet
1975, qui comprenait fin septembre 2 reines, 14 ouvriéres, 85 petites larves,
6 grosses larves et une cinquantaine d’ceufs. Aprés un jelne de 4 jours,

on a effectué 3 observations de 90 mn a 4 jours d’intervalle. La nourriture
est retirée entre les tests.

Le traitement des données recueillies au cours des tests aboutit ala
détermination d’un certain nombre de « facteurs » (tableau 6).

JABLEAU 6 : STATISTIQUES S5LR LES VALEURS PROPRES DE LA COLONIE 31

NWM : numéro des valeurs propres.

Les facteurs correspondent & la valeur propre n -~ 1 : le
ler facteur est la valeuwr propre 2 (= 0,33059) et repré-
sente 50,083 % de la variance totale.

La l&re valeur propre est 0,9999, elle ne doit pas Btre

prise en compte dans l'analyse,

STATISTIQUES SWR LES VALELRS PROPRES —COLONIE 31
NWM  VALELR PROPRE POLRCENTAGE GUMUL VARIATION
2 0.33059750 50,083 50.083 101,410
3 0. 16725520 25.338 75.421 24,745
4 0.10655870 16,143 91.564 9.195
5 0.04400248 6.666 98,231 9,477
[} 0.00606478 0.919 99.149 5,747
7 0.00240633 0,365 99.514 0,53
8 0.00135285 0.205 99,719  0.160
9 0.00075524 0.114 99.833 0.091
10 0,00058450 0.089 99.922 0.026
11 0.00039030 0.059 99.981 0,029
12 0.00005768 0.009 99.990 0.0%0
13 0.00004269 0.006 99.996 0,002
14 0.00002584 0.004 100.000 0,003
15 0.00000194 0.000 100,000 0,004
16 0.00000001 0.000 100.000 0.000
PREMIERE VALELR PROPRE : 0.99999810

On peut connaitre la composition comportementale de chaque facteur
en analysant le tableau 7. Cette composition est donnée par la désignation
(par des signes conventionnels) des comportements impliqués, désignation
suivie d’un coefficient appelé contribution (CTR), indiquant que le
comportement est d’autant plus important et caractéristique que le
coefficient qui Il'affecte est proche de 1. Les corrélations (COR)
permettent de connaitre les comportements qui leur sont associés.
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TaBLEAU 7

Caractéristiques de la colonie 31

Facteur 1 Facteur 2 Facteur3
(50,9 %) 25,3%) 16,1 %)
Parametres COR CTR COR CTR COR CTR
— 4 0 8 0
RMI-Relevés miel. . ...coovverenvnes 662<69 ;) " X - 1
TPL-Transports petites larves........ — : Lo . ; .
TGL-Transports grandes larves...... 5 . o 1 : 0
LPL-Léchages petites larves. ......... - > N N o
LGL-Léchages grandes larves........ 1 ; : . o ;
NDR-Nombre dons 2 la reine....... 283 s . h s o
TDR-Temps dons & la rein€......... 410 ; o ” ; 2
NDP-Nombre dons aux petites larves — 327 a1 - o 2 4
TDP-Temps dons aux petites larves.. — 273 ! ook S s 0
NDG-Nombre dons aux grosses larves. — 27 o o o~ 2
TDG-Temps dons aux grosses l:clrves. — 76 ; 4 S ;
NDF-Nombre dons aux Fourfms. - 606 sor 2 S rss
TDE-Temps dons aux Fourmis. .. 813 e ; ; :
NREF-Nombre réceptions des Fourmis. — 339 - - g .
TRE-Temps réception des Fourmis... — 735 309 —

O COrre! t . . o} .
C R Mation CTR contr ibution Tous les Chl”les sont lllu‘tl liés par 1 000
’

Tableau des individus (tableau 8). ‘ Cw
Les individus sont numérotés de 00 & n. La reine porte ltou]o;us. e ;11 12;
’ colonie 31,
i i mme c’est le cas pour la
d il v a deux reines, CO est - la
gual}‘me ;orte le n° Ol. Les contributions et corrélations de ;hzque
euxie , hadue
individu pour les trois premiers facteurs sont portés sur le tabiezl:lt Ona
1 r_ v r 1
ainsi tous les individus caracterises par un facteur, autremen P
t (s) dominant (s).

ou des) comportemen - . ’ _—
( Les figures 12 et 13 représentent les projections simultanées desd ) pauX
tements et des individus sur fes trois premiers axes COTTESPOI :m [

. . . . Ou
ten;s remiers facteurs. Le regroupement des ‘mdmdus est ' cjt ours
rfff) t];f 3 la main en tenant compte des corrélations car les proje ‘
c ue B o, r £ . On
. et une image déformée de la réalité. C’est pour cette ralso.r} queOCheS
chllma dans certains cas séparer 2 Fourmis apparemment tres ;;l ches
. 0

. t le graphique. Certains individus ou comportementi ont urie auvalee

. ' : v’ils se sont ma
& i ité QLT), le plus souvent parce q ’ ‘
&sentation (Qualité QLT), sl

reIr)el:ﬂment on a ainsi éliminé de I’analyse tous ceux dont la représenta

ra , 1

est inférieure a 500.
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TABLEAU 8 : CORRELATIONS COR ET CONTRIBUTIONS CTR DES INDIVIDUS

DE LA COLONIE 31 AUX 3 PREMIERS FACTELFS

(Chiffres multipliés par 1 000)

00 & 15 : n® des individus (00 et 01 : Reines)

ALY : qualité de la représentation

1= F : fler facteur, 2=F : 2&me facteur etC...

Les chiffres situés au dessous du n° des facteurs correspondent aux

coordonnées des projections des individus sur les axes,

ne QLT | 1=F COR CTR{ 2=F COR CTR 3=F COR CTR

0o 9971 -826 574 17| -690 400 23 142

17 2
01 10011 -829 575 168| -691 400 231 1“2 17 15
02 9991 505 909 127} 1286 57 16 58 12 5
03 989 | -176 121 41-420 690 40{ -203 161 15
04 599 | -684 353 105| 702 371 218} ~175 23 21
05 990 | -45% 399 23| -534 561 63 -85 6 1
06 9771 -685 6268 22 -7 0 a 390 202 22
07 8231 993 437 2 67 2 0| -815 235 5
08 §87{-211 346 1W0{-~-159 195 11 71 38 3
09 999 | 798 918 198 8 0 0f -233 79 53
10 9961 441 478 67| -110 30 8| -438 473 207
11 952 | 267 416 7|1-214 270 9 -76 A 2
12) 1o00] 857 257 72 38 1 1 943 736 640
13} 1000)-835 597 134 | 863 271 120 0 0 0

14 998 | -342 149 21| 928 672 188 31 1
15 997 1351 366 23{-443 588 72| -118 a2 8

1600 1000 1000

B. RESULTATS

Le facteur 1 représente a lui seul 50 % de I’information, il est donc
fondamental. On voit sur le tableau 7 qu’il est formé eseentiellement de
deux paramétres : TDF et TRF qui représentent le Temps d’activité de
Donneuse aux Fourmis et le Temps d’activité de Receveuse des Fourmis.
TDF et TRF sont en corrélation inverse avec le facteur 1 qui est composé
en outre, pour une part plus faible, du Temps d’activité de Donneuse
aux Petites larves (TDP) et 4 la Reine (TDR). Ce facteur 1 permet de
séparer les Fourmis donneuses des Fourmis receveuses. La durée de prise
de nourriture sur le miel (RMI Relevés sur le Mlel) est en corrélation
positive avec le facteur 1, donc caractéristique de Pactivité de donneuse,
il s’agit des Fourmis pourvoyeuses de la société (fig. 12).

Le facteur 2 (25,3 % de I'information) est composé de TDP et TRF
en corrélation inverse. Aucune des Fourmis caractérisées comme pour-
voyeuses par le facteur 1 ne présente des performances en corrélation
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avec le facteur 2. Cela permet de séparer les receveuses sensu s?ricto de
celles qui sont des nourrices trés actives (fig. 12). Ces Four.mls ahmentent.
d’abord les petites larves (corrélation de 0,7 avec TDP) mais un peu ausst
les grosses larves (TDG cor. = 0,26).

S —. | AXEQ)

s '¢'-- b ~
9 LLTAY R { N
|

16L AKE(3)

14
’ NDG 15 NRF \
TRF TPL

LPL

TP |Npp
~T06 131 0001

Fig. 13. — Projection des parameétres
et individus de la colonie 31 sur les axes 1 et 3.

Le facteur 3 (16,1 %) est composé surtout de TDR. C’,est le paramé:re
de dons 3 la reine qui, intervenant le plus, perm'et. d‘e ’separer p?rrpl es
Fourmis pourvoyeuses celles qui sont plutdt spemallseets cians lahmir;-
tation de la reine. Cela concerne uniquement la Fourmll .n 12 (fig. _ )
Le facteur 4 (6,7%) composé surtou‘t de TDG, caract’eflse 1es’ nourrices
des grosses larves. Il s’agit des Fourmis n° 04, 1.?, et 14 déja f:lassees comme
nourrices de petites larves. Les facteurs suivants représentant moins
de 19 sont négligeables. ‘

Les 15 paramétres enregistrés peuvent donc se’.ramener' a quelqules
facteurs, les deux premiers regroupant 759 de l’information sont les
plus importants. Le premier est un rappor.t' c’>pposant les.dons aux
Fourmis aux réceptions, et représente l’act1v1te- trophallactique entre
adultes; le second représente I’activité trophallactique envers les larves.
On rteconnait dans la colonie étudiée trois groupes de Fourmis :
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~— les pourvoyeuses (Fourmis nos 02, 07, 09, 10, 11, 12) caractérisées
par TDF, NDF et RMLI. Les dons & la reine (NDR et TDR, et le léchage
des grosses larves (LGL) sont assurés surtout par ces Fourmis pourvoyeuses;

— les receveuses : ce sont les deux reines (n° 00 et 01), et cinq ouvriéres
(n° 03, 05, 06, 08, 15) caractérisées par TRF et NRF ;

— les nourrices : (n°s 04, 13 et 14) caractérisées par TDP, TDG, NDP
et NDG. Les léchages et transports des petites larves (LPL et TPL) sont
assurés surtout par les nourrices. Le trapsport des grosses larves (TGL)
est & part, assuré aussi bien par des receveuses que des pourvoyeuses.

Rappelons que le groupsment des Fourmis ne se fait pas « a I'ceil »
sur les graphiques 12-13 mais 4 I’aide des corrélations individus-facteurs.
Par la suite on ne donnera que la projection des axes 1 et 2 qui permet
de visualiser le plus facilement les groupements, plus rarement des axes 1 et 3
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Fig. 14. — Projection des paramétres
et individus de la colonie 232 sur les axes 1 et 2.

2. Exemple de la colonie 232 (fig. 14, tableau 18 p. 193).

Il s’agit d’une fondation obtenue & partir d’une reine récoltée en Juillet
1976. Au mois de septembre elle est composée de 32 ouvriéres et d’une
centaine de larves. On a réalisé trois tests successifs 3 3 jours d’intervalle.

L’analyse des correspondances permet de discerner les facteurs suivants -

Facteur 1 : 1l représente 44,59 de I'information, il est composé
essentiellement de TDF + TRF. Les corrélations nous indiquent que
ces deux éléments sont inversés et séparent les Fourmis donneuses (TDF)
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des Fourmis receveuses (TRF). Parmi les receveuses on trouve la reine.
Le paramétre TDF est regroupé avec NDF, RAN, RMI, RPI'{, COT]
TDR et NDR (facteur 4), TNA et TNP (facteur 3). Tout ce?l perx.net
de caractériser les pourvoyeuses. RPR ayant une mauvaise represent'fltloln
(Qualité QLT = 318) a été éliminé. TFR et CAN, dont lft place est diffici-
lement analysable sur le graphique 14, sont dans le méme cas.

Facteur 2 (23 %, de l’information) il est composé de. TDL + TRF’ avec
des corrélations opposées. Comme dans la colonie 31 il per@et de séparer
les receveuses qui sont en méme temps de bonmes nourrices de larves,
de celles qui sont receveuses sensu stricto. Aucune des pourvoyeuse’s,
caractérisées par le facteur 1, n’est corrélée avec ce facfeur 2. La durée
des réceptions TRF est associée & NRF et RCV, 15.1 durée des dons aux
larves TDL est associée a TLT et LTL. Les nourrices de l’arves son‘t ’en
méme temps soigneuses. Les receveuses sont aussi simultanément attirées
par le couvain sur lequel elles stationnent souvent (RCV).

Facteur 3 (14,5 %, de ’information, 84 % au total pour les trois pre‘miers
facteurs). Il est composé de TNA et TNP qui a.pparalss’ent‘cpxrnm.e 4 peu
prés équivalents. Cela permet d’isoler des Fourmis dc?nt 1 actm"te prlr{mpgle
est le transport vers le nid. C’est le cas de la Fourm.l n° 27 qui ne fait rien
d’autre que de stationner souvent & I’extérieur du nid, et §e trouYera donc
avec les pourvoyeuses. C’est le cas aussi de la n° 05, ql’n par ailleurs est
seulement receveuse, et sera plus proche de ce groupe. .Il n’y a pas de gfoupe
de Fourmis spécialisées dans les transports vers le nid, la plupart d’entre
elles sont d’abord pourvoyeuses (TNA et TNP corrélés avec le facteur 1),

Facteur 4 (9,3 %, de I'information). Ce facteur composé de .TDR perx.net
de caractériser des Fourmis qui sont donneuses envers la reine. La re‘l_ne,
dans cette colonie, étant trés peu active, le comportenfept de dons a l'a
reine intervient seulement en quatriéme facteur. Il caractériseles 2 FO-U.I‘II]IS
qui nourrissent la reine : les Fourmis n% 12 et 28, elles sont par ailleurs
de bonnes pourvoyeuses. Cela confirme I’association de TDR et NDR
avec le facteur 1.

Facteur 5 (2,3%). Ce facteur composé de COT n’est caractéristique_
de la Fourmi n° 18, mais avec une corrélation faible (0,173). Cette Fourmi
est avant tout bonne pourvoyeuse.

Facteur 6 : (1,9 %). Ce facteur est composé de RCV. 1 caracté.rise des
Fourmis qui stationnent en permanence sur le couvain. Il s’agit de la
n® 22 qui est totalement inactive, de la n°® 32 qui I’est presque (receveuse 10s.
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sur toute la durée des observations). La reine est aussi corrélée 3 ce facteur
(mais faiblement : 0,334) car elle est aussi receveuse.

Au total on arrive avec six facteurs, a regrouper 95,4 % de ’information
originale, ce qui est énorme. En fait les facteurs 1 et 2 suffisent pour
caractériser les individus et les associer aux divers comportements.
Cela signifie que 1’on peut réduire les 19 paramétres 3 deux facteurs
regroupant 67,5 9% de I'information. Ces deux facteurs fondamentaux sont
les mémes pour la colonie 31

— Dactivité de donneuse aux Fourmis opposée a celle de receveuse
(facteur 1), donc I’activité trophallactique entre adultes;

— Tlactivité¢ de donneuse aux larves (facteur 2).

Comme pour la colonie 31 on peut reconnaitre, trois groupes de Fourmis :
— des pourvoyeuses;

— des nourrices;

— des receveuses sensu stricto.
3) Colonie 26 (tableau 9).

La reine a été récoltée en juillet 1974. Au début de I’expérience
(5 juillet 1976) la colonie comportait 82 ouvriéres et beaucoup de couvain.
Cing observations de 90 mn, espacées de 24 h, ont été effectudes.
suivre A peu pres tous les individus actifs qui étaient peu nomb
la colonie n’était pas affamée : 24 h de jeline au maximum.

Le facteur 1 représente ici seulement 28 % de I'information, on trouve
ensuite trois facteurs représentant 10 3 20 7- 11 faut aller jusqu’au cinquiéme
facteur pour totaliser 86 % de I’information. Cela traduit nettement la
difficulté que I’on rencontre pour caractériser des individus dans une
situation ol Iactivité est faible. Le facteur 1 représente TDF-TDL/TRF,
donc I’activité de donneuse en général (adultes et larves) opposée a celle de
receveuse. Le facteur 2 (TDL/TDF-TNA) différencie parmi les donneuses,
les nourrices de larves (TDL), des pourvoyeuses (TDF et TNA). Le facteur 3
reprend & peu prés exactement le facteur 2. 3 Fourmis sont caractérisées
presque uniquement par TNA, il s’agit de pourvoyeuses peu actives dans

Papprovisionnement mais capables d’effectuer les transports de couvain
vers le nid.

On a pu
reux car

On a donc trois groupes de Fourmis avec les facteurs 1 4 3 : des receveuses
(dont la reine), des nourrices de larves et des pourvoyeuses. Il reste un

groupe de 30 Fourmis dont les performances ne sont en corrélation avec
aucun de ces facteurs.
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Le facteur 4 fait ressortir des Fourmis qui soignent le couvain sans étre
de bonnes nourrices (léchage LTL et transport TLT), il s’agit de 13 Fourmis
non caractérisées auparavant. Ce quatriéme groupe est donc un ensemble
d’individus occupés essentiellement aux soins des larves.

TABLEAU 9 : CARACTERISTIQLES DE LA COLONIE 26

(COR ¢ correlations, CTR @ contributions)

1 2 3 4 [
28 % 18,8 % 18 % 13,6 % 7,3 %

COR cR| COR CW | COR CTR | COR ct/R | COR CTR
T a4 841
LTL 417 166
TNA 412 400 | s&4 590
TOR 962 908
DL 159 97 | as9 452 |-280 264
TOF 743 37 |-128 96 126 98
TRE -943 501

Le facteur 5 introduit les dons 4 la reine (TDR) pour 3 Fourmis.
Seule I'une d’entre elles est pourvoyeuse, les deux autres sont receveuses.
Si Pon élimine 1 individu qui est totalement, inactif, il reste 81 ouvriéres
qui se répartissent en cing groupes comme on peut le voir sur la figure 15 :

— 21 pourvoyeuses (26 %);

— 6 nourrices (7,4 %);

— 13 soigneuses (16 %);

— 24 receveuses (29,6 %);

— 17 peu actives non caractérisées (21 %)

La structure sociale dans une fondation de taille relativement importante
est donc sensiblement plus complexe que dans les fondations de petite
taille mais on retrouve la méme organisation fondamentale avec deux
types de Fourmis spécialisées : les pourvoyeuses qui s’occupent de
I’approvisionnement et des tiches liées au milieu extérieur comme la
récupération du couvain « égaré », et les Fourmis du nid qui s’occupent
du couvain (nourrices ou simplement soigneuses). Les autres Fourmis
sont receveuses ou peu actives. L’approvisionnement de la reine semble

se réaliser ici plutot par les receveuses du nid qui servent alors d ’intermédiaire.
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Cette expérience montre aussi la difficulté de caractériser des individ
en dethors de situations de test (jeline, transport de couvain) : les dellll;
premiers facteurs groupent seulement 26 %, de l’information .alors u
dans les colonies 3 jelin depuis 3 & 4 jours on arrive 3 70 ou 8’0 % e

L.
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D. DisCUSSION
étudiées, on a retrouvé fondamen-

en facteur 1 et TDL en facteur 2.
. les pourvoyeuses

Dans presque toutes les colonies
talement les parameétres TDF/TRF
I semble quil y ait ici deux catégories d’ouvriéres
et les Fourmis du service intérieur.

Les pourvoyeuses sont caractérisées par les paramétres suivanis

— toujours TDF-NDF (Temps et Nombre de Dons aux Fourmis
c’est le plus important sur le plan quantitatif car L. niger est une espece
gui se nourrit essentiellement de miellat;

—ensuite les relevés de situation dans I’avant-nid : RMI1 (Relevés sur
le Mlel), RPR (Relevés sur la Proie) et RAN (Relevés dans 1’Avant-Nid);

_ e recrutement, REC, quand il existe, est trés spécifique, et limité
3 1 ou 2 Fourmis au maximum pour les colonies de faible effectif;

_ e transport des proies (TPR) vers le nid;

_ enfin les transports de couvain vets le nid qui sont une activité
spécifique des pourvoyeuses (TNA-TNP) (voir paragraphe suivant).

Les Fourmis du service intérieur sont plus hétérogenes. Dans certains
Dans d’autres cas

cas on trouve deux groupes : nourrices et receveuses.
les receveuses sont en méme temps soigneuses du couvain, on a alors
considéré qu’il s’agissait de nourrices. Enfin on a parfois un seul groupe

avec des nourrices-receveuses.

Les nourrices sont caractérisées par

— NDL-TDL (Nombre et Temps de Dons aux Larves);

— les transports de couvain 3 Plintérieur du nid TLT, TOE et TCO
(Transperts Larves, (Eufs et Cocons) et de cadavres (TCA);

— les léchages de couvain : LTL, LOE (Léchages Total Larves,
Léchages (Eufs); ‘

_ les transports de fragments de proie dans le nid (TFR) pour nourrir
les larves (DML);

_ les relevés sur le couvain (RCV).

Dans certains cas on a distingué les petites larves des grosses larves.
On s’apergoit alors que les pourvoyeuses peuvent s’occuper des grosses
larves comme dans la colonie 31, et méme les nourrir directement.
Elles peuvent aussi leur donner des fragments de proies (TFR et DML).
Dans la plupart des colonies on n’a pas distingué les larves car ce phénoméne
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VO yeuSGS et nourrices CSt mieux mar q uce (VO” Cllap I \ )

C oo .
" ;:tte dlfferenfe entre petites et grosses larves se retrouve chez M. rubra
es grosses larves sont nourries échées 2 :
: et léchées a la sortie d’hi i
par toutes les ouvriéres (Brian, 1974). nibernation

L aCthlte de t'a\/all sur le COtOIl de 1 abl CUvolIr (COI) Senlble h.etel Oge]le,
S 3 pra qu.ee T v y USES ‘l)a] eerII])]e
)
(p our la 11) ]Ilp h‘c s¢ dss la‘I eS)'

Enfin l‘e nou?rissage de la reine (TDR et NDR : Temps et Nomb
de Pons a lfa Reine) est en général effectué par les pourvoyeuses directenr?emrte
;’1;:,1; olziifgls par les receyeuses qui servent alors d’intermédiaires entre,

yeuses et la reine (exemple de la colonie 26).

Le ﬂ,ux de n(‘w..rrlture dans la colonie est donc le suivant : les pourvoyeus
vont s’approvisionner a lextérieur et nourrissent la reine, les nouy o5,
pa'rfms les grosses larves. Les nourrices vont s’occuper des l,arves d :rlces,
tailles, souvent aussi de la reine; elles ne régurgitent presque 'ameai o
pourvoyeuses. Brian et Abbott (1977) ont d’ailleurs montﬂé S a;lx
nourrices ne donnent aux pourvoyeuses que du sirop sucré e

Comparaison avec d’autres espeéces

P X o1
de 1(’)}11 les espéces monomorphes, le polyéthisme est surtout fonction
age et on se reportera au chapitre V pour Panalyse bibliographique

Ijes études sur la division du travail chez les Fourmis sont nomb
mais la .trophallaxie a été trés peu étudiée dans cette perspecﬁve (()Jr’n : ainsi
que ’Wflson (1976 b) a ¢éliminé la trophallaxie dans son ét. d e
polyéthisme de Pheidole dentata, car ce comportexﬁent est ut? S}lf .
toutes les ouvriéres minor. En réalité si on note le sens du ﬂuxp:;' ot e,
on trouve des différences trés importantes entre individus etll?’entallre’
de§ corrc?spondances permet de déterminer les facteﬁrs com’ orte ontay
qui exp!lquent ces variations. Brothers et Michener (1974};; onrtneflta(;]j b
dAes petits dgroll)llpes d’une Abeille primitive (Lasioglossum zeph;:rt:llml)e

vec une double analyse en composant inci iscrimi .
ils distinguent la reine des ouvriéres,p cell:s—ecsi fI;rrlIIrllCellI:ta izi ceotnt(iillfsnmlél am?’
les ‘gardlen.nes jusqu’aux pourvoyeuses. La division du travail l:lie e
espéce, qui ne pratique pas la trophallaxie, est donc peu marquée s eete
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Dans le cas de nos Fourmis on a été amené a metire au point un test
simple qui permet de reconnaitre rapidement les pourvoyeuses (voir
paragraphe III).

IIL. Approvisionnement alimentaire et récupération du couvain

Des observations fortuites ont montré ’existence d’interférences entre
le comportement alimentaire et le ramassage du couvain trouvé hors
du nid En effet lorsqu’on renforce des colonies un peu faibles en leur
donpant des larves, ou des cocons; on constate qu’il suffit de déposer
ce couvain dans le milieu extérieur, pour voir les exploratrices le transporter
rapidement dans le nid. Ce phénoméne est connu depuis longtemps.

Lubbock (1883, I, p. 134) se divertissait déja 4 donner des cocons a
des pourvoyeuses de Formica fusca devant son hotel ! 11 a observé une
Fourmi capable de transporter & elle seule 187 larves dans son nid en
une journée. C’est un comportement dont la motivation est stable puisque
cette méme ouvriére isolée dans une boite pendant 6 jours, replacée a
1 m de la fourmiliére ep. présence de larves, recommence immédiatement
les transports : (p 26-27) Par ailleurs ces mémes ouvriéres transportent
aussi rapidement les ceufs de Pucerons placés a Pextérieur (p. 61).

Carthy (1951), Vowles (1952), Wilson (1962 b) et Watkins (1964) ont
signalé que du couvain de diverses espéces placé a P’extérieur du nid est
ramené rapidement.

Divers auteurs ont utilisé ce comportement pour tester la reconnaissance
du couvain et les signaux émis par celui-ci :

— Glancey et coll., 1970, puis. Walsh et Tshinkel, 1974, Bigley et Vinson,
1975 avec Solenopsis invicta;

— Brian, 1975 avec Myrmica rubra;

— Jaisson, 1972 & 1975 avec F. polyctena, puis Le Moli et Passetti
1977 avec F. rufa;

— TRobinson et Cherret 1974 avec Atta cephalotes,

Le transport du couvain lors du démépnagement de la colonie est un
comportement qui présente les mémes schémes moteurs mais une situation
différente. L’émigration des colonies a été observée par les anciens auteurs
et étudiée par Wilson (1962 b) chez Solenopsis invicta, Fletcher 1971 avec

deux especes de Leptogenys, Abraham et Pasteels, 1977 chez Myrmica rubra.
Elle se produit d’une maniére systématique chez les Fourmis Dorylines
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(Schneirla, 1971). Meudec a étudié le transport du couvain dans des petits
groupes de Tapinoma erraticum (1973 et suiv.)

Cet ensemble de faits nous a amené 4 mettre au point un test de transport

du couvain vers le nid car il permet de caractériser rapidement les
pourvoyeuses (Lenoir, 1977 a)

A. MISE AU POINT DU TEST DE TRANSPORT DE COUVAIN VERS LE NID
1. Colonies utilisées

Le test a été mis au point du 15 au 30 septembre 1976 sur 69 ouvriéres
dont les éclosions se sont échelonnées & partir du 15 aofit. Les plus vieilles
ouvriéres ont donc au maximum 1 mois au début de I’expérience. Elles
appartiennent 2 deux colonies :

— colonie 874 : comportant une reine 4gée d’un peu plus de 1 an et
37 ouvriéres appartenant & deux types. Une dizaine de grandes ouvriéres

proviennent de cocons récoltés dans la nature, et les autres sont de petites
ouvriéres issues de la fondatrice;

— colonie 232 : c’est une fondation de l’année (femelle essaimante
récoltée début juillet) dans laquelle les 32 ouvriéres sont toutes de petite
taille. Cette colonie a servi d’exemple pour expliquer l'utilisation de
I’analyse des correspondances au paragraphe précédent.

Par la suite le test a été utilisé avec de nombreuses colonies, dont certaines
comportaient plusieurs centaines d’ouvriéres.

2. Description du test

Le tube d’élevage redressé avec précautions a 50-60° par rapport a
I’horizontale, le nid vers le haut, subit une rotation manuelle trés lente.
Les larves glissent alors vers lextrémité du tube ou elles viennent
s’accumuler contre le coton qui en bouche V’orifice. En général seules
les larves et les cocons tombent; les ceufs (et parfois des petites larves)
restent collés contre la paroi de verre.

Le nid est placé rapidement sous une loupe binoculaire, le cache noir
restant en place. Les Fourmis viennent alors récupérer leur couvain
larves et éventuellement cocons. Les transports commencent immédia-
tement, il n’y a jamais de temps de latence. Les critéres relevés sont
les suivants :

— nombre de Fourmis transporteuses, identifiées par leur numeéro;

— ordre de sortie de chaque Fourmi transporteuse;
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— nombre de transports par individu, exprimé en pourcentage par
rapport au nombre total de transports (ce critére relatif est nécessaire
car d’une expérience 4 ’autre le nombre de transports varie), Le critére
temps a été abandonné car il dépend du nombre de Fourmis transporteuses;
la durée d’un trajet aller retour étant & peu prés constante. Si le nombre
total de trapsports est inférieur & 50 I’expérience est renouvelée aussitdt
une seconde fois de maniére a4 observer au moins une centaine de transports
par test. On a réalisé cinq fois le test 4 2 ou 3 jours d’intervalle pour chaque
colonie, associé & trois périodes d’approvisionnement. Le but était de
rechercher d’éventuelles corrélations entre le comportement de trans-
porteuse de couvain vers le nid et les comportements alimentaires.

Lorsqu’une situation de panique est accidentellement créée (par exemple
en cas de choc sur le tube) I’expérience est annulée. Si la reine tombe avec
le couvain dans I’avant-nid, elle n’est pas ramenée en priorité : la femelle
est léchée par les pourvoyeuses qui la touchent avec leurs antennes mais

raménent en général des larves avant de commencer & tirer la femelle
qui part alors toute seule.

Quant la colonie est & jelin depuis plusieurs jours, si ’on dispose
simultanément 3 Ventrée du nid de la nourriture et des larves, c’est la
pourriture qui est préférée mais il existe des exceptions. On a observé
par exemple une Fourmi qui a effectué un transport puis est revenue se
nourrir 5 mn avant de reprendre les transports. La méme expérience
effectuée avec du couvain et des cadavres de Fourmis tuées depuis quelques
minutes montre que les cadavres sont délaissés et le couvain transporte.
Les cadavres sont introduits dans le nid au bout de 1 h seulement (pour
8tre rejetés quelques jours aprés, Ataya, 1977). :

B. RESULTATS

1. Recrutement

Le nombre de Fourmis transporteuses augmente trés rapidement, il
existe donc une certaine forme de recrutement. L’ouvriére dépose sa larve
3 la limite de la zone sombre et repart immédiatement. C’est un compor-
tement différent de celui que 1’on peut observer dans le cas d’un recrutement
alimentaire ou la Fourmi pourvoyeuse sollicite activement ses congénéres
avec des mouvements antennaires. Souvent une ouvriére restée prés de
la reine vient prendre la larve et I'installe au milieu du couvain. Le nombre
de transporteuses se stabilise progressivement pour atteindre un niveau
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variable selon les tests. Le niveau fluctue dans des limites qui sont différentes
selon les colonies :

o 5 4 9 transporteuses pour la colonie 874
individus) (fig. 16);

— 10 & 16 pour la colonie 232 (soit 31 a 50 %) (fig. 17).

(soit 13,5 a 24,39 des

ve s
Le.nombrg d’individus ayant transporté au moins une fois au cours
des cing essais est de :

— 10 pour la colonie 874 soit 27 %;
— 24 pour la colonie 232 soit 75 9.

Il existe donc un nombre de transporteuses potentielles trés variable
selon les colonies.

HF

50 75 oo TR
F]]g\.] 16. — Le recrutement ’dans le transport de couvain vers le nid pour la colonie 874
F; nombre de Fourmis transporteuses; TR; pourcentage cumulé de transports.

Carthy (1951) a montré que le couvain de Lasius est ramené au nid
avec dépdt d’une trace et utilisation de repéres visuels. Ces derniers sont

eu.t—étre méme plus importants que les traces. Wilson (1962 b). confirme
I’existence d’une trace chez Solenopsis et la courbe de recrutement est
paralléle a celle que I’on observe pour une source de nourriture. Dané cette
espt‘:.ce le recrutement chimique est 3 lui seul efficace alors qu;: chez
Lasius niger la parade a un rdle important dans le recrutement vers une
source de nourriture (chap. If). 1l n’y a pas de différence fondamentéle
entre les deux typss de recrutement, la parade augmente simplefnent
efficacité de la trace. Dans le cas du transport de couvain vers le nid
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Fig. 17. — Le recrutement dans le transport de couvain vers le nid po’ur la colonie t232.
I\.IF' nombre de Fourmis transporteuses; TR; pourcentage camulé de transports.

i nt
les transporteuses déposent leur trace ce qui permet un recrutement,
mais n’effectuent pas de parade.

2. Stabilité du comportement '

Pour estimer la stabilité du comportement dc? transpo‘rt on a recherché
le pourcentage d’individus qui sont c‘ieux t."01‘s de su{te tr(air:srzorte%;st
sachant que les tests ont été renouvelés cing fois 4 3 ou 4 jours d’intervalle :

POURCENTAGE D'INDIVIDUS TRANSPORTEURS 2 FOIS DE SUITE

TABLEAU 10 :
Ne du test Colanie 874 , Colonie 232

12 S0 % 52,6 %

2—+3 83,3 % 33,3 %

34 83,3 % 46,7 %

4—+5 00 % 61,5 %

. . o

— pour la colonie 874 il passe de 50 9 entre les essais ‘1 et 2,2 109 %
pour les essais 4 et 5. On assiste donc 2 une spécialisation en fonction
de la répétition des essais, au détriment du nombre total de transporteuses

Lo il passe de 9 & 6;
qui diminue légérement, 1l p | Tome cxm — 1979 — n° 23
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— il varie entre 33 et 60 % pour la colonie 232. Le comportement est
fluctuant : d’un jour a I’autre des ouvriéres différentes sont transporteuses.

Ce phénoméne est parfaitement retrouvé avec une matrice asymétrique
entre le rang de sortie au jour j, et le rang au jour J2 : pour la colonie 874
il'y a dans 64 9 des cas 1 rang d’écart maximal (ordre de sortie stable)
et dans 18 9 des cas seulement pour 232.

Les animaux trés actifs (plus de 109 de transports) et transporteurs stables
(au moins quatre fois sur cing essais) sont peu nombreux par rapport a la
population totale : cing pour la colonie 874 et trois pour la colonie 232 (soit
respectivement 13,5 et 9,4 %). Ces résultats sont trés proches de ceux obtenus
par Verron (1976 a) avec la méme espéce : 14 % des ouvriéres seulement
manifestent une forte activité locomotrice qui demeure stable durant
3 semaines.

3. Ordre de sortie et nombre de transports (fig. 18)

On a trouvé une corrélation négative entre les performances des animaux
pour I’ensemble des cing essais et la médiane de leurs rangs de sortie :
pour la colonie 232 elle est de —0, 755 (P < .01), et de —0,925 (P <.01)
pour la colonie 874. Cela signifie que les Fourmis qui sortent les premiéres
effectuent le plus grand nombre de transports, que ces animaux sont trés
actifs et le restent jusqu’a la fin de la tiche. Cest particuliérement vrai
pour la colonie 874 ol six ouvriéres effectuent a elles seules 95 % des
transports (moins de 4 9 pour les quatre autres) : les pentes des droites
de régression des deux colonies n’ont pas la méme variance (F =4, 888,
P <.0I). Cela confirme que la spécialisation est beaucoup plus importante
dans la colonie 874.

4. Relation avec le comportement de pourvoyeuse

Les tests de transport de couvain ont été effectués 4 la suite d’observations
du comportement alimentaire. Sur le tableau 11 on a porté, pour chaque
colonie, et pour chaque test, le pourcentage de Fourmis qui sont a la
fois transporteuses et pourvoyeuses, ou I’un des deux seulement par rapport
au nombre total de Fourmis ayant présenté an moins [’un des comportement

Au [°" essai 58 4 60 9 des Fourmis sont simultanément transporteuses
et pourvoyeuses. Si I'on fait la somme des trois tests, sachant qu’une
Fourmi peut-étre uniQuement transporteuse 1 jour et uniquement pour-
voyeuse lors d’un autre test, on arrive 4 84 % pour la colonie 232 et 73 %
pour la colonie 874, soit au total 80 % des individus ayant présenté I'un
ou l'autre type d’activité. Les Fourmis qui sont uniquement transporteuses
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sont trés peu actives : 0,8 9 des transporis au maxoimurn: il en e's:1 ,de n;e(:)r‘rllie-:
pour celles qui sont uniquement pourvoyeuses 0.4 /, del act1v1te. app! |
sionnement, mesurée par la durée totale des échanges alllmentfxrc(:is.
Oﬁ arrive donc & caractériser en trois tests de courte durée 80 % des
pourvoyeuses potentielles d’upe colonie.

%TR .
————o Gol. 232
2 .\ « Gol. 874
i \
15 \
\ o
\ °
\
N
., R
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N
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o N [
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\,
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Fig. 18. — Corrélation entre le niveau d’activité de transport et la médiane des rangs

de sortie pour deux colonies. % TR; pourcen‘fage de transports par 1:apport au total
des transports. S, médiane des rangs de sortie pour chaque Fourmi.

colonie 232 : y=13,713 = 1,712 x, r = 0,755, P < .01,

colonie 874 : y = 27,925 —3458 x, r = 0,948, P < .01

CORRELATION ENTRE LES TYPES D’ACTIVITE
. . y e e
Nous avons recherché des corrélations possibles entre Pactivitc de
s e s §
transporteuse de couvain (nombre de tramsports) et lactivite .de pour
voyeuse mesurée selon deux critéres (en coordonnées logarithmiques
a base 2) : .
— le temps passé dans ’avant-nid, estimé par le pourcentage de releves
de la Fourmi dans 1’avant-nid;
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— la durée des régurgitations autrement dit I’activité de donneuse.

Pour le nombre de transports et le temps passé dans I’avant-nid, la
corrélation est faible mais significative (r = 0,4310, P < .05). Il en est de
méme pour la corrélation avec I’activité de régurgitation (r=0,4651, P<C.05).
La corrélation est beaucoup plus forte entre V’activité de régurgitation
et le temps passé dans Pavant-nid (r = 0,588 2, P <<.01). Cela signifie
que les pourvoyeuses les plus efficaces dans I’approvisionnement (qui
régurgitent beaucoup) séjournent le plus dans I’avant-nid et sont en méme
temps les meilleurs transporteuses de couvain. Ces individus effectuent
la quasi-totalité de la tAche d’approvisionnement (plus de 98 %)-

TABLEAU 11 : POURCENTAGE DE FOURMIS TRANSPORTEUSES ET POURVOYEUSES,

OU L'UN DES 2, PAR RAPPORT AU NOMBRE TOTAL DE FOURMIS PRESENTANT

AU MDINS L'UN DE CES COMPORTEMENTS

Colonie Date tr‘anspo¥teuses uniquement uniguement Nombre total
pourvoyeuses transporteuses | pourvoyeuses de Fourmis
17 sept 11 58 % 5 26 %! 3 6 % 19
232 21 sept ? 41 % 5 29,56 | 5 29, % 17
27 sept 8 53,4 %| 2 13,3% | 5 33,3% 15
Somme des | g e %l 301 16 %| o 0 % 19
3 essais °
18 sept 6 60 % 3 30 % 1 10 % 10
2y 22 sept 5 62,5 % 1 12,5% 2 25 % 8
27 sept 6 75 % 0 2 25 9% 8
Somme des 8 73 9 2(2) 18 % W3) 9 % 1
3 essais ®

(1) Ces 3 Fourmis effectuent 8 transports sur 479 soit 1,7 % du total des
transports,

(2) 0,5 % des transports pour ces 2 Fourmis,

(3) Fourmi qui sort dans l'avant nid mais est trés faible pourvoyeuse

L’analyse des correspondances a confirmé la relation avec le compor-
tement de pourvoyeuse : les Transports de couvain vers le Nid, qu’ils
se produisent Avant (TNA) ou aprés (Postérieur : TNP) la période
d’approvisionnement, sont foujours associés aux paramétres qui caracté-

risent les pourvoyeuses et en particulier TDF et NDF (Temps et Nombre
de Dons aux Fourmis).
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C. EXPERIENCES DE CHOIX
Description du protocole expérimental l

Il é&tait intéressant de voir si les transporteuses ramenaient préféren-
tiellement tel ou tel élément de couvain. Pour cela il était difficile d’utiliser
Je test décrit plus haut car la quantité de couvain est variable selon les
colonies. Le dispositif suivant a été choisi : 20 éléments de couvain sont
disposés par paires dans un tube de verre de 7 2 10 cm de longueur qui est mis
en continuité avec le nid. Ilest possible d’avoir un véritable choix, la Fourmi
qui arrive trouve en face d’elle deux éléments de couvain différents, par
exemple une grosse larve et une petite larve, ou une petite Jarve et un ceuf.
L’ordre des transports est noté de 0 a 20.

On 2 utilisé de nombreuses colonies en plus de 874 et 232. Le tableau
12 montre un exemple de résultat obtenu avec un test de choix.

TABLEAU 12 3 EXEMPLE DE TEST DE CHOIX

(Colonie n° 232, 15 sept 76, choix grosses larves (la) - petites larves 1)

Brosses larves X X X X X X X x X X

petites larves X X X X X X X X X X

Ordre des transports 1 2 3456 7 8 9101 12 13 14 15 16 17 18 19 20

Somme des rangs des petites larves : £1 = 141

n " " " grosses larves : £la = 69

Si les 10 premiers transports correspondaient & une seule catégorie
de couvain le score (minimal) serait de 55 pour un total de 210.

RESULTATS

1. Choix entre couvain de la colonie et d’une colonie étrangére de la
méme espéce : '

Les ouvriéres savent distinguer leur couvain de celui d’une autre espéce
(voir par exemple Brian, 1975 p. 750: M. rubraet M. scabrinodis). Ona voulu
voir si elles sont capables de reconnaitre du couvain de méme espéce mais
de la colonie différente. Les expériences de choix ont été réalisées d’abord
en été, puis en automne.

(@) Pendant Iété (juillet-aott)

1re expérience : 10 larves de la colonie d’origine -+ 10 larves d’une
autre colonie (larves de taille moyenne). Le test a été effectué cing fois.

\ TOME cxii — 1979 — N° 2-3

COMPORTEMENT ALIMENTAIRE ET DIVISION DU TRAVAIL CHEZ Lasius 171

Les sommses des rangs de transport des larves de la colonie d’origine
sont les suivants :

107 — 102 — 101 — 104 — 91 x =101 4+ 6,041.

Chacune des colonies est testée une seule fois pour éviter la familiari-
satl'on avec des larves de colonie étrangére. Jamais ce choix n’est signifi-
catl\.lement orient€¢ vers I'un ou l’autre type de larve. Le stimulus larve
serait donc un stimulus trés fort non spécifique de la colonie

N ayan't pas un échantillon. suffisant pour appliquer le test de Wilcoxon
(1):}3 a c1‘1<.3151( de faire un tableau de contingence sur les transports dans la

moitié (jusqu'au 10° inclus) et apré ¢ (voi écapi
pres le 10° (voir tableau réc i
tableau 13). ( spilatt

TABLEAU 13 : RECAPITULATIF DES TESTS DE CHOIX ENTRE DU COUVAIN

PROVENANT DE LA COLONIE D'ORIGINE QU D'UNE COLONIE ETRANGERE

10 tests successifs /_M?_\

Larvgs Cocons Fin de saison dJuillet—aolt
a0 |1Ma20|1a10|1M220{1a10[11a20 12310 |11a20

Provenant d'une
colonie étrangére 42 58 40 €0 85 25 26 24
Provenant de la
colonie d'origine| -0 42 60 40 25 g5 2 26

2 .

X2 = a,5%% X2 = 7, 22%x X2 = 63,29%% X2 = g,08

- ’

non significatif

** P .01

Dans 2]
chague case on a porté le nombre d'éléments de couvain enlevés au
cours des 10 premiers ou des 10 derniers transports.

Il est évident qu’il n’y a pas de choix entre les deux types de larves

comme cela est confirmé par x? qui est trés faible (32 = 0,04).
e i . ’ H

2 experzence : avec 'une des colonies on répéte 10 fois I’expérience

(sur 10 jours consécutifs) en laissant & chaque fois les 10 larves étrangéres

Les sommes des rangs de trans 3 i
sport des larves de la ¢ ‘origi
s sommes ¢co arves de la colonie d’origine
91 —85—-79 —83 —-82—78—101 —87 —78 — 72
x = 83,6 + 8,113, T=0.
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Le T de Wilcoxon est ici de 0 car tous les scores de la colonie d’origine
sont inférieurs & ceux de la colonie étrangére. La différence est donc
significative (P<<.01).

Si ’on compare le nombre de larves de la colonie d’origine et de la
colonie étrangére transportées durant les 10 premiers et les 10 derniers
transports on obtient un x? de 4,500 (P<.05). Cela confirme la préférence
pour les larves de la colonie d’origine (tableau 13).

3¢ expérience : il s’agit d’un test de choix entre 10 cocons de la méme
colonie et 10 cocons d’une colonie étrangeére. L’expérience est répétée
10 fois sur 10 jours consécutifs avec la méme colonie. Les somme des
rangs de transport de cocons de la colonie d’origine sont les suivants :

7 — 111 — 92— 92 — 85 — 86 — 74 — 97 — 91 — 87
x = 88,7 + 11,116.

Bien que les résultats soient moins nets que dans ’expérience précédente
le T de Wilcoxon est de 1 (P <.01). Dans un seul cas le score obtenu
par les cocons étrangers est supérieur & celui des cocons de la colonie.
d’origine. Le y? calculé avec les 10 premiers et 10 derniers transports
est de 7,22 (P <.01) (tableau 13). Ce phénomeéne se retrouve dans les
travaux de Robinson et Cherret (1974) sur les Atta : les ouvriéres rameénent
plus vite leurs larves que des larves étrangéres. Paradoxalement le résultat
inverse est obtenu avec les nymphes : les nymphes étranggéres sont ramenées
plus vite ! Montagner (1963, p. 155) avait montré que des larves de Guépes
d’une colonie étrangére sont moins nourries que celles de la méme colonie,
mais ce serait & vérifier avec des larves en concurrence dans le méme nid.

(b) En fin de saison (octobre)

11 expériences ont été conduites avec des colonies différentes selon
le méme principe : choix entre 10 larves de la colonie d’origine et 10 larves
de la colonie étrangére. Les sommes des rangs de transport des larves
de la colonie d’origine sont les suivants :

106—63——65—74—80~82—55—94—74—-83—-56
x = 75,636 + 15,692.
La préférence pour les larves de la colonie d’origine est significative

(T=1, P<.0l) et se manifeste dés le 1°7 essai. Le x? est trés fort :
63,29 (P <.01).
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TABLEAU 14 : NOMBRE D'ELBMENTS DE COUVAIN ENLEVES AU COURS

DES. 10 PREMIERS OU DES 10 DERNIERS TRANSPORTS

Ordre transports
1a 10 11& 20
Choix grandes larves la - petites larves 1
Srangs la = 93 - 69 - 84 — 57 — 54 - 121 — 79 - 65 - 57 - 58 ® ” *
X = 73,7 + 21,1718 T = 2%% 1 26 74 X2=44, o
Choix petites larves - geufs (1 - w} .
Srangs 1 = 56-51-54-59-55-91-76-89-56~70-69 : 82 18
% = 66,900 + 13,4498 T = 2% x2=79, 3%
ot w 18 82
Choix grandes larves — cocons (la - Co) -
Erangs Co = 114-70~114~86-83-117-106-115-91-111 & o e
X =100, 7 + 16,7468 T =34 la | 45 55 X-1,62

** P01

CONCLUSIONS

D?.ns un test de choix avec 10 cocons ou 10 larves provenant de la colonie
d’origine et 10 cocons ou 10 larves provenant d’une colonie étrangére
les 10 premiers €léments ramenés au nid sont choisis au hasard lors du,.
1¢7 test en pleine saison, mais le couvain de la colonie d’origine est préféré
lors des tests suivants. Cette préférence se manifeste dés le 1°7 test en fin
de saison. Cela signifie que le couvain d’été est trés attractif pour les
pourvoyeuses, quel que soit sa colonie d’origine, mais les ouvriéres
apprennent a reconnaitre du couvain étranger au bout de quelques jours.
En fin de saison le couvain est beaucoup moins attractif et les ouvriéres
sont capables de reconnaitre immédiatement leurs propres larves.

2 Choi ‘1 s . o,
hoix entre éléments différents de couvain (d’une colonie étrangére).

On a proposé un choix entre grosses larves (La) et petites larves (1),
entre grf)s‘ses larves et cocons (Co) et entre petites larves et ceufs (w).
Les expériences ont été répétées 10 fois (choix La-1 et La-Co) ou 11 fois
(choix I-w). On a analysé les résultats de la méme maniére que précé-
demment : d’une part la somme des rangs de transport de I’un des éléments

du choix (test T de Wilcoxon) et d’autres part test 2 sur les 10 premiers
et 10 derniers transports.

Il ressort du tableau 14 que les grandes larves et les cocons sont trés

nettement préférés aux petites larves, et aux ceufs. Ces derniers sont
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parfois abandonnés. Souvent les transporteuses saisissent un ceuf et le
reposent pour prendre une petite larve, elles explorent tout le tube'lpouq
chercher les derniéres larves avant de prendre les ceufs. Quand 1l y 2
simultanément des petites larves et des grosses larves, on observe aussi
souvent un changement de charge en faveur des grosse;s larves. Par contrz
avec des grosses larves et des cocons le ramassgge s.effectue au hasar
et commence par le couvain le plus proche. L’f)rlentatlon vers les grosses
larves ou les cocons semble plus facile, les petites larves et %es ccufs sont
pris seulement lorsqu’ils sont touchés avec les antennes.. Le stlmuh{.s grosse
larve ou cocon est trés fort, cela rappelle les Fourmis es::lav?glstes 1qul
transportent indifferemment grosses larves ou cocons ('13 lespe'ce es;:ga;\;f;
(voir par exemple Wilson, 1975 b, p. 108, L.elft. dul.otzcus). Brian ( )
avec M. rubra obtient un résultat différent (mais il s’agit de nymphes nues)..
les larves du 3¢ stade sont préférées aux nymphef. Chez les Fourr'nlls
légionnaires les résultats sont variables selon le‘s ‘efpecef : pour :ehnelri
(1971, p. 142) il y a chute brutale de I'attractivité apres ﬁlage‘ u coco.
chez Eciton. Pour Watkins et Cole (1966) les nymphes nues dfe Neivamyrmex
sont plus attractives que les larves juste avant la pupa.l'.so’n. Tous Aces
résultats contradictoires proviennent peut étre de§ tests utilisés. Pe méme
il est vraisemblable que les ouvriéres ne différencient pas les pet,ltes larves
des ceufs car elles laissent les larves de 1°* s.tade sur le, tas d’ceufs ta'nt
qu’elles n’ont pas mué (Le Masne, 1953; Weir 1959 ; O Ne}al et Mfirkln,
1973; Walsh et Tshinkel, 1974). Toutefois selon des observat'lons ancnenne_s
contradictoires de Fielde (in Raigner, 1952, p. 71), la petite larve serait
nourrie dés qu’elle sort de I’ceuf chez Aphaenogaster.

D. DISCUSSION

1. Le comportement de transport du couvain

Le comportement de transport du couvail} est ‘un schéme rr}oteur qt;l.ts’e
manifeste d’une maniére assez stéréotypée mais qul cor.respond a desfina 1les
différentes. Pour Meudec (1973 b) quand la colome, es.t en d?nger, , es
ouvriéres transportent le couvain pour le mettre en sg:curlte, il s afglt'd' uln
transport de couvain en situation de stress. Dans le te§t (’iecrl’t 1;:; IZ
transport du couvain représente une recl}erche- de couvain egare;1 .
méme maniére que la rate raméne les petits qui se trouvent hors du nid.

Dans le 1¢° cas tous les individus sont en face d’une urgence et reagrlssent
indépendamment de leur activité normale (Meudec et Lenoir, e'n‘prepacrza-
tion); alors que dans le second cas il s’agit dune activité spécifique des
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Fourmis du milieu extérieur. Hinde a souligné dans son ouvrage de 1966
Pintérét que présente la description d*un comportement en fonction de
ses propres conséquences, selon I’environnement « Cette desctiption est
souvent indispensable pour une compréhension totale du comportement »
(p. 14, éd. 1975). C’est tout a fait le cas ici, le transport du couvain n’a
pas du tout la méme signification selon les conditions dans lesquelles
il est exécuté (voir discussion plus détaillée dans Meudec, 1979).

2. Polyéthisme et transport du couvain vers le nid

Wilson (1976 b) a réalisé chez Pheidole dentata une expérience voisine
mais qu’il qualifie de stress imposé 4 la colonie : le couvain est déversé
dans le milieu extérieur et il compte le nombre d’ouvriéres minor et major
qui rameénent les larves. Les transports sont effectués a 96 % par des minor,
sans précision quant a I’Age et I’activité de ces ouvriéres.

Walsh et Tschinkel (1974) ont mis au point un test en deux étapes :
tout d’abord ils déposent du couvain i proximité de I’entrée du nid,
celui-ci est ramené par les pourvoyeuses (ce qui est en accord avec nos
résultats). Ensuite ils alarment la colonie entiére & 1’aide d’un courant
d’air pour voir si les larves ou nymphes sont déposées dans la chambre
du couvain. Ils n’ont pas étudié la division du travail dans leurs expériences.
Par contre ils constatent que les nymphes sont ramenées comme des proies
en situation de privation alimentaire protéique. Il existe donc upe inter-
action entre motivation alimentaire et motivation de transport des larves
vers le nid.

Le test de transport du couvain vers le nid permet de reconnaitre les

pourvoyeuses de la colounie, sans avoir a effectuer des observations trés
longues et dépendantes de la motivation alimentaire. Les transporteuses
les plus actives sont celles qui sortent les premiéres, qui séjournent le plus

longtemps dans I’avant-nid, et qui sont les meilleures pourvoyeuses
pour [’alimentation.

Weir (1958 b, p. 323) a fait une observation qui va dans le méme sens.
Il place des ouvriéres de Myrmica au centre d’un cercle ol se trouvent
des larves collées avec de la paraffine. Il a constaté, 1° que les larves sont
d’autant plus attractives qu’elles sont de grande taille (avec trois catégories :
grandes, moyennes ou petites), 2° que les ouvriéres qui passent le plus
de temps sur le couvain dans le nid (nourrices) sont les moins sensibles
a la présence de larves, alors que les pourvoyeuses les détectent rapidement.

Weir est d’ailleurs surpris par ce résultat, qui est tout-d-fait conforme
a nos conclusions.
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RELATION AVEC LA STRUCTURE DE LA COLONIE

Rappelons qu’on a choisi deux colonies de. structure tres .diﬂ'é,rente,
’une (232) composée uniquement de petites ouvriéres de fc?ndatrlce, I’autre
d’ouvricres de taille variable (874) provepant de fon‘d_atrlce et Ade cocons
de grande taille récoltés dans la nature. Or la répartmo‘n de.s ’Eaches pour
le transport du couvain s’est effectuée de maniére trés différente dans
ces deux colonies

— colonie 874 : des ouvriéres de grande taille tres spécialisées Qr%t
effectué la majorité des transports, 2779 de la population a parti-
cipé aux tests;

_ colonie 232 : les ouvriéres ont un comportement beaucm’xp plus
fluctuant, et les individus au moins une fois transporteurs représentent
75 % de la population.

On peut émettre I'hypothése suivante, qui sera discutée_ plus lo.1f1
les grosses ouvriéres se spécialisent plus rapidemen't que les ;?etztes. ?uv.rle.re.s
dans les taches liées au milieu extérieur. S’agit-il de par.tzcularztes znf{zvz-
duelles acquises pendant le développement larvaire? La taille fles ouvriéres
est en effet liée 2 la quantité d’aliments regus pendant le deve]Qppemer}t
Jarvaire. Une grande ouvriére, au jabot plus extensible, pourral’f devenl.r
une meilleure pourvoyeuse et c’est intéressant au plan de l’approvi-
sionnement de la colonie.

3. Reproductibilité du test

La situation expérimentale n’étant pas standardisée, il fallait vérlﬁer
la validité du test. En effet il ne faut pas créer de panique dans la colonie,
et il faut éviter de faire tomber la reine. On a constaté que d,es lar\:es
prélevées dans un nid perturbé et présentées a une ‘colome étrangére
provoquent des réactions d’alarme (alors qu’en sﬁuatlo’n normale elles
sont ramenées immédiatement). Lubbock (1883) a observe que des f:ocons
de F. fusca ou L. niger places dans une colonie étrangére puis remis dans
leur colonie d’origine sont attaqués. Cette observation est surprenant?
et on pourrait I’expliquer tout simplement si le prélévement a perturbé
la colonie. Dans ce cas les larves sont transportées aprés' un temps beauf:ou;‘)
plus long vers le milieu extérieur, abandonnées, repr1§es, abandonnées a
mi-parcours, et progressivement adoptées. I.l est. pos§1ble’: que des larves
ayant séjourné dans une colonie perturbée soient impregnees de substances

d’alarme. Il faut donc manipuler le nid avec beaucoup de précaution.
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Malgré cela les résultats paraissent suffisamment cohérents pour conclure
a la validité du test. La concordance eutre pourvoyeuses et transporteuses
est méme de 100 ¢ a la sortie d’hibernation. C’est le cas de la colonie 87
composée de 11 ouvriéres hibernantes : sur six tests, trois ouvriéres ne
sont jamais transporteuses, ce sont les nourrices strictes ( fig. 26), toutes
les autres sont au moins une fois transporteuse. Dans des colonies d’effectif
plus important P'efficacité du test est moins bonne : elle est de I’ordre

de 70 & 759 dans deux colonies comportant 60 a 80 ouvriéres, avec
trois ou quatre essais.

4. Motivation du transport vers le nid

On a vu qu’elle était trés puissante et qu’en toute situation les pour-
voyeuses raménent le couvain, méme si la colonie est complétement
inactive par ailleurs. Si ’on excepte les colonies trés affamées ol les
ouvriéres commencent par se nourrir, le couvain est préféré a tout autre
stimulus : grain de sable, cadavre, proie, liquide sucré. Le stimulus couvain

est trés fort, puisque méme les larves ou cocons de colonies étrangéres
sont ramenés et adoptés.

La motivation se maintient encore & ’entrée en hibernation (page 215)
Dans ce cas ’activité de la colonie est trés réduite, on observe seulement
quelques rares pourvoyeuses trés peu actives mais le transport vers le nid
se maintient avec plusieurs transporteuses. La valeur prédictive du test
est donc faible ici, elle est inférieure 3 20 % mais cela est dii 4 la baisse
d’activité générale du nid, qui précéde ’entrée en hibernation. Le compor-
tement de transport réapparait immédiatement lors de la reprise d’activité
printaniére : dans deux colonies sorties du réfrigérateur le 31 juin 1976

les larves ont été ramenées dés le 1°* essai effectué 24 h aprés la sortie
d’hibernation.

Le transport disparait en partie chez les Fourmis élevées en 1’absence
de couvain (chap. V).

La motivation est par ailleurs liée 4 la distance comme ’ont montré
Robinson et Cherret (1974) sur Atta cephalotes : 4 1 m la plupart du
couvain est transporté, mais & 8 m il est abandonné et méme rejeté acti-
vement. Les raisons de cette modification de comportement sont proba-
blement lides & Vinteraction avec la motivation alimentaire.
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5. Le probléme de Uodeur de la colonie

L’absence de reconnaissance entre colonies est exceptionnelle chez
les Insectes sociaux. C'est le cas des Halictides ou les ouvriéres sont
interchangeables (Plateaux-Quenu, 1962 : Evylaeus marginatus, Michener,
1966 : Dialictus versatus). Ce phénoméne se retrouve chez quelques especes
de Termites et de Fourmis ol il n’existe pas d’agressivité intra-
spécifique : Bellicositermes natalensis (Grassé, 1959, p. 53) Pogonomyrmex
rugosus (Whitford et coll., 1966), Myrmica americana (Ayre, 1971),
Monomorium pharaonis (Sudd, 1957), Ponera (Le Masne, 1952). Chez Irido-
myrmex humilis les ouvriéres vont sans cesse d’un nid a l'avtre (Markin,
1968) et les colonies peuvent fusionner sans problémes (Dechéne, 1970,
p- 181). Chez les Formica du groupe rufa on connait d’immenses colonies
polycaliques avec des échanges permanents d’ouvrieres entre les nids
mais la colonie est agressive envers les colonies voisines @ par exemple
Cherix et Gris (1977) signalent une colonie de F. lugubris composée de
1200 nids répartis sur 70 ha. Chez F. exsecta on peut considérer quil
y a un seul territoire pour 1’ensemble des colonies polycaliques,
(Pisarski, 1972). .

Wilson (1971, p. 272) distingue trois types de société selon que les
étrangers sont reconnus, acceptés ou rejetés :

_ les étrangers sont acceptés immédiatement, mais sont moins bien
nourris tant qu’ils n’ont pas acquis ’odeur de la colonie. Lange (1960)
I’a montré chez Formica polyctena. C’est probablement ce qui doit se
passer pour certaines des espéces citées plus haut;

— Jes étrangers sont examines longuement sans attaque, et ’acceptation
est progressive;

— les étrangers sont inspectés, attaques et tués ou rejetés du nid.

La nature chimique de I’odeur est totalement inconnue sauf daps le
cas des Termites Calotermes ou il sagit d’hexéne-3 ol-1 (Verron, 1963).
1l semble méme que, pour l'instant, on ne puisse mettre en cause aucune
glande exocrine dans sa sécrétion. La nourriture et les matériaux du nid
semblent influencer partiellement cette odeur. Chez les Termites Xylo-
phages la substance odorante étant un produit de dégradation du bois
Verron op. cit. a montré que les animaux privés de nourriture ou nourris
avec de la cellulose pure perdent toute action attractive sur leurs semblables,
Michener (1974, p. 222-223) a montré les influences externes sur I’odeur
des Abeilles et Bourdons, Lange (1960) chez F. polyctena.

|
,
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Des différences génétiques existeraient aussi, au moins chez Lasioglossum
(B§ll, 1974; Barrow et coll., 1975; Kukuk et coll., 1977). Holldobler et
Wilson 'em.ettent I’hypothése que la reine est responsable de ’odeur de
la colonie, 1.1 suffirait d’un mécanisme génétique simple (deux a trois alléles
avec une fllzaine de locus). Kukuk et coll. pensent que la reconnaissance
p?urralt. étre ba§ée sur un apprentissage larvaire (peut-€tre une fofme
c’i eampremte?). Jaisson (1972 4 1975) a montré que les adultes de F. polyctena
étaient se‘nsiblcs a4 un mécanisme d’imprégnation de I'odeur cie Iespéce
dans les jours qui suivent I’éclosion imaginale. Le Moli et Passetti (1877)
ont retrouV:é le méme résultat chez “F. rufa. Nos résultats prouvent que
la reconnaissance existe aussi au niveau intraspécifique : les ouv.r‘iéres
sontAcapable‘s de distinguer leur propre couvain du couvain étranger de
la méme espéce, surtout en automne quand les larves sont moins attractives
1l y.a contxadic'tion apparente entre 1’adoption trés facile du couvain e£
def jeunes ouvriéres et I’agression entre membres de colonies étrangéres
Holldobler (1973 a, 1977) pense que 'odeur de la colonie est mar uéc;
par les phéromones attractives du couvain qui ne sont pas spéciﬁgues
de la colonie. Nos résultats expérimentaux vont tout a fait dans le méme
sens : la Feconnaissance intercolonies est plus ou moins facile .selon I"état
d}l cou‘valn. On se propose de donner des larves, marquées avec un c_olorant
vital, & une colonie dont les larves ne sont pas colorées (et inversement)
pour étudii:r la mortalité et la croissance des deux lots de larves traitées
p’ar les mémes Fourmis. Il est possible en effet que la reconnaissance
s accompag'ne d’une discrimination entre les larves, en cas d.e4 disette
les larves ‘etrangéres sont peut-étre sacrifiées les premiéres et les larve;
de la‘ ’colo,me d’origine nourries préférentiellement. Si I"odeur de la colonie
est liée a4 la reine on devrait observer un mélange rapide des deux lots
d‘e larves ejt I’adoption compléte des larves étrangéres. Il n’est pas impos-
sible au’851 que certaines Fourmis soient capables de discriminer les
odeu.r‘s étrangéres et d’autres non : on a observé souvent que certaines
ouvriéres choisissent le couvain de leur colonie, alors que d’autres
prepnent les larves au hasard, mais cela serait aussi a vérifiet.

CONCLUSIONS

Le couvai S 1 r ié

1 uvain est trés attractif pou les ouvrileres, et lorsqu’elles rencontrent
des larves ou des cocons hors d i e i

u md, elles les raménent i &di

‘ Jave T nent immédiatemen
a D’intérieur. rement

Le tr vain v i

ianspor: de couvain vers le nid permet de reconnaitre rapidement
au moins 8()/) des pourvoyeuses de la colonie qu1 réalisent 98 % des
0
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transports. La motivation du transport au nid est trés stable, elle se
mainfient méme 2 lentrée en hibernation. Les transporteuses les plus
actives sont en méme temps les pourvoyeuses les plus efficaces et qui
séjournent le plus longtemps dans Pavant-nid. Les ouvriéres préférent
les grosses larves et cocons aux petites larves, et celles-ci sont préférées
aux ceufs qui sont méme parfois négligés. Le couvain étranger (homo-
spécifique) est transporté aussi trés rapidement et adopté, mais en situation
de compétition le couvain de la colonie d’origine est transporté priori-
tairement, surtout en fin de saison lorsque les larves sont moins attractives.

Nous avons maintenant 3 notre disposition les moyens d’étudier le
polyéthisme et ses origines : les observations continues et les tests de
récupération du couvain permettent d’accumuler les données, 1’analyse
des correspondances permet de les traiter. Le premier probléme que 1’on
s’est posé était de savoir si le comportement des individus reste stable
d’un jour 2 un autre. Ensuite on a cherché une relation éventuelle entre
la taille des Fourmis et le polyéthisme. Ces divers aspects font ’objet de
paragraphe IV. :

IV. Quelques aspects de la variabilité

A. ETUDE DE LA VARIABILITE TEMPORELLE

(@) Activité des individus
Toutes nos observations ont montré que Pactivité individuelle est

trés variable d’un jour @ Iautre. C’est ce que ’on peut constater sur la -

figure 19 oli les pourvoyeuses passent par des périodes ol elles n’effectuent
aucun approvisionnement de la colonie. 1l est remarquable de constater
une désynchronisation de Pactivité des pourvoyeuses les plus actives
elles semblent se relayer d’un jour & lautre. Les résultats de la figure 19
ont été établis pour une colonie de Tapinoma mais on retrouve le méme
phénoméne chez Lasius. L’activité des pourvoyeuses est tres probablement
liée 4 un rythme métabolique de type digestif, lui-méme fonction de D’état
nutritionnel de la colonie.

Chez les Fourmis on a toujours pensé, a la suite d’observations par
de pombreux auteurs, de groupes d’individus engagés dans une méme
activité, que le comportement de pourvoyeuse était trés stable. (Par exemple
fidélité A une méme piste chez F. polyctena) mais les études véritablement
individuelles sont plutdt anecdotiques : Eidman a observé chez Lasius
niger (in Raignier, 1952, p. 123) une gardienne de Pucerons pendant 8 jours
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‘con'se.cutlfs au méme poste (voir autres exemples paragraphe variabilité
individuelle au début de ce chapitre). Chez les Bourdons, I’activité dlee
p0}1rvoyeuses est réguliére jusqu’a leur disparition mais’ elles peuw S
pres§nter Parfois un arrét d’activité d’une journée :)1‘1 elles resteit c‘;:nt
le nid (.Brlan A. D., 1952). Chez Halictus ligatus, Litte (1977) ob ve
une variabilité trés importante de I’activité selon les jours e

TAPINOMA BX
SEC: SEC
—o—n' 65
—>-_n"12
15001
3000).
1000}
2000}
f
]
I
500 } '
X 10004
i
!
I
!
i
]
1
i
‘; ; ; ~ . . o JUURS
6 8 10 JOURS 1 2 p 3 B To
Fig. 19. — Evoluti i
g Evolution de I’activité trophallactique (en secondes) en fonction du temps

( )
€n jours) pour une C()lOIlle de Japmoma a droite) et deux ouvrieres 6 et
( ) ( ) (S3¢ n 5 n°® 12

Le comportement de pourvoyeuse est donc, d’une maniére général
?hez le's Insectes sociaux un comportement stable, mais qui se prod 'i
a des niveaux tres variables avec alternance de phases d’activité et d: rep;l;

La variabilité temporelle existe pour tous les comportements. Meud .
(1973. c) a observé des fluctuations incessantes du niveau d’ac'tivité dec
ouv‘rléres lors de déménagements chez Tapinoma. Verron (1974) a mo te§
qu’il en était de méme chez Lasius niger pour |’activité locomotgctee
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Chez les Abeilles, Lindauer (1952, 1961) a suivi une ouvriére pendant
les 24 premiers jours de sa vie. Indépendemment de 1’évolution des activi{és
en fonction de ’age (elle devient butineuse 3 20 jours), cette Abeille passe
beaucoup de temps dans des activités exploratoires & Pintérieur de la
ruche (patrolling) ou au repos (loafing). L’activité exploratoire aurait,
selon Lindauer, une grande importance : I’animal intégrerait alors toutes
les informations sur les conditions de la ruche (couvain, copstructions,

réserves de nourriture). Les activités d’une ouvriére apparaissent comme
la réponse i I'état de la ruche.

(b) Activité de la colonie

Dobrzanski et Dobrzaiska (1975) ont observé chez Myrmica et Tetra-
morium que, certains jours, les colonies sont complétement inactives.

Nous avons toujours retrouvé ce phénomeéne : voir par exemple la
figure 19. Dans ce cas ’activité globale tombe brutalement et tous les
individus deviennent pratiquement inactifs.

C’est pour cette raison que nous avons toujours fait plusieurs tests
(au moins trois sauf cas particulier) pour chaque groupe de Fourmis.

B. POLYETHISME ET TAILLE DES OUVRIERES

1. Cas des colonies 874 et 232

Ces colonies ont été prises en exemple pour I’étude du transport de
couvain vers le nid. Elles sont représentées sur les figures 14 et 24. On voit
que les groupes pourvoyeuses—nourrices sont trés bien séparés pour la
colonie 874, ce qui n’est pas le cas pour la colonie 232. Nous avons montré
que la premiére se distinguait nettement de la seconde par la spécialisation
de -ses pourvoyeuses. On avait émis I’hypothése que la taille pouvait
intervenir parmi les facteurs dans cette spécialisation (Lenoir, 1977 a),
en effet dans la colonie 232 on avait uniquement des petites ouvriéres,
alors que dans la colonie 874 on trouvait des ouvriéres de grande taille.
On a essayé de vérifier cette hypothése avec la colonie 26 o la taille des
ouvriéres a été mesurée. '

2. Colonie 26

Dans cette colonie la largeur de la téte de 78 ouvriéres a été mesurée
3 Pavant des yeux. L’histogramme (fig. 20) montre nettement deux pics
4 13-14 (0,65-0,70 mm) et 19-20 unités de micrométre (0,95-1 mm).
On a séparé en fonction de ces deux pics les petites ouvrieres (taille << 17)

{  ToME cxul — 1979 — N° 2-3

COMPORTEMENT ALIMENTAIRE ET DIVISION DU TRAVAIL CHEZ Lasius 183

des grandes ouvriéres (taille > 17). L’existence du 2¢ pic provient du fait

que ’on a rajouté aux cocons de 1 i i
a fondation (1°* pic) des clevé
coc
dans la nature. ) ons preleves

Gol. 26
N — 1
w0l — ]
12 {16 T17 t 22 g
0,75 mm tmm
Fig. 20. — Hi
ig. 20 Histogramme de la largeur de la téte des ouvriéres de la colonie 26

N v groia R . .
, nombre d’individus; T, taille en unités micrométriques

On a cherché s’il existe des corrélations entre la taille et le comportement

(@) Corrélation entre la taille et Iindi o
ice de situation k ;
pour la définition de ks). fon ks (voir page 147

Qn a note'pou'r chaque Fourmi de la colonie la relation entre taille
et indice de situation sur le tableau 15.

TABLEAU 15 : REPARTITION DES OUVRIERES DE LA COLONIE 26

EN FONCTION DE LA TAILLE ET DE L'INDIGE DE SITUATION ks

ks > 32 ks { 32
petite taille | 6 32
81 % 19 % | 100 %
grande taille " 35 46
24 % 76 % | 100 %
37 a1 78

%2 Yates = 22,636 P £.001
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Il ressort de ce tableau que 80 % des Fourmis de petite taille sont trés
attirées par le couvain (ks > 32), alors que 75 %, des Fourmis de grande
taille sont au contraire intermédiaires ou trés peu attirées par le couvain
(ks < 32). Cette différence est trés significative. On peut la présenter en
regardant par exemple les Fourmis trés attirées par le couvain : on trouve
26 individus (70 %) de petite taille contre 11 (30%) de grande taille.
Avec les données brutes on obtient une corrélation négative trés signi-
ficative (y = 26,22 — 1,014 x, r= —0,668, P <.01).

(b) Relation avec le comportement de pourvoyeuse
Le tableau 16 montre la relation entre la taille et le comportement

de pourvoyeuse.

TABLEAL 16 : REPARTLTION DES OUVRIERES DE LA COLONIE 26

EN FONCTION DE LA TAILLE ET DE LEUR COMPORTEMENT EVENTUEL DE POURVOYEUSE

non pourvoyeuses

32

\jurvayeuses

10 %

Petite taille 51,7 %

2

Grande taille 18 90 %

r ‘ 20 100 % 58 100 % 78

%2 Yates = 9,046 P <01

On voit que 90 % des pourvoyeuses sont des Fourmis de grande taille.
Ce tésultat est tres significatif. La réciproque n’est pas vraie : prés de
la moitié des Fourmis de grande taille ne sont pas pourvoyeuses. Si 'on
&limine le facteur age (les ouvriéres sont d’age divers pour chaque taille),
il semble que la taille des ouvriéres soit un facteur important dans le poly-
&thisme : les ouvriéres de grande taille deviennent plus vite pourvoyeuses
que les petites ouvriéres. 11 s’agit d’un facteur épigénétique car les ouvriéres
de grande taille sont issues de larves ayant été mieux alimentées.

3. Bibliographie

11 est bien connu que chez les Insectes sociaux comportant des castes
d’ouvriéres différenciées, il existe un polyéthisme de caste (revue de Wilson,
1971). Par conire le probléme est plus complexe pour les espéces montrant

un polymorphisme unimodal.
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, (al) Dans les esgeces ou 'il n’y a pas de reine véritable, c’est la femelle
a plus grande qui est dominante. On peut citer par exemple :

— .?hez P.olzstes gallicus la femelle dominante n’est pas forcément la
premiére arrivée fn'als plutdt celle qui a la plus grande taille. Les autres
0:c;p?t des positions intermédiaires dépendant de leur taille (Turillazzi
et Par hl, 1977): Les auteurs pensent a des facteurs larvaires trophiques;

1—- chez plus.leurs.especes d’Halictus, c’est généralement la femelle la’.
plus grande qui devient pondeuse principale et gardienne, les autres sont
pourvoyeuses (Plateaux-Quenu, 1972 p. 134; Litte, 1977)

(b) Taille et spécialisation

o "

. tn a vu prec'ed.enfm}ent que les grandes ouvriéres du milieu extérieur

nt souv'elll.t spécialisées dans une tiche précise. L’activité et 1’efficacité
sont aussi liées 4 la taille : chez F.

: : . polyctena et F. sanguinea on tro

) « o, . . uve

un gradient d’activité en fonction de la taille (Otto, 1958 ; Dobrzanska, 1959)

i fhe;z Paravespula, .A,rcher a trouvé une corrélation entre la taille des

Ii]’ 1mw us iet la qua.ntlte de terre ou de liquide rapportée au nid (1977)

efficacité des animaux est donc liée a leurs capacités de transporé

ab t . E”C i 1

lesBelr_nsteln 3 et R. A. (1969) ox?t montré que les ouvriéres de F. rufa
’ plus gr’an es apprennent plus vite un labyrinthe pour retourner au nid
L’efficacité de Papprovisionnement est corrélée avec la largeur de I ‘l .
la surface des récepteurs sensoriels (antennes, yeux ocellef) et ;l ) "‘f’e’
des calyx des corps pédonculés, mais pas a d’aut’res caracteéres -
l?. l‘ongu.eur des tibias. Wehner (1969) a trouvé des différencezorcrimle
1 o.rlentatlon visuelle des grandes ou des petites ouvriéres de Catagl :’_‘S
Ja1§son (1970) a moniré chez Asta que I’équipement sensoriel d izg e
était lié & la taille. " antenne
noll?r’;;ge mtalmére générale les petites ouvriéres semblent étre plus souvent
HigaSh:s 1e97i=,1;‘grandes pourvoyeuses (M. rubra : Brian, 1974, F. yessensis;
Cette corrélation entre la taille et le type d’activité est trés marqué
chez .les espéces & fort polymorphisme comme les Camponotus 01‘1q ulee
nourrices sont uniquement des petites ouvriéres et les récolteuses de miellei
beaucoup plus grandes (Kiil, 1934). Pour les espéces 4 polymorphisme fa'ball
comme lj"ormica ou Solenopsis, le facteur taille intervient faiblement d1 .
la varl’atlon comportementale totale, d’ailleurs le polyéthisme ést o
marqué pour la seconde espéce (Wilson, 1971, p. 160). .
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(¢) Taille et éthogenése |

A.D. Brian (1952)a montré que les petites ouvrieres de Bombus agrorum
sont pourvbyeuses a 15 jours, les grandes & 5 jours. Quelques petites
ouvriéres ne quittent jamais le nid. 11y a des exceptions : des petits Bourdons
sortent tot, et des grands plus tard.

Kerr et Hebling ont montré en 1964 que les grandes Abeilles sont
pourvoyeuses une semaine avant les auires, la moyenne étant & peu pres
de 3 semaines.

Ainsi la sortie dans le miliew extérieur se réalise plus rapidement pour
les ouvriéres de grande taille. Cela était connu chez les Abeilles, les Bourdons
et on peut dire que ce phénoméne se retrouve aussi chez les Fourmis.
11 avait déja été signalé par Brian (1974) qui avait montré que les ouvriéres
de petite taille changent moins vite de comportement que les grandes.
Les premiéres correspondent probablement 3 du couvain développé
rapidement, les secondes 4 du couvain développé plus lentement (couvain
de sexué finalement orienté pour donner une ouvriére : « failed queen »).

Higashi (1974) a émis I’hypothése, sans en &tre absolument siir, que
chez F. yessensis, les grandes ouvriéres seraient plutdt de mauvaises
nourrices et se spécialiseraient dans les activités de construction 3 Pextérieur
du nid et ensuite dans la chasse. Les petites ouvriéres seraient de meilleures
nourrices, certaines participant ensuite aux constructions a I’intérieur
du nid avant de devenir éleveuses de Pucerons, d’autres passant directement
3 Pélevage des Pucerons. Ce schéma est apparemment contradictoire
avec nos résultats car la spécialisation des petites ouvriéres est plus rapide
pour Higashi. 1l s’agit peut-étre de différences spécifiques, les Formica
faisant exception 2 la régle.

C. POLYETHISME ET ANATOMIE

Dauns la colonie 26, 47 ouvriéres ont été disséquées. Elles ont été séparées
simplement en deux groupss : service extérieur (pourvoyeuses) et service
intérieur (plutdt nourrices ou receveuses mais aussi pourvoyeuses inactives).
On a observé les caractores suivants '

— jabot : il est soit de petite taille a 'apex du gastre, bien rond, et blanc
opaque, Soit au contraire dilaté avec une paroi translucide et formant
des replis;

__ ovaires : on observe au maximum deux ovarioles, contenant un ou
plusieurs ovocytes dont certains sont parfois préts pour la ponte. Les ovaires
sont au contraire complétement atrophiés chez certaines ouvriéres;

i
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. — lgla(rizde & acide formique : elle est située dorsalement dans le gastre
'la glande elile-’meme est aplatie, le réservoir a une taille trés variable
il peut devenir énorme et occuper presque la totalité du gastre. ’

TABLEAU 17 : GARACTERISTIQUES ANATOMIQUES

DES OUVRIERES DE LA COLONIE 26

Milieu intérieur|Milieu extérieun
— rond 13
Jabot . o L2 = 13,322
— dilaté 12 22
P& 001
. — développss 11 1
Ovaires 12 - 7,618
— atrophiés 14 21 ’
P L .01
Réservoir — atrophié 6 0
& acide - petit 1
formique tres d ; ; e o
— trés dével
7 20 P £.001
25 22 a7

Les chiffres représentent la répartition des 47 ouvriéres pour
chaque critére étudié,

10 Résultats

La répartition des Fourmis pour les trois caractéres anatomiques
est .porfée sur le tableau 17. Toute les différences sont signiﬁcativez1 aeu
moins ?‘ P <.0l. Les résultats marquent une certainé hétérogénéité de
Fourmis du milieu intérieur, et une grande homogénéité des Fourrniz
pourvoyeuses. Les pourvoyeuses sont trés fortement caractérisées :

— elles ont toutes le jabot trés dilaté;

— leurs ovaires sont atrophiés;

. . o .
enfin le réservoir d’acide formique est tres développé.

d'OJll a observé seulement deux exceptions : une Fourmi avait des ovaires
éveloppés, et le réservoir d’aci 2u dé S

devele ;l)p R  Tése voir d’acide pzu développé; une autre Fourmi avait

9 es caractéristiques des pourvoyeuses mais avec un réservoir d’acide

th 1eveloppe. Parmi les Fourmis du milieu intérieur, on trouve a peu
" « vy 5 . . PR i

prés la moitié d’individus ayant des caractéristiques de pourvoyeuses

» 8 b
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I’autre moitié correspond & des individus a jabot rond, & ovaire développé,
a réservoir d’acide peu développé. Des dissections pratiquées sur des
Fourmis d’4ge connu ont montré qu’il s’agissait essentiellement d’animaux
Jeunes de type nourrice.

On a donc dans une colonie de Fourmis, schématiquement deux types
d’individus extrémes, nourrices et pourvoyeuses ayant des caractéristiques
anatomiques trés différentes.

2° Discussion

(a) jabot

Les possibilités de stockage du jabot augmentent donc avec la spéciali-
sation dans le milieu extérieur, cela correspond évidemment aux capacités
de I’animal d’ingurgiter et transporter la nourriture liquide. Le jabot des
pourvoyeuses est extrémement dilatable et quand elles rentrent au nid
gavées, elles ont un gastre trés distendu. Les nourrices ont un jabot rond
peu dilatable, elles sont de bonnes receveuses mais ne stockent pas la
nourriture, elles sont par ailleurs de mauvaises donneuses car elles ont
peu de réserves dans leur jabot. Cela confirme que la régurgitation des
nourrices aux larves ne provient pas du tube digestif. Divers auteurs ont
montré qu’il s’agit essentiellement du contenu des glandes salivaires et
en particulier des glandes pharyngiennes (voir page 106).

(b) Glandes a venin (voir fig. 21 A)

La taille du réservoir de la glande 4 venin augmente avec la spécialisation
dans le milieu extérieur. Dobrzanska (1959) avait déja signalé qu’il existe
chez F. sanguinea un gradient de tendance agressive qui est en corrélation
étroite avec la localisation de I’animal dans le nid, donc avec l’age.
Les individus les plus agressifs sont ceux qui restent en permanence &
Iextérieur. Cela voudrait dire que les individus les plus agressifs sont
ceux qui fabriquent le plus d’acide formique.

(¢) Ovaires (voir fig. 21 B)

L’évolution de 1’état ovarien confirme des résultats déja copnus. Otto
(1958) puis Kneitz (1964) et Schmidt (1969) ont montré que chez Formica
polyctena les ouvridres du milieu extérieur ont des ovaires atrophiés.
Les pourvoyeuses & ovaires atrophiés échangent plus souvent des liquides
sucrés (besoins en énergie) et les nourrices a ovaires fonctionnels regoivent
plutét I’hémolymphe des proies (besoins en protéines pour les larves et
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Fig. 21. — A : Glandes a venin d’ouvriéres. D, glande de Dufour; R, réservoir de la
glande & venin; 1, réservoir de taille réduite (jeune ouvriére); 2,’ régervoir de taille
moyenne; 3, réservoir trés développé (pourvoyeuse). B : Ovaires d’ouvriéres. 1, ovaires
a Qeux ovarioles fonctionnels (jeunes ouvriéres); 2, ovaire atrophié, 1 seule ’ovariole
visible sur la photo (pourvoyeuse). ’

les reines) (Lange, 1960). Chez F. sanguinea et Camponotus sericeus les
pourvoyeuses sont aussi des Fourmis & ovaires atrophiés (Mdglich
et Holldobler, 1974). Chez Camponotus pennsylvanicus on trouve dans
le nid 76 7 de Fourmis & ovaires développés, alors que toutes les pour-
voyeuses ont des ovaires résorbés (Traniello, 1977). Meudec (1979) trouve
un résultat différent : chez Tapinoma la vitesse de maturation des ovaires
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des ouvriéres orphelines est la méme pour les ouvriéres du milieu extérieur
et du milieu intérieur (sans connaitre cependant 1’état ovarien au moment
de I'orphelinage.)

Conclusions du chapitre III

Le polyéthisme est basé sur la variabilité interindividuelle des compor-
tements; il a été étudié par de nombreux auteurs chez diverses especes
de Fourmis. Cependant les analyses que 1’on peut trouver dans la biblio-
graphie recensée au début du chapitre, n’aboutissent pas & des représen-
tations synthétiques de la structure sociale. C’est pour cette raison que
nous avons utilisé I’analyse des correspondances. _Cette technique moderne,
qui fait appel & I’ordinateur, permet de traiter, en dehors des statistiques
classiques méme non paramétriques, un grand nombre de données.
Elle permet d’isoler de nouvelles variables artificielles, appelées facteurs,
qui combinent les paramétres étudiés et résument le mieux possible ces
paramétres (qui sont daps notre cas les comportements Observés).
Ces facteurs utilisent une grande partie de I’information disponible.
L’analyse permet aussi de visualiser les paramétres et les individus étudiés
en les projetant le long des axes représentant les principaux facteurs,
on obtient ainsi des nuages de points figurant up aspect de la colonie.
L’intérét de cette technique est d’avoir immédiatement une image de la
colonie en fonction des facteurs dégagés par I’analyse. 11 est alors possible
de regrouper les individus en catégories et de décrire la structure de la
colonie étudiée. On peut donc trés facilement comparer les colonies entre
elles et & Vintérieur d’upe colonie comparer des individus ayant subi
divers traitements.

C’est ainsi que dans les colonies utilisées a titre d’exemple on a retrouvé
les données classiques de la littérature : il existe, pour les comportements
&tudiés seulement deux grandes catégories de Fourmis : les pourvoyeuses
et les Fourmis du service intérieur. On a montré que toutes les Fourmis
du service intérieur sont receveuses. Certaines d’entre elles ne participent
pas a la redistribution de la nourriture envers les larves ou la reine.
Enfin on a montré qu’il peut exister des individus pratiquement inactifs
dont le nombre augmente avec la taille du groupe.

Les pourvoyeuses se reconnaissent facilement lors d’un test de transport
de couvain vers le nid que I’on a mis au point. La motivation de ce compor-
tement est trés forte et peu dépendante de la motivation alimentaire.
On observe pour ce comportement un recrutement 3 Paide d’une trace
odorante.
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On a montré aussi que les Fourmis sont capables de reconnaitre le
couvain provenant d’une colonie étrangere, donc I’existence probable
d’une odeur de la colonie. Le couvain est trés attractif en été, ce qui masque
partiellement 1’odeur de la colonie.

La taille est un facteur important dans le poiyéthisme : on a montré
que les grosses ouvriéres sont préférentiellement des pourvoyeuses.
On émet I’hypothése que leur évolution comportementale est plus rapide
que celle des petites ouvriéres.

Enfin on a mis en évidence des caractéristiques anatomiques précises
pour les pourvoyeuses : jabot dilaté capable d’emmagasiner de grandes

quantités de liquide, réservoir de la glande & acide formique trés développé,
ovaires atrophiés.

Les colonies étudiées dans ce chapitre peuvent &tre considérées comme
des exemples particuliérement représentatifs. On va tenter de voir s’il
se dégage des caractéristiques générales de la structure sociale dans les
fondations et tout d’abord en fonction de 1’4ge de la colonie (chap. IV).
Ensuite on étudiera des colonies soumises & divers traitements expéri-
mentaux. La comparaison avec les colonies témoins est trés facile grice
4 P’apalyse des correspondances qui prend en compte la totalité des
paramétres, ce qui n’est pas le cas des statistiques classiques. C’est ainsi
que I’on a pu mettre en évidence les conséquences de 1’expérience précoce
sur le comportement d’approvisionnement et de nourrice (Chap. V).

D’une maniére générale la taille, le développement ovarien et autres
caractéres anatomiques sont des indicateurs du comportement mais ne
permettent pas une prédiction absolue. Breed et coll. (1978) arrivent a
la méme conclusion chez Lasioglossum; on notera enfin 'influence impor-
tante de la vie larvaire sur le comportement de 1’adulte.

CHAPITRE 1V
LE COMPORTEMENT ALIMENTAIRE DANS LES FONDATIONS

L Les fondations a la fin du premier été

Les reines fécondées sont récoltées lors de ’essaimage en juillet et mises
en élevage par deux ou trois. Les colonies se développent sans aucune
intervention. Rappelons que les premiéres ouvriéres nées lors d’une
fondation sont plus petites que celles qu’on trouve dans les colonies plus
Agées. Dans les colonies étudiées en septembre et début octobre : les reines
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excédentaires ont été le plus souvent éliminées (pour la mise en place
de la monogynie, voir page 99) :

— colonie 31 : 22, 14 ouvriéres;

— colonie 32 : 19, 23 ouvriéres;

— colonie 33 : 19, 6 ouvriéres. Cette colonie a perdu 6 ouvriéres
pourvoyeuses (sur un total de 18 ouvriéres) 1 mois auparavant a la suite
d’un accident de manipulation. La colonie n’a pas surmonté ce handicap
puisque le nombre d’ouvriéres a baissé fortement par la suite;

— colonie 232 : 12 et 32 ouvriéres.

Une cinquiéme colonie a été renforcée par 1’adjonction d’une dizaine
de cocons prélevés dans la nature, donc d’ouvriéres de grande taille. Il s’agit
de la colonie 874 composée de 1 ¢ et 53 ouvriéres. Les deux colonies 232
et 874 ont été utilisées pour la mise au point du test de transport du couvain
(page 163), les colonies 31 et 232 ont servi d’exemple pour expliquer
’analyse factorielle (pages 151 et 155).

Les résultats sont portés sur le tablean 18 et les figures 22, 23, 24, 12
pour la colonie 31 et 14 pour la colonie 232.

Facteurs

Il ressort du tableau que le facteur 1 représente toujours fondamen-
talement la trophallaxie entie adultes avec le rapport entre I’activité de
donneuse (TDF) et celle de receveuse (TRF). Cela permet de séparer
les pourvoyeuses des receveuses. Dans trois colonies sur quatre la reine
est alimentée par les pourvoyeuses, et le paramétre « Dons a la Reine »
(TDR) est en corrélation avec le facteur 1 dans le méme sens que TDF.
Dans la colonie 232 la reine est trés peu active mais on retrouve TDR
regroupé avec TDF en facteur 4.

Le facteur 2 apparait comme une caractéristique de nourrice : soit TDL,
(Temps des Dons aux Larves), soit TDP ou TDG (pour petites ou grosses
larves quand on a voulu les distinguer). Dans la colonie 33, une Fourmi
est inactive sauf pour le transport des grosses larves (TGL) ce qui fait
ressortir ce facteur. C’est un artefact dii au petit nombre de Fourmis.
Les dons aux larves apparaissent en facteur 3, aussi cette colonie a-t-elle
été représentée selon les axes 1 et 3.

Les facteurs 1 et 2 (1 et 3 pour 33) représentent 60 & 70 9, de I’information,
ce qui est trés convenable.

Dans les colonies 31 et 32 les comportements LGL (léchage des grosses
larves), TGL (transport des grosses larves), TDG (temps des dons aux
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grosses larves) et TCO (transports de cocons) sont regroupés avec les
pourvoyeuses. Cela signifie que les soins ct la nourriture des grosses larves
sont effectués en priorité par des pourvoyeuses, mais sans étre une caracté-
ristique générale des pourvoyeuses. Les petites larves sont toujours soignées
par des nourrices qui ne prennent pas part & I’approvisionnement du nid.
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A~ 22254 1 — parmi les receveuses, on trouve des Fourmis simplement receveuses,
N\, . . . . .
{ \\ / | mais aussi d’autres qui peuvent soigner le couvain, c’est le cas de 10
i . o . . . . .
! Y ‘ individus de la colonie 32 qui sont probablement des nourrices potentielles.
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et individus de la colonie 32 sur les axes 1 et 2. P - m (R S /,’
A l:'AN// Nt /
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- , S e g D Col. 814
. {
=445 } Fig. 24. — Projection des paramétres
1//:\\ ‘ et individus de la colonie 874 sur les axes 1 et 2.
/ \, ¢
! \\
! |TOF HOFY ! . . RN . .
o A Méme dans une colonie d’effectif trés faible comme la colonie 33 on a
\ . e, N R A
AN O v ; une structure sociale équilibrée avec une répartition des tiches de méme
S 320 J type que dans les autres colonies.
- =20% i . .
L ‘= On peut comparer la structure des colonies 232 et 874 d’effectif semblable :
P P"n —— | elle est trés différente. Pour la colonie 232 on a un continum entre les
- NDP /] T~ ! . . .
,/' 108 'il'l} i i+ \\ ! Fourmis pourvoyeuses et les nourrices, alors que dans la colonie 874
- TOP.- ~ TRE . : s .y ‘ . \
./. e I,ﬁ;l;,\\ NRE \, : les deux groupes sont trés différenciés et séparés par un espace trés large.
—— ~, i . . s . A2
N ay R coL. 33 i L’introduction de grandes ouvriéres dans la colonie 874 a donc entrainé
N/ : Rt . , N oozt s
Fig. 23. — Projection des paramtres | une spec1ahse.1‘t10n pl}lS poussée & lllr}terle.ur de la colonie; ce sont les
et individus de la colonie 33 sur les axes 1 et 3. f grandes ouvriéres qui deviennent préférentiellement pourvoyeuses comme
! on ’'a vu page 182.
Structure des colonies (tableau 18) ! '
Il ressort du tableau que : j LE FLUX TROPHALLACTIQUE VERS LES REINES

— le nombre de pourvoyeuses est homogene : 30 a 45%. Méme dans 11 est extrémement variable d*une colonie & I'autre et refléte en général
]a colonie 33 on a deux pourvoyeuses, la plus dgée est trés active;

( le niveau d’activité trophallactique de la colonie; quand la colonie est
— 1 Fourmi est inclassable car elle est trés peu active; f trés active, les reines sont de fortes receveuses. On obtient d’ailleurs une

— le nombre de nourrices spécialisées est faible : 13 4219% (33% si ; assez bonne corrélation (en logarithme & base 10) entre I’activité totale
Pon ajoute la colonie 33); : de la colonie et les trophallaxies vers la reine ( fig. 25, r = 0,563, P <.05).
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Il ne semble pas qu’il y ait de régle générale pour les relations entre
femelles quand la fondation est au départ polygyne :

— dans certains cas I'une des reines est nourrie la premiére et peut
s’interposer dans une trophallaxie ol I'autre est receveuse. Cette relation
n’est pas forcément stable et peut s’inverser complétement. Une reine peut
repousser sa compagne fin aofit, alors que ce sera le contraire fin septembre;

— dans la plupart des cas les deux reines sont nourries successivement
sans préférence apparente de la part des ouvriéres et sans aucun signe
d’animosité entre elles.

Ces observations n’ont pas été conduites & une échelle suffisante pour
conclure d’une maniére absolue, mais cela confirme les données biblio-
graphiques (voir page 99). Il n’y a pas de phénomene apparent de dominance
entre reines de Lasius dans une fondation polygyne.

p{

10°

102

102 10 10

Fig. 25. — Corrélation entre Pactivité trophallactique des reines D ¢
et P'activité trophallactique totale de la colonie D. r = 0,563 P <.05.

11. Fondation au cours de la 2¢ année
A. A LA SORTIE DE L’HIBERNATION AU LABORATOIRE

Les colonies sont conservées au réfrigérateur a 6-8°C a partir d’octobre
pendant 5 mois minimum. A la sortie d’hibernation, elles comprenn.ent,
en plus de la (ou des) reine(s), uniquement des ouvriéres nées la sal'son
précédente, que I’on appellera ouvriéres hibernantes, et les .larves de tailles
variées qui ont hiberné avec les ouvriéres. Ces larves sont maigres, recroque-
villées, souvent jaunes, peu turgescentes, elles se différencient au premier
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coup d’cil des larves que ’on retrouve en pleine saison. Il n’y a ni ceufs
ni cocons. Au bout de quelques jours la reine se met & pondre. Toutes les
colonies étaient sorties d’hibernation depuis 1 mois au début des expé.
riences, sauf la colonie n° 100 qui a été testée au bout de 15 jours.

Les colonies étudiées

— colonie n° 100 : 1 reine et 10 ouvriéres, soumises & trois tests se
succédant a 1 semaine d’intervalle;

— cing colonies avec un nombre d’ouvriéres variable selon la colonie,
des grosses larves dormantes et des petites larves venant d’éclore. Chaque
colonie subit cing tests se succédant A 3 jours d’intervalle. Il s’agit des
colonies 481, 49, 53, 55 et 462;

— colonie 87 : 1 reine et 11 ouvriéres, soumises a cinq tests sur 5 jours
consécutifs.

Les colonies suivantes ont été « manipulées » de maniére 3 modifier
artificiellement leur composition en couvain. Elles sont composées d’une
reine, d’une vingtaine d’ouvriéres et de 20 larves. Chaque colonie est
testée cing fois & 2 jours d’intervalle;

— colonie 10 et 2 : petites larves venant d’éclore;

— colonie 3 et 17 : grosses larves dormantes.

1. Les colonies naturelles (avec tout le couvain)

Résultats (tableau 19, fig. 26 a 32). Pour simplifier la lecture des tableaux
on portera dorénavant uniquement les paramétres quand ils sont suffisants
pour l’interprétation.

Dans certaines colonies le facteur 3 apporte des renseignements
intéressants, en particulier sur ’alimentation de la reine. Le pourcentage
d’informations représenté par les deux premiers facteurs est de I'ordre
de 70 9 pour trois colonies et atteint 85-90 9 pour les autres, ce qui est
considérable. Dans les fondations de premiére année on arrivait seulement
a 65-67 9, (page 193). Cette différence s’explique probablement par la
structure des colonies : dans les fondations, de nombreuses ouvriéres sont
peu spécialisées ce qui n’est pas le cas aprés la sortie d’hibernation.

Facteurs

Dans 4 colonies : 87, 55, 53 et 49, la reine apparait différenciée et seule
a étre caractéristique de TRF en facteur 1 : elle est trés affamée et elle est
nourrie intensément par les ouvriéres. C’est la seule receveuse trés active de
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TABLEAU 19
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+ CARACTERISTIQUES DES COLONIES A LA SORTIE D'HIBERNATION

¥
Pour simplifier la lecture des tableaux on a porté uniquement

les pricipaux parametres entrant dans la composition des
lers Facteurs,
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la colonie. Dans la colonie 55 on trouve trois autres receveuses caractérisées Fig. 27. — Projection des paramétres
par le facteur 2 : ce sont les seules ouvriéres peu spécialisées pour les sept
colonies. Les nourrices se différencient des pourvoyeuses par I’opposition

TDL (ou TDG)/TDF en facteur 2 le plus souvent mais on constate

Iexistence de Fourmis caractérisées d la fois par TDF et TDL (ou TDG)
il s’agit de pourvoyeuses-nourrices. On avait observé dans les fondations

et individus de la colonie 100 sur les axes 1 et 2.

étre effectués par des pourvoyeuses, cela s’amplifie 4 la sortie d’hibernation
et devient méme une caractéristique de cerfaines pourvoyeuses qui se spécia-

lisent dans I’approvisionnement des grosses larves hibernantes. Les petites
larves sont toujours soignées par les nourrices strictes.

de 17 anpée que ’alimentation et les soins aux grosses larves pouvaient
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Si I’on tient compte de ce fait, on constate que les colonies comportent
au minimum 50 % de pourvoyeuses et Jjusqu’a 80 9 dans certaines colonies.
Au total sur 69 ouvriéres, on trouve 62,3 9, de pourvoyeuses. Les nourrices
strictes (ne prenant pas part & I’approvisionnement) représentent 20 3 45 %
avec une moyenne de 33,3 9.

Il faut remarquer aussi le cas particulier de la colonie 462 qui a un
approvisionnement trés mauvais, il n’y a aucune pourvoyeuse spécialisée
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mais uniquement des pourvoyeuses nourrices. Dans cette colonie les
ouvri€res mangent les larves et leur mortalité est forte : en 15 jours il reste
deux grosses larves sur 21 au départ. Toutes les ouvriéres meurent rapi-
dement, il s’agit donc d’une colonie condamnée, On peut le voir immédia-
tement a la lecture du tableau 21 car on ne retrouve pas les mémes facteurs
que dans les autres colonies.
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L’effectif de la colonie & la sortie d’hibernation n’est donc pas un facte.ur
limitant puisque des colonies comportant cing ouvriéres peuvent produire
des jeunes alors que d’autres de méme taille mais mal structurées (comme
462) n’y arrivent pas.

2. Colonies avec un seul type de larves

On rappelle qu’il s’agit de colonies comportant une vingtaine d’ouvri€res
sortant d’hibernation et une vingtaine de larves.

Les résultats sont portés sur le tableau 20 et les figures 33 a 36.

On observe une différence importante entre les deux types de colonies.

— avec les petites larves, les deux premiers fact?ur§ son? TDF/TRF
puis TDP/TRF. Cela donne trois groupes de Fourrms‘ bien dlﬂ'fare’nmees
pourvoyeuses, ROUrrices et receveuses. Les deux coloaies sont différentes :
la colonie 10 est beaucoup plus active, avec 50 %, de pourvoyeuses, qui
s’alimentent beaucoup sur la proie (RPR) et en ramenent dc?s fragments
au nid (TPR). Les pourvoyeuses, aussi bien que les nourrices peu-vent
dans le nid manipuler ces fragments (TFR) et les donner en nourriture
aux larves (DML); : ‘

— avec les grosses larves, ¢’est TDG qui intervient ‘en facteur 1 et‘permet
de reconnaitre les mourrices de larves. Cela témoigne d’une trés f?rte
attraction de grosses larves : la régurgitation aux grosses larves devient
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TABLEAU 20 & CARACTERISTIQUES DE COLONIES COMPORTANT UNIQUEMENT

DES GROSSES OU DES PETITES LARVES A LA SORTIE D'HIBERNATION

Grosses larves Petites larves
n° 3 17 2 10

Facteur 1 TOF/TDG 45,3% | TRF/TDG agh TOF/TRF 56, 1% | TOF/TAF 47,4%

Facteur 2 TRF~TDR/TDG 24,6% TOF 40% TOP/TRF 35,3% | TOP/TRF 29,%%

Fazteur 3 FMI 14,2% TOR Fh TDR a,5% TCOR 21,5%
% Infermations 24, % 93, 5% 95% 98, &%
Structure
Pourvoyeuses ? 29,2 3] 5 23, 6% 10 50%
Pourv. nourrices 1 31,8%
Nourrices 10 a1, %% 8 36,4% 6 26,8% 6 30%
Receveuses ? 29,2%h 7 31, 8% 10 a72,G% 4 2%

Total 24 22 21 20

Pactivité prédominante de la colonie. Dans ces colonies artificielles on
observe par ailleurs un apport important de nourriture solide qui peut
etre réalisé par les nourrices directement dans la colonie 17 (RPR-TPR),
ou par des ouvriéres receveuses dans la colonie 2. La notion de pourvoyeuse
est donc & nuancer, cela ne concerne pas toujours ’ensemble du flux alimen-
taire puisque dans certains cas des Fourmis nourrices ou receveuses peuvent
s’approvisionner directement en nourriture protéique. Cela se produit
quand la stimulation larvaire est trés forte. On a ici une démonstration

supplémentaire de linfluence du couvain sur I’activité d’approvision-
nement des ouvriéres.

3. Soins au couvain

Le tableau 21 représente les durées d’activité de nourrissage des larves
calculées selon deux critéres : moyenne par larve pour chaque test ou
moyenne par ouvriére nourrice sur I’ensemble des observations. On a été
contraint de calculer les moyennes par larve pour chaque test car les larves
ne sont pas marquées, ainsi on arrive 3 10 données.

Dans les 4 colonies ol ne se trouve qu’une catégorie de couvain, les
grosses larves semblent un peu plus nourries dans I’ensemble des 10 tests
(60 s par grosse larve contre 30 s pour les petites) mais avec une variabilité

énorme qui une differe d’ailleurs pas entre les deux groupes (F = 2,696
s
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et individus de la colonie 17 sur les axes 1et2.
que les autres, toutes les ouvriéres défilent sur deux ou trois grosses larves

seulement. S’agit-il d’un processus adaptatif ? : ’effort est concentré pour
donner des adultes le plus rapidement possible. L’activité de chaque
ouvricre envers les larves est un peu plus importante avec les grosses larves
mais encore une fois avec une variabilité énorme : I’écart-type est plus
grand que la moyenne, la variabilité se retrouve dans les deux groupes
(F = 0,78 non signif. tableau 21).

). En raison de cette grande variabilité la différence des n.10yennes:
n’est pas significative (1 = 1,38) (%). On retrouve ceci sur le graphtl)que izl :
il existe des pics d’activité trés intense envers les gr’o§ses larv;s, eau{frrie;;
moins pour les petites larves. Certaines larves sont d’ailleurs mieux no

non signif.

(®) Le test de Kolmogorov-Smirnov ne donne pas non plus de résultat significatif

= 2).
(KD ) BULLETIN BIOLOGIQUE DE LA FRANCE ET DE LA BELGIQUE 14
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TABLEAU 21

A. LENOIR

. DUREES D'ACTIVITE DE NOURRISSAGE DES LARVES

DANS LES COLONIES A LA SORTIE D'HIBERNATION

1(10 + 2) L {3+ 17) 1 + L ensembles (S3+481449+55+462)
+
petites larves grosses larves 1 | L
seules seules
n= 10 n=20 5
¥ C
35,90 sec 60,25 sec 13,18 sec 57,73 se
?
+ 18,65 + 70,93
par larve/1 test + 28,95 + 47,54 + 18, g
-y P <01
t=1,38
n =239
236,33 sec 280,28 sec 72,30 sec 320,00 sec
1
& + 300,48 + 155,86 + 415,19
par ouvrigre + 265,36 + , o
z .
nourrice/5 tests I F-0,78 n = 36 : <.6D1
+=0,631 |
|

i égori le
Dans les colonies ol coexistent les deux categories d? larves 01'1 a
éne. avec une différence plus accusée (due & la competition
b

méme phénom =19,5,P <.01

entre L et 1) et cette fois significative : 134 5? s par larve '(T o
avec T de Wilcoxon) et 72 a 320 s par nourrice (Z de Wilcoxon = —4,417,

P <.001).

Montagner (1963, p. 155) avait déja signalé que les larves de Paravespula
dans le guépier sont d’autant plus nourries qu’elles sont d? plus g'ran(gc?
taille. Brian (1957, p. 333) observe la méme chose chez Myrmica. 1l a étudié

2000]

1000}

OPETITES LARVES
® GROSSES

Fig. 37. — Activité de nourrissage des larves dans quatre colonies.
D, durée (secondes) N, numéro du test.

TOME cxiii — 1979 — N° 2-3

COMPORTEMENT ALIMENTAIRE ET DIVISION DU TRAVAIL CHEZ Lasius 207

des nids composés de 10 larves de 1°* stade, quatre grosses larves de 3° stade.
En présence de quatre ouvriéres les petites larves ne grossissent pas, il
faut 10 ouvriéres pour obtenir un gain de poids des petites larves. Cela
signifie que ’attraction des grosses larves, proportionnelle & leur poids,
entraine une stimulation des ouvriéres qui peuvent négliger alors les petites
larves. Par la suite Markin (1970) a montré chez Iridomyrmex que Paliment
sucré n’est regu que par 20 % des petites larves au bout de 48 h. Chez
Solenopsis les grosses larves (3° et 4° stade) sont nourries avant les autres
(O’Neal et Markin, 1973). On retrouve la méme différence de traitement
entre larves d’ouvriéres et larves de sexués, au profit des secondes (Plateaux,
1971; Bonavita-Cougourdan et Passera, 1978).

B. INFLUENCE DE L’APPARITION DES JEUNES OUVRIERES

Les larves dormantes se développent rapidement et donnent les premiéres
ouvriéres qui viennent relayer les ouvriéres hibernantes dans I’élevage
des jeunes larves. Celles-ci vont a leur tour donner des ouvrires au bout
de 1,5-2 mois. A cette époque les ouvriéres hibernantes, dont la mortalité

est trés forte, auront pour la plupart disparu et on obtient des colonies
composées uniquement d’ouvriéres nées au cours de la saison.

1. Les colonies étudiées
(@) Avec des ouvriéres hibernantes

— colonie 482 : petite colonie composée de trois ouvriéres hibernantes,
deux ouvriéres de 1 mois et quatre jeunes de quelques jours, suivie sur
cing tests & 3 jours d’intervalle;

— colonie 14 : 12 ouvriéres hibernantes et 14 jeunes de quelques jours
(2 tests).
(b) Avec uniquement des ouvriéres de I’année

Il s’agit de trois colonies dont ’dge des jeunes ouvritres est connu.
On appellera « vieille » ouvriére un individu dont I’Age est inconnu mais
supérieur 2 1 mois au début des expériences

— colonie 23 : 10 vieilles ouvriéres et 13 jeunes suivies jusqu’a 1’age
de 10 jours (5 tests);

— colonie 24 : 11 vieilles ouvriéres et 13 jeunes suivies jusqu’a Iage
de 10 jours (6 tests);

— colonie 22 : 9 vieilles ouvriéres dgées de 2 mois au moins et 10
ouvrieres de 30 a 40 jours (5 tests).
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Dans toutes ces colonies (sauf la colonie 482) les jeunes ouvricres sont
toutes de méme Age car elles ont été introduites ensemble dans la colonie

le jour de leur naissance.

2. Caractéristiques des colonies (tableau 22, fig. 38 4 44)

On retrouve partout en facteur 1 le temps de dons aux Fourmis (TDF)
opposé au temps de réception des Fourmis (TRF), associé parfois au temps
de dons aux larves (TDL). Dans la colonie 482, I’activité de dons aux
larves devient méme primordiale et se trouve en plus forte corrélation
que TDF avec le facteur 1.
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Fig. 38 — Projection des paramétres
et individus de la colonie 482 sur les axes 1 et 2.

Dans la colonie 24 la reine est peu attractive, elle n’est pas nourrie par
les ouvriéres et se rend directement sur la nourriture. L’absence de cohésion
dans le groupe entraine une disparition de I’alimentation des larves, il
s’agit d’une colonie dont la structure est tout 3 fait anormale (voir p. 119).

Dans la colonie 23, au cours des premiers tests, la reine a montré un
comportement de donneuse emnvers les jeunes ouvriéres nouveau-nées,
ce qui explique sa place parmi les pourvoyeuses, mais ce comportement
exceptionnel ne s’est pas reproduit par la suite. Il n’est pas impossible
qu’il s’agisse d’une régression comportementale. La reine, en effet, au
début de la fondation, nourrit ses larves; elle est ensuite remplacée par
les premiéres ouvriéres. On peut penser que les capacités de régurgitation
de la reine ne disparaissent pas complétement et qu’a Poccasion elle peut
recouvrer une certaine activité de nourrice.
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TABLEAU 22 :

CARACTERISTIQUE . DES COLONIES DE 1 AN

Col. u82 : Col

.14

Col.2u’

2u.1

:1 &8 4 jours

2u.2

: 5 3 10 jours

Facteur 1
o : TDF/TDL : TRF/TDF-TDR : TDF/TRF TDF/TRF
eur -
oo IEZ/TDF TDL : TDL TDL : larvesnon nourries
: TDR :Reine non :Reine non nourrie
.nourrie
Total % :
89 % 82,7 % 78,9 % 36,9 %
H e
Structure
Pourvoyeuses n nn,h % 8 30,8 % ) 6 25 %
N 8% 6 5% 7 31,8 %
Receveuses : ot
11 42,3 % 13 54,2 % 13 59,2 %
No ic ; o
urrices S 55,5 % - 19,2 % ) 20,8
. %
Inactives ’
2 7,7 % 2 9,1 %
—_— -— pa— - ’ ’
TOTAL 9 26
2u 22
Col. 22 Col,.23
ol,
. 23.1 23.2
o1 & 4 jours | 5 & 10 jours
Facteur 1 TDIF'/TRE-TDL ; TDF/TRF
‘ -TDL * TRF
Facteur 2 TDR ; P
Facteur 3 TDL/TRF ’ e o
TDL
TOTAL %
96,7 % 80,4 % 91,1 %
Structure
Pourvoyeuses <] 47,6 % 9 39,1 %°
Receveuses 7 36,8 % 6 25,1 :’ li o
Ny i :
ourrices 3 15,8 % 8 ’ : s
ouerices 34,8 %: 5 21,7 %
2 [
TOTAL 19 o
23 23

L . .
réguer gl:/tlailt; (1t951, p. 107) signale que les reines, d’une maniére générale
ent de temps en temps de la nourriture ie :
nps . aux ouvriéres. Ce compor-
:)efent semble tre§ développé chez Iridomyrmex ou Markin (1970, p I1)46)
serve que la reine peut régurgiter aux ouvriéres 52 % d’une ’soiution
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tante, les reines sont capables de s’approvisionner en partie directement.
Ce n’est pas le cas des reines dont la taille dépasse considérablement celle
des ouvriéres, comme chez L. niger. Il semblerait donc que nos observations
traduisent ici une perturbation momentanée de la cohésion sociale, elle est
peut-&tre liée a I'introduction d’ouvriéres nouveau-nées étrangeres.

d’hémolymphe. Dans cette espéce, la ‘reine ,
e nourrir directement quand la colonie .est
duit jamais avec des carences alixpentaues :
de moins de 5 jours (ibid., P- 144). Dar}s nos situations expér;rz;ntﬁz; ‘
la privation alimentaire ne dépasse pas 3 jours. Pour LiMasrtxe ze 1; i.l,npor-
les espéces ot la différence de taille entre reine et ouvriere est P !

. or 40 .
sucrée et 15% d’une s?lutlon
peut aussi sortir du nid et s
trés affamée mais cela ne se pro
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3. Evolution du comportement & I’apparition des jeunes ouvriéres
On a regroupé les résultats de toutes les colonies sur le tableau 23.
La différence n’est pas significative globalement mais indique tout

de méme une tendance qui pourrait &tre vérifiée avec un échantillon

plus important. On peut donc penser que Vapparition des jeunes ouvriéres
n’entraine pas de modification importante du comportement des Fourmis
hibernantes mais accélére légérement leur tendance a devenir pourvoyeuse.

TABLEAU 23 ; COMPOSITION DES COLONIES FORMEES D'OUVRIERES

HIBERNANTES AVEC OLF SANS JEUNES

P i R N Total
¥ hibernantes 72 31 53 156
seules a6, 1% 19,% 34%
¥ hibernantes 31 a 8 10 53
avec jeunes 58, 5% 18, 1% 18,5%
Total 103 4 39 63 209
X2 (sans tenir compte des inactives) = 4,652 P&.10

P : pourvoyeuses

: inactives

o o

: receveuses

N : nourrices

4. Evolution individuelle

On a porté sur le tableau 24 les différents types d’évolution du compor-
tement de 25 ouvriéres hibernantes a P'apparition des jeunes ouvricres.

TABLEAU 2% : EVOLUTION DU COMPORTEMENT D'0UVRIERES

HIBERNANTES A LTAPPARITION DE JEUNES OUVRIERES

Avec des jeunes ouvrizres
P R N
. s P 12 a 13
Quurieres
hibernantes R 3 3 1 7
seules N 3 2 5
25
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Qn a donc 17 Fourmis sur 25 qui conservent le méme comportement
soit 68 9, quatre receveuses se spécialisent en pourvoyeuses ou nourrices’
quatre_: Fourmis deviennent receveuses. Il n’y a pas de passage pourvoyeuse,
nourrlce‘ ou P'inverse. Quand on sait que le type receveuse n’est pas trés
caractérisé dans nos conditions expérimentales, on peut conclure i une
grande stabilité du comportement qui confirme les faits ¢noncés plus haut :

— quelques receveuses deviennent pourvoyeuses (12 %);

— quelques nourrices deviennent receveuses (12 %).
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Cette évolution concerne au maximum un quart des Fourmis.

5. Mortalité des ouvriéres

Elle est trés forte parmi les vieilles ouvriéres hibernantes et dans les
conditions d’élevage au laboratoire elle atteint pratiquement toujours
100 % dans les 2 mois qui suivent la sortie d’hibarnation alors qu’elle
est trés faible pour les jeunes ouvrieres. Les ouvriéres hibernantes de
Tapinoma semblent un psu plus résistantes mais la mortalité est tout de
méme considérable : 70 % en 6 semaines (8,5 % pour les jeunes en 3a4
semaines) (Lenoir, 1979). La fragilité des vieilles ouvriéres a déja été montrée
chez les Myrmica par Weir (1958 b) : aprés 34 jours de jetine le taux de
survie des pourvoyeuses agées est de 6 9 contre 89,2 % pour les nourrices.
Les ouvriéres hibernantes de cette espece meurent au cours de ’année
(Brian, 1951). Les ouvrieres de la partie distale des pistes de Formica sont
plus vieilles et ont une mortalité plus forte que celles de la partie proximale
(Rosengren, 1977). Chez I’Abeille il est bien connu que la mortalité des
butineuses est plus importante (Sakagami et Fukuda, 1968). Ce phénoméne
est lié 2 deux causes qui s’ajoutent : lactivité dans le milieu extérieur est
dangereuse (méme dans les conditions de laboratoire : fuites, écrasement
lors des manipulations...) et surtout la sénescence. 1 est fort possible que
que la perturbation entrainée par le marquage ait un effet plus néfaste
chez les individus agés. Chen (1937) a montré par exemple que les leaders
de Camponotus sont trés sensibles 4 un empoisonnement a DI’éther et
au chloroforme.

C. LES FLUX DE NOURRITURE (en fonction de la durée totale des échanges).

La reine est nourrie de maniére trés variable depuis moins de 19
jusqua 50 % du flux de nourriture, sauf dans certaines colonies ol elle
a au contraire un comportement de donneuse.

L’alimentation des larves représente dans la plupart des cas au moins
20 % du flux et peut atteindre 80 %. Dans les colonies comportant un seul
type de larves, la variabilité est faible : 30 & 31 9% pour les petites larves,
55-60 %, pour les grosses larves, cela confirme par ailleurs que les grosses
larves sont plus attractives que les petites larves et sont nourries proportion-
nellement plus que tous les autres éléments de la colonie.

1l apparait aussi que la variabilité entre colonies est énorme. Il est
absolument impossible de comparer des valeurs d’une colonie a lautre.

Cela provient des nombreuses sources de variabilité : nombre d’ouvriéres,
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de, I}ombre de larves, état physiologique de la colonie, etc. L’analyse des
onnées permet heureusement de faire ressortir les comportements fonda-
mentaux en dehors des statistiques classiques.

D. L’ENTREE EN HIBERNATION

Les colonies deviennent progressivement inactives, dans nos conditions

2L b3 7
d’élevage a température constante, vers la mi-octobre. On a pu I’observer
sur deux exemples :

t:4 la co_lonle 11, fondation de I’année, comportant encore deux reines
e ouvriéres. On.a reconnu trois pourvoyeuses (soit 21,5 %). Toutes les
autre§ Fourmis stationnant sur le couvain. C’est une colonie qui manifeste
d¢s signes d’entrée en hibernation;

— la colonie 48 A, fondation de 1 an, composée de 48 ouvriéres parmi

n d ( 1’2 /O)‘

' Si I’on cor.npare ces données avec la moyenne des fondations de 1 an
il y a une différence trés marquée (tableau 25). ,

TABLEAU 25: COMPARAISON DE LA STRUCTURE DES FONDATIONS EN

ACTIVITE ET D'UNE COLONIE ENTRANT EN HIBERNATION

Pourvoyeuses | hourrices
Receveuses
Total fondations 50 95 146
actives d'un an 34,2 % 65,8 % X2 (Yates)
= 15,161
asA 2 46 48 P < .001
a,2 9% 55,8 %

2 ox e .
Le‘ ,x ‘tres s1.gmﬁ'cat1f montre bien que la chute d’activité de la colonie
est liée & la disparition du comportement de pourvoyeuse : 4% au lieu
* )

o . .
de 34 9. Les nourrices continuent de s’occuper des larves mais celles-ci
sont peu turgescentes.

”L-’entrée en hibernation se produit donc spontanément dans des conditions
d’élevage constantes. La colonie présente un cycle d’activité ann;lel qui
dure en moyenne 3 mois au laboratoire. A la fin de ce cycle la reine cesse
de .po.ndre, les ouvriéres deviennent inactives pour la plupart, les larv\es
m’algljls‘sent et se recroquevillent. Plateaux a étudié en détai’l ce cycle
d’activité annuel chez Leptothorax nylanderi (1970).

BULLETIN BIOLOGIQUE DE LA FRANCE ET DE LA BELGIQUE




216 A. LENOIR

Par ailleurs le transport vers le nid se réalise grice aux pourvoyeuses
encore actives.

III. Le nombre de pourvoyeuses en fonction de la taille de la colonie

On a vu que le pourcentage de pourvoyeuses est trés variable selon
la taille de la colonie. Aussi avons-nous décidé d’étudier les pourvoyeuses
de colonies de plus grande taille.

TABLEAU 26 : NOMBRE DE POURVOYEUSES DANS 5 COLONIES D'EFFECTIF IMPORTANT

Effectif Pourvoyeuses Biomasse

n® colonie ouvrigres Nb % mg
a4A aolit 138 25 18,8% 350
sept. 130 14 10, &% 295

55 aalt 60 10 18,7% 178
sept. &0 g 15 170

59 aolit 52 7 13, 5% 157
sept. 55 8 14,5%h 152

75 - ao(t 75 18 24% 273
sept. 80 23 28,8 231

22 aolt 54 22 40,7%% 230
sept. a0 1 27,5% 142

Total 744 148 19,9%

On a choisi cing colonies comprenant de 50 & 140 ouvricres et de
nombreuses larves le plus souvent. On appellera ici pourvoyeuses les
Fourmis qui viennent s’alimenter dans le milieu extérieur du nid représenté
par une boite ajoutée au tube d’élevage (au contraire des colonies précé-
dentes ou le milieu extérieur est simplement extrémité du tube). Pour cela
toutes les Fourmis sont marquées individuellement lors de leur premiere
sortie et observées pendant huit tests de 2 h en trois séries : 22, 24, 26,
28 et 30 aofit 1976 puis 9 et 10 septembre et enfin le 21 septembre. Entre
temps on observe tous les jours la boite extérieure pour marquer les nouvelles
exploratrices eventuelles. Les résultats sont portés sur le tableau 26.
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Biomasse
mg e Colonies avec boite extérieure
] Lasius Higer
[o 2 4 tube uniquement
*=Données de BARONI URBANI  Camponotus ZEthiops
1000 *

* *

100}

50. o0 o

O
[ole'e}

5 10 15 20 25
Nombre total de pourvoyeuses

Fig. 45. — Corrélation entre le nombre total de pourvoyeuses et la biomasse. Colonies
avec boite extérieure : y = 2,086 + 0,016 x, r = 0,805, P < .01. Colonies avec tube

uniquement : y = 1,448 + 0,025 x, r = 0,909, P < .01. Données de Baroni-Urbani :
r = 0,149 non significatif. )

On constate que le nombre de pourvoyeuses (Fourmis qui sortent
s’alimenter au moins une fois dans le milieu extérieur) est 4 peu prés
stable entre 10 et 30 9 (moyenne globale 19,9 %) avec une exception 2
40 9. En réalité le nombre de pourvoyeuses n’est pas lié uniquement au
nombre de Fourmis mais a la biomasse totale du nid comme on peut le
voir sur la figure 45. Il existe une corrélation trés forte entre le nombre
de pourvoyeuses et la biomasse, appréciée par estimation en attribuant
une valeur moyenne aux divers éléments de la colonie (la reine 15 mg, une
ouvriére et un cocon 2 mg, une grosse larve 1 mg, les larves de premier

stade et les ceufs 0,1 mg). En coordonnées semi-logarithmiques on obtient
une trés forte corrélation (r = 0,805, P <.01).

Ce résultat confirme les expériences de Baroni-Urbani et coll. (1978, p. 28)
chez Camponotus aethiops. Cependant les groupes utilisés par ces auteurs
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ne comportaient pas de reine et parfois pas de couvain, le pourcentage
de pourvoyeuses est alors trés important car la cohésion sociale est réduite,
fes ouvriéres quittent plus facilement le nid, ce qui n’est pas le cas dans
les colonies avec reine. Cela expliquerait I’obtention par ces auteurs de
certains chiffres anormalement élevés de pourvoyeuses. On a porté sur
le graphique 45 les données de Baroni-Urbani pour les colonies comportant
moins de 30 pourvoyeuses, et la droite de tégression correspondant a
’ensemble des points. Dans la mesure out les Camponotus pésent beaucoup
plus lourd que les Lasius, il est normal que les deux droites de régression
soient décalées : il y aura le méme nombre de pourvoyeuses pour des
biomasses différentes. Si la corrélation biomasse/pourvoyeuses est valable
globalement pour les 10 colonies étudiées par Baroni-Urbani par contre
pour les biomasses faibles il y a une désorganisation sociale importante
qui entraine la disparition de la corrélation (pour les sept points 7 = 0,149,
non significatif).

Cette corrélation se refrouve dans nos expériences pour les colonies
de petite taille pour lesquelles on a noté le nombre total de pourvoyeuses
(r =0909, P <.01). La droite de régression est pratiquement paralléle
3 celle que ’on obtient pour les grosses colonies.

La relation entre le nombre de pourvoyeuses et la biomasse est relati-
vement peu copnue. Certains auteurs ’ont préssentie sans aller jusqu’au
bout de leurs observations. Kondoh (1968, p. 133) par exemple observe
chez F. japonica une corrélation entre le nombre d’ouvriéres pourvoyeuses
et la quantité de couvain. 1l est en effet admis couramment que les larves
augmentent Pactivité des pourvoyeuses (voir revue, page 123). 1l existe
un rapport optimal entre le nombre d’ouvriéres et le nombre de larves
pour I'élevage de couvain (Brian, 1953). Cependant le couvain n’est pas
le seul facteur; les jeunes ouvriéres peuvent stimuler ’activité des vieilles
(Schneirla, 1938), la biomasse totale de la colonie est donc le meilleur

indice pour prévoir les besoins alimentaires nécessaires a la colonie.

1IV. Récapitulatif et discussion

Les colonies ont été regroupées en guatre catégories en fonction de
leur stade de développement (tableau 28);

_ 3 la fin du premier été;

— 3 la sortie d’hibernation (uniquement des ouvriéres hibernantes);

— au cours de la 2° saison (colonie de 1 an, maximum 40 ouvriéres

d’age vari€);
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I ] g 2 I ’ I

] rqu
]eS I ourmis du. Illlllell eXtel 1eur.

1. LA NOTION DE POURVOYEUSE

{Xu paragraphe précédent on a appelé « pourvoyeuses » les Fourmi
g:l :orttent s’appfrovisionner au moins une fois sur la nourriture au C(Y)IIT::
s tests successifs. Cela ne correspond pas forcé 3 scialisati
de cc?s Fqurmis telle qu’elle a été gcudiés dans lC:smaelitreas lgfoiﬁs: 'lahsatil’t('] :
des lndlv‘ldu.s peuvent sortir quelquefois, se nourrir un peu, et e’ en'el'ef
ne pas distribuer la nourriture. Il y a toujours plus de Fourr;zis u? sreat s
que de p'ourvoyeuses spécialisées dans I’approvisionnement et la c‘l]istril()) ”:”t
de nourriture. Lewis et coll. (1974) signalent chez Atta cephalotes que Lll3l ‘1”
des pou.rvoyeuses ne sont pas chargées au retour. Chez Lasiusqni IA
proportion de pourvoyeuses spécialisées par rapport au nombregi;ti
de pourvoyeuses est de 62 9 pour les colonies 4 la sortie d’hibernatioz

5

65 % pour les colonies de 1 an, et 58
, 3% pour 1 i &
stable et pratiquement de 2 sur 3. P ® colonie 26, done trés

Ainsi la notion de pourvoyeuse est-elle & préciser. Les nombres d
pourvoyeuses (au sens large de Fourmi du milieu extérieur) sont o ’e
dans la colonne de gauche du tableau 28. Dans nos condition por’te's
menta%les elles représentent 35 & 75 % de leffectif total pour less eXP?“'
colonies. Pour les grosses colonies on observe une différence sur Bt
?ntre. la colonie 26 et les autres : en moyenne 20 % dans l;as cin prelllaf}te
etudlé.es (tableau 26) et 45 %, dans 26 (tableau 28)? Si.l’on re (?rtco ar Io
grz.iphlque 45 le nombre total de pourvoyeuses de la colonie 56 oe Slur .
chiffre Fle' 750 mg pour la biomasse, or elle était environ de ZI;O]t N
Cette dlifference importante s’explique par le dispositif expérimental tlmg
la colonie 26 a été testée dans un tube d’élevage uniquement -lesu [tlse’
grosses cfolonies avec une boite ajoutée comme milieu extérieur c;il se ta ouve
la ’nourrlture. Il est beaucoup plus facile d’aller jusqu’a ’extrémité d r(zu:)e
d’élevage probablement saturé en odeurs (colonie 26) que de sorti;l du .
une boite. On a souvent observé des Fourmis qui s’avancent jus ar‘l"s
I’orifice du tube et ensuite font demi-tour. HreE SRR

_;a comparaison du pourcentage de pourvoyeuses dans ’ensemble des
nids en tube et des nids avec milien extérieur est trés significative. On a en
) - . - ’
moyenne 62 9, de Fourmis qui vont jusqu’a I’extrémité du tube et 20 %

[
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ui s’aventurent dans une boite extérieure au tube (tableau 27, P <.0l).

ela explique que les deux droites de régression du nombre de pourvoyeuses
ar rapport 4 la biomasse ( fig. 45) soient ’'une au-dessus de l'autre.

TABLEAU 27 : COMPARAISON DES POURCENTAGES DE POURVOYEUSES

(rombre total)

% pourv. Effectif
Nids en tube 61,86 % 312
€= 13,306 P<.0D%
Nids avec milieu
extérieur 19,8 % 744

Données bibliographiques :

Chez trois espéces de Formicines (F. fusca, F. exsectoides et Camponotus
herculeanus) les pourvoyeuses ne représentent jamais plus de 20 9, de la
population (Ayre, 1962). Chez Pogonomyrmex badius (Golley et Gentry,
1964) et Camponotus nylanderi (Baroni-Urbani, 1965) cela ne dépasse
pas 10 %,. Certains auteurs comme Lewis et coll. (1974) trouvent 6 %, chez
Atta cephalotes mais par rapport au nombre total d’individus de la colonie
(ouvriéres + larves). Il semble donc que les pourvoyeuses représentent
une minorité d’ouvriéres dans la colonie. C’est probablement le cas général
chez les Formicines qui ont une alimentation essentiellement liquide associée
3 une activité trophallactique importante (Stradling, 1978). Cet auteur
avait montré en 1970 qu’il fallait prélever des ouvriéres dans le nid (ce qui
est facile pour des colonies installées sous une pierre) pour avoir une esti-
mation correcte de la population par la méthode marquage-recapture.
Quand on se contente de marquer des pourvoyeuses on aboutit & une
évaluation trés sous-estimée. Baroni-Urbani et coll. (1978) ont émis I’hypo-
thése que toutes les ouvriéres, y compris les nourrices, peuvent sortir du
nid pour aller sur une proie placée a proximité immédiate du nid.
Les résultats expérimentaux sont probablement faussés par ’absence de
couvain et de reine. On n’a jamais observé un tel phénomene méme dans
les colonies composées de Fourmis hibernantes qui sont trés facilement
pourvoyeuses et oll quelques nourrices peuvent sortir pour ramener des
fragments de proies (voir page 198), mais il reste toujours des nourrices
sur le couvain.
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2. LA STRUCTURE DES COLONIES

El]e.est trés stable, que ce soit une jeune fondation ou une colonie ayant
Eieja hiberné. La représentation par 1’analyse des correspondances abzutit
a unfa‘ sorte de triangle dont le sommet est représenté par la reine, et des
ouvr.lere‘s non spécialisées qui sont simplement receveuses qui ;,)euvent
aus:ﬂ s?lgner le couvain et le nourrir un peu. Ensuite n01;s avons de
cateégories d’ouvriéres spécialisées : les nourrices et les pourvo eusux
Ala sor.tie d’hibernation on trouve des pourvoyeuses capables de Isllouriisl"
le couvain. Avec I’'augmentation de la taille des colonies on trouve de bl
en plus d’individus intermédiaires. Chaque individu a une place rci"lfs
et particuliére dans la structure polyéthique de la colonie. e

3. LA COMPOSITION DES COLONIES (tableau 28)

2 4 4
Le x* calculé sur I’ensemble des quatre groupes de colonies indique

u_n.e grande héte":rogénéité (P <.01), on peut donc affirmer que la compo-
sition des colonies est variable selon les groupes.

La comparaison case par case permet de voir les faits suivants

— {l y a peu de différences entre les colonies au cours du 1°F été et |
c.ol,omes de 1 an (aucun ¢ significatif) : 30-35 % de pourvoyeuses s écizS
lisées, 17-20 9, de nourrices, 43-45 % de receveuses et 1 4 4 % d’ina(I:)tives—
Pour cette raison elles ont été placées 'une au-dessus de l’;utre dans l.
tableau 28, et on les considérera comme un seul’ groupe par la suitee':

— le Pourcentage de pourvoyeuses est significativement plus élevé dan;
les colonies 4 la sortie d’hibernation que dans les autres (e = 2,416, P <.01)
Fle méme les proportions de nourrices et de receveuses sont, pra,tiquer.neng
inversées (¢ = 3,284 pour les nourrices et 4,938 pour les receveuses, P < 01);

— dans: la colonie 26 il y a moins de receveuses (¢ = 2,258, P < 01)
et plus d’inactives (¢ = 5,567, P < .0l). ’ .

On a donc :

— pour .des colonies de petite taille (moins de 40 ouvriéres d’age varié)
une répartition des ouvriéres trés stable, prés de la moitié des ouvriéres’
(43-45 %) sont peu spécialisées et simplement receveuses;

- ala soFtie d’hibernation une structure assez particuliére avec une augmen-
tation trés importante des ouvriéres spécialisées au détriment des receveuses :
p.rés de la moiti€ de pourvoyeuses (46 %) et 34 % de nourrices. Les ouvriéres.
hlberr}antes sont de bonnes pourvoyeuses ou de bonnes nourrices. la
colonie est préte pour un ¢levage intensif de larves, 74 % des Fourmis \:ont

BULLETIN BIOLOGIQUE DE LA FRANCE ET DE LA BELGIQUE 15




222 A. LENOIR

TABLEAU 28A COMPOSITION DES FONDATIONS A DIVERS STADES

DE DEVELOPPEMENT

(tableau récapitulatif)

Total Pourv. Nourrices |Receveuses | Inactives Effectif
pourv. |spécialisées total
Sortie hibernat® | 116 72 53 31 N 156
5424 % 4,4 % 46,1 % 34 9% 19,9 %
ler éte a1 27 13 34 1 75
6a32% 54,7 % 36 % 17,3 % 45,3 % 1,3 %
1 an non noté | 60 37 78 6 181
9a35°% 33, 1% 20,4 % 43,1 % 3,3 %
Colonie 26 36 21 19 24 17 81
81 % 44,4 % 26 % 23,4 % 29,6 % 21 %

%2 = 78,248 9 d.1. P<.,.01
(Correction de Yates car 12,5% des cases avec effectif

calculé ¢5)

TABLEAU 28B : COMPARAISON DES POURCENTABES AVEC L'ECART REDUIT

Total Pourv. Nourrices Receveuses| Inactives

pourv. spécialisées

Sortie hibernation

3,003%%* 2,416%% 3,284%% || 4,938%*
1er été -
0,438 0,571 0,329
1 an 1,276 J ¥ 1,354 0,763 ,250%¥* 5,567%*
Colonie 26 -

#xsignificatif & P .01
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d’ailleurs chercher directement une partie au moins de leur nourriture, c’est
le nombre le plus élevé que l'on ait observé (avec les colonies 1°F été
g = 3, P <.01). On a signalé page 203 que les nourrices de ces colonies
peuvent assurer directement une partie de I’approvisionnement protéique
de la colonie. L’hibernation semble entrainer une modification physio-
logique des ouvriéres. Kondoh (1968, p. 132) a observé que les ouvri€res
hibernantes de Formica japonica sont corpulentes avec du corps gras trés
développé dans le gastre et des capacités de stockage réduites dans le jabot,
la trophallaxie disparait dans I’aggrégat des Fourmis hibernantes peu
actives. Par la suite le corps gras se résorbe chez les pourvoyeuses pour
laisser la place au jabot. On ne sait pas si ce phénoméne se retrouve chez
L. niger, dans Uaffirmative il est assez extraordinaire de voir qu’en 10 a 15
jours les Fourmis deviennent d’excellentes pourvoyeuses. On sait d’autre
part que les Formica rufa ont des glandes labiales et pharyngiennes nettement
turgescentes 4 la sortie d’hibernation (Bausenwein, 1960). Ces glandes
servant A I’alimentation des larves, il n’est pas étonnant que ces Fourmis
soient de bonnes nourrices. En déphasant les cycles respectifs du couvain
et des ouvriéres, Passera (1969) et Plateaux (1971) ont montré que la capacité
trophique des ouvriéres variait au cours de 1’année, elles sont dans des
conditions physiologiques optimales aprés le repos hivernal (revue de
Delage-Darchen, 1977);

— quand la taille de la colonie augmente il n’y a pas de différence quant
au pourcentage de pourvoyeuses (total ou spécialisées) et de nourrices,
par contre un certain nombre de receveuses deviennent inactives.

4. Variabilité intercolonies

Elle est trés importante comme on 1’a vu tout au long de ce chapitre.
Brian avait signalé en 1956 que chez M. rubra I’'on peut définir un pour-
centage caractéristique de nourrices pour chaque colonie, variant de 50
a4 70 % (colony characteristic value). Plateaux (1971) affirme lui aussi que
toutes conditions d’élevage étant identiques, il existe des colonies de
Leptothorax ol les ouvriéres sont de bonnes éleveuses et d’autres ou elles
ne le sont pas. Les fondations d’Atta ont, a 4ge équivalent, des activités
de découpage de feuilles trés variables (Prado, 1973). La variation spatiale
peut étre aussi comportementale. Chez les Fourmis moissonneuses du désert,
Went et coll. (1972) signalent deux maniéres d’extraire la graine de 'invo-
lucre suivant les nids (Veromessor). Whitford (1976) a découvert chez une
autre espéce de moissonneuse (Pogonomyrmex rugosus) deux types de
colomies : certaines pratiquent une recherche de nourriture en groupe et
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d’autres individuellement, cet auteur pense & une caractéristique génétique
de la colonie. C’est probablement faux car Rissing et Wheeler ont montré
en 1976 qu’il s’agit tout simplement d’une adaptation aux conditions du
désert : quand les graines sont nombreuses les Fourmis forment des colonnes
si les graines sont rares elles patrouillent isolément ! (page 141).

De véritables habitudes « culturelles » semblent exister chez les Fourmis
rousses. Les colonies copnstruisant leur déme avec des aiguilles de Pin
refusent les aiguilles de Sapin et inversement (Krausse, 1928 in Raignier,
1952, p. 128). La modification des habitudes nécessite beaucoup de temps :
Pavan (1963) a transplanté des colonies daps un biotope différent, elles
ont refusé pendant 5 ans d’utiliser le nouveau type d’aiguilles.

Ataya (1977) a peut-étre trouvé un nouveau type d’habitude puisqu’il
semblerait (sous réserve de confirmation sur un plus grand nombre de nids)
que le comportement nécrophorique soit différent selon Porigine de Ila
colonie : les ouvriéres des nids installés dans des branches mortes rejettent
leurs cadavres dans des galeries abandonnées. Ces habitudes se conservent
en élevage artificiel au laboratoire. ,

Quelle est I'origine de cette variabilité? On a vu plus haut que certains
auteurs s’interrogent sur l’existence d’une variabilité génétique entre
souches (par exemple Delage-Darchen, 1977, p. 527). La structure d’age
de la société me parait trés importante. Cammaerts-Tricot (1974) a observé
que la composition des colonies de Myrmica variait énormément. Stumper
avait signalé que le contenu moyen du réservoir de la glande 3 poison des
Formica variait selon les colonies (in Raignier, 1952, p. 176) et cela pourrait
s’expliquer par des pyramides d’age différentes. La reine peut avoir aussi
une influence importante : on a vu (page 96) que la capacité des femelles
a pondre une nouvelle colonie était trés variable.

Si PPon reprend la théorie du Superorganisme presque abandonnée aujour-
d’hui (voir Wilson, 1971, p. 317) on peut confirmer une des caractéristiques
du Superorganisme : les colonies sont aussi différentes entre elles que
le sont les organismes.

Conclusions du chapitre IV

On a étudié des fondations a divers stades de développement. La structure
sociale de ces petites colonies est trés stable, elle peut se représenter par
une pyramide dont le sommet correspond aux receveuses (avec la reine qui
est un individu receveur par excellence). De part et d’autre on trouvera
les pourvoyeuses et les nourrices, avec des intermédiaires.
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C’est dans les colonies 4 la sortie d’hibernation que se trouve le plus fort
taux d’individus spécialisés : prés de 80 9. On a observé dans ces colonies
des Fourmis pourvoyeuses et nourrices 2 la fois, qui s’occupent de ’alimen-
tation des grosses larves. Celles-ci sont trés stimulantes et captent une
grande partie du flux alimentaire. A la sortie d’hibernation les colonies
sont prétes pour un élevage intensif des larves. A I’apparition des jeunes
ouvriéres, les Fourmis hibernantes ne modifient pas de maniére sensible
leur comportement, elles sont un peu plus nombreuses & &tre pourvoyeuses.
Les jeunes étant surtout receveuses, on trouve en été prés de 50% de
receveuses dans les colonies. La mortalité des ouvriéres hibernantes est
trés forte, elle atteint 100 9, dans les 2 mois qui suivent la reprise d’activité.

A P’automne P’entrée en hibernation se produit spontanément, I’approvi-
sionnement et I’activité trophallactique cessent presque complétement.
Le comportement de transport du ceuvain vers le nid demeure a son niveau
habituel malgré la chute d’activité générale.

On a enfin mis en évidence I'importance du dispositif expérimental.
Dans les nids avec boite extérieure 20 % des Fourmis sont pourvoyeuses
alors que ce nombre est beaucoup plus élevé si le nid se limite au seul
tube d’élevage. Dans tous les cas le nombre de pourvoyeuses est en
corrélation avec la biomasse de la colonie.

Aprés cette étude des fondations a divers stades de développement
(que I’on pourrait appeler étude longitudinale des colonies), on va aborder
le polyéthisme sous I’angle de I'individu et tout d’abord en fonction de
Pdge (étude longitudinale individuelle).

CHAPITRE V

ONTOGENESE DU COMPORTEMENT ALIMENTAIRE
ET INFLUENCE DE L’EXPERIENCE PRECOCE

Dans les chapitres précédents on n’a pas pris en compte 1’age des Fourmis.
Il s’agit d’un facteur important qui est responsable du polyéthisme d’dge.
On va tout d’abord décrire 1’évolution du comportement en fonction de
I’4ge chez Lasius. A I'aide de quelques expériences on essaiera ensuite de
montrer 'influence de 1’expérience précoce sur le comportement alimentaire
et les soins au couvain.

I. Ontogenése du comportement alimentaire
A. BIBLIOGRAPHIE SUR LE POLYETHISME D’AGE

Le polyéthisme d’4ge a fait I’objet de nombreux travaux qui ont été
analysés dans la bible du myrmécologue « Insect societies » de Wilson (1971)
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déja citée de nombreuses fois, et qui est venu renouveler P'ouvrage de
Wheeler (1910) « Ants, their Structure, Development and Behaviour » réédité
pour la 14¢ fois en 1965 !

Parmi les travaux récents sur le polyéthisme d’4ge on ajoutera
* sur les Fourmis : :

— Myrmica : Brian, 1974; Cammaerts-Tricot, 1974, 1975; aerts-
Tricot et Verhaeghe, 1974;

— Pheidole : Wilson, 1976 b;

— Formica groupe rufa : Higashi, 1974; Rosengren, 1977;

— Tapinoma : Lenoir, 1979;
* sur les Abeilles :

— Halictes : Litte, 1977;

— Apis : Pichon et coll., 1977, qui ont montré que la sensibilité olfactive
augmente avec I’dge.

1. La reconnaissance de I’dge

La technique la plus simple consiste 2 utiliser, pour les espéces o c’est
possible, les différences de pigmentation des ouvriéres, qui permettent un
classement en catégories. Chez Myrmica, les auteurs en ont reconnu cing
ou six. Cammaerts (1977 @) a montré par une étude trés rigoureuse sur le
terrain que ces catégories correspondent parfaitement aux diverses classes
d’age. La pigmentation est trés lente puisque la teinte 5 est atteinte par
les Fourmis seulement au bout de 2 ans. Chez Pheidole dentata, la pigmen-
tation est beaucoup plus rapide, Wilson (1976 b) a distingué 6 teintes dont
la derniére est atteinte 3 1’4ge de 18 jours (vérifié avec 21 ouvriéres seulement).
Chez les Formicines, la pigmentation est encore plus rapide, il faut donc
avoir recours au marquage individuel ou au marquage de groupe. Certains
auteurs ont utilisé I'usure des mandibules comme indice de ’age. Il semble
que ce soit Michener et coll. (1955) qui lutilisent pour la premiére fois
chez les Halictes (Lasioglossum), on retrouve cet indice dans le travail
de Litte (1977) sur Halictes ligatus. Higashi (1974 et 1976) a appliqué
cette méthode 3 la Fourmi F. yessensis et reconnu quatre classes d’age.

La relation dge-usure des mandibules n’est pas forcément trés simple
car certaines tAches peuvent entrainer une usure importante des mandibules,
chez les Atta par exemple, les média sont coupeuses de feuilles, et leurs
mandibules s’émoussent rapidement.

Otto (1958) avait déterminé I’dge par I’état de développement des ovaires,
mais ceux-ci régressent au moment du passage dans le milieu extérieur,
et il devient impossible de donner un 4ge précis aux pourvoyeuses agées.

{ TOME CXil — 1979 — w° 2-3
13

COMPORTEMENT ALIMENTAIRE ET DIVISION DU TRAVAIL CHEZ Lasius 227

2. Quelques exemples chez les Fourmis

Il n’est pas question de reproduire ici tous les travaux-sur le polyéthisme
d’4ge, ce qui occuperait au moins une dizaine de pages, mais on fera un
résumé succint : '

— chez Myrmica, Weir (1958 a, b) a distingué trois types : nourrices,
domestiques et pourvoyeuses en comparant les pourcentages de temps
passé sur le couvain, & proximité du couvain et a 1’écart du couvain,
Pefficacité dans 1’élevage du couvain, et enfin I’activité de construction.
Brian (1974) a classé les ouvriéres sur la base du rapport de temps passé
sur le couvain et a 1’écart du couvain en nourrices (rapport < 2), pour-
voyeuses (<< 0,5) et intermédiaires (0,5 << << 2). Les nourrices stationnent
souvent sur le couvain, 1échent et alimentent les larves, machent les proies.
Les pourvoyeuses ne restent pas sur le couvain, explorent le milieu extérieur
et collectent la nourriture. Les ouvriéres pales sont nourrices, les sombres
sont pourvoyeuses ou intermédiaires, mais il y a des exceptions. Brian
pense que les intermédiaires correspondent aux domestiques de Weir. Ces
Fourmis représentent une réserve disponible de pourvoyeuses;

— chez Tapinoma nous avons montré (1979) que ’on retrouve a peu
prés la méme structure avec trois groupes, et on a proposé d’appeler les
intermédiaires pourvoyeuses intermittentes. Les Fourmis ne deviennent

pourvoyeuses, dans les conditions du laboratoire, qu’a ’dge de 1 mois
environ;

— chez Formica, Otto (1958) a fait une étude trés précise dont certains
aspects sont signalés par ailleurs. L’évolution en fonction de I’Age est la
suivante :

+ pendant les tous premiers jours, les ouvriéres sont trés peu actives
mais sont capables de procéder a la toilette et de prendre la bonne position
pour se laisser transporter;

+ a 3 jours elles acceptent les régurgitations;

-+ ensuite elles s’adonnent au service intérieur (Innendienst) : soins au
couvain et a la reine, aux autres ouvriéres, transport des proies dans les

‘chambres et entretien du nid. Il existe une certaine tendance des individus

a se spécialiser dans une ou deux tiches, bien que la majorité soit capable
d’effectuer toutes les tiches;

+ a partir de 45 jours en moyenne, et aprés avoir passé quelques jours
a l’entrée du nid, elles sont affectées au service extérieur (Aussendienst)
pour la recherche de nourriture (pucerons-chasse) ou a la construction
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(creusement ou transport de matériaux). Dans la recherche de nourriture,
chaque ouvriére a tendance a se limiter & une certaine zone du territoire
(prouvé simultanément par Dobrzanska en 1958, repris ensuite par
Rosengren en 1971). Higashi (1974) a présenté un modéle intéressant du
polyéthisme chez F. yessensis, intégrant le facteur taille (page 186).
Rosengren (1977) a observé une répartition entre la partie distale et la
partie proximale des pistes au iﬁg:ps. Les Fourmis que I’on retrouve
a Pextrémité des pistes sont plus fidéles a leur piste (83 % contre 67 %)
et d’une année sur 1’autre (87 %, contre 10 %), ont une réaction positive
a la lumiére & basse température (43 9, contre 19 %), et présentent une
mortalité plus forte. Les ouvriéres recrutées sur une source de nourriture
sucrée au printemps ont une fidélité trés basse a la piste (22 9 seulement).
Ainsi les ouvriéres des groupes proches et les ouvriéres recrutées seraient
intermédiaires entre les ouvriéres du service intérieur et les vieilles ouvriéres
(« veterans » et « pionneers ») des longues pistes.

Il ressort de tous ces travaux un certain nombre de traits généraux :

— chaque catégorie de comportement social ou individuel est affectée a
quelque degré par I’dge (Wilson, 1971, p. 164). Certains comportements
fondamentaux semblent faire exception a cette régle. C’est le cas du trans-
port d’objets (proies, matériaux) ou de couvain. La phase initiale du
transport d’objets chez T. caespitum existe dés la naissance d’une maniére
trés stéréotypée, le facteur apprentissage intervient dans 1’orientation pour
le transport de cet objet (Dobrzaniski et Dobrzanska, 1975). Chez Tapinoma,
le transport de couvain en situation de stress existe dés le 1°F jour et s’amé-
liore rapidement, au 3¢ jour tout le couvain est transporté. C’est la continuité

‘ dans Peffort qui fait défaut (Meudec, 1976). Les résuliats des auteurs
concordant, on peut penser que chez certaines espéces les schémes moteurs
correspondant aux transports sont ajustés d’emblée, ’expérience vient ensuite
moduler ’activité individuelle, donc I’4ge est secondaire pour la réalisation
du comportement. Ce n’est pas une régle générale : la manipulation de
matériaux chez les Formica est soumise 3 une période d’apprentissage par
essais et erreurs (Dobrzanski, 1971);

— la répartition en catégories d’age selon des critéres choisis subjecti-
vement par les chercheurs (v compris dans notre travail de 1979 sur
Tapinoma), entraine des différences d’appréciation. Ainsi la construction
est classée comme activité intermédiaire (Weir, Dobrzanska) ou de service
extérieur (Otto). Le rapport utilisé par Brian permet de classer les ouvriéres
en trois catégories, mais la répartition des individus est unimodale. En
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réalité pour décrire I’évolution du polyéthisme en fonction de I'dge, il
faut utiliser un grand nombre de critéres; avec un seul critére on obtiendra
toujours une répartition continue.

3. Le probléme des castes temporelles

C’est Wilson qui, dés 1968, a discuté longuement de ce probléme E
peut-on considérer les groupes d’iges comme continus (paragraphe pré-
cédent) ou sont-ils discontinus? Dans Paffirmative, les groupes d’dges
seraient équivalents & des castes physiques. Wilson a répondu a cette
question en 1976 b avec ses travaux sur Pheidole dentata en adoptant
résolument la technique éthologique : construction de 1’éthogramme de
I’espéce, détermination de I’Age, hesures de la division temporelle du travail.

11 a observé pour 28 comportements différents la proportion d’ouvriéres

. minor des six groupes d’ages. Ces comportements peuvent se répartir en

trois catégories :

— les soins a la reine, léchage et transport des ceufs et larves 1°° stade,
assistance 2 ’éclosion des adultes, léchage des nymphes, par les ouvriéres
des stades II et III;

— léchage, transport et nourrissage des grosses larves par les ouvriéres
des stades IV et V;

— enfin les activités liées au milien extérieur & partir du 18°¢ jour
(stade VI) : transport de proies, garde de I’entrée du nid, construction,
défense du nid.

Wilson aboutit ainsi & un systéme comprenant cing castes : la reine,
les majors et trois castes temporelles discontinues. C’est une adaptation
qui accroit Iefficacité spatiale : des nourrices s’occupant des ceufs, des
petites larves, de la reine et des nymphes; d’autres nourrices s’occupant
des grosses larves; enfin des pourvoyeuses.

Wilson a éliminé les trophallaxies entre adultes car il n’a pas noté le
sens des échanges et ce type de comportement ne lui apparait pas lié a
I’age dans ces conditions. En réalité le comportement trophallactique
évolue en fonction de 1’age des individus. C’est ce que I'on va montrer
dans le paragraphe suivant.

B. RESULTATS
1. Répartition en fonction de I’dge

On a regroupé toutes les colonies témoins comportant des ouvrieres
d’4ge connu dans le tableau 29.
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TABLEAU 29 : EVOLUTION DE LA REPARTITION DES OUVRIERES EN FONCTION DE L'AGE

144 j. |59 3. 10-19 §J 20-29j.| 30-39 j.| 40-59j.| 60 j. | hibernantes

a 1 37, 103,
34,0 | Yas,0% | o | San,em | “an,eh | Vv, | Fes, 1% | Ose, o

i 2 1 2 4
1 39
05, e | 230, 7 | 0,68 | Tar,e% | Sasan | ' s,a% | Pesen| Fia,m

a 2 8 63
215 a% |2Bar, 3% | V'aa,a% | S2,7 | “ao,mk | Tas,eh | 12,1 | Ce0, 1

Total |62 75 32 22 13 19 56 209
2 e
x2 global (14 d.1.) = 102,026, P <£.001 X2 = 9,251, P £,01
(2 d.1.)
~

Le %% global i tiique une hétérogénéité trés grande, donc le comportement
évolue en t;oé‘:ilon de 1’age.

Le pourcentage de pourvoyeuses augmente réguliérement. Le graphique 46
indique/une corrélation trés forte avec I’age (r = 0,921, P <.01). A partir
de 40 jours le pourcentage de pourvoyeuses se stabilise au-dessus de 55 7.
Pour les Fourmis hibernantes il est du méme ordre. On avait déja montré
chez Tapinoma qu’il n’y avait pas de différence entre Fourmis agées de
I’année et hibernantes quant au nombre de pourvoyeuses (Lenoir, 1979).

Pendant les premiers jours les Fourmis sont essentiellement receveuses
(75 %) ou parfois nourrices (20 ). Par la suité le nombre de nourrices
est 3 peu prés stable, 30 4 40 %, dés le 5° jour. Il diminue fortement pour
les vieilles ouvriéres de I’année : 12 % de nourrices seulement. Par contre
il y a plus de nourrices parmi les Fourmis hibernantes : 30 %. Le repos
hivernal est donc favorable & upe reprise d’activité en tant que nourrice
pour des Fourmis qui ne l’étaient pas 3 I’entrée en hibernation.

L’apparition de jeunes ouvriéres fortement receveuses augmente la
consommation de nourriture de la colonie. C’est un facteur stimulant
pour les vieilles ouvriéres. Kondoh (1956) I’avait déja montré chez
F. japonica ou la quantité de sirop absorbée par la colonie croit avec
I’éclosion des premiéres ouvriéres. '

2. Comparaison avec d’autres espéces

Chez les Abeilles, les jeunes ouvriéres de 1 a 2 jours ont des mouvements
antennaires non appropriés 2 la stimulation des congénéres, la ritualisation
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n’existe pas encore. Cependant elles sont nourries spontanément par les
vieilles ouvriéres (Montagner et Pain, 1971 g). Les échanges augmentent
régulierement du 2° au 4° jour puis diminuent a partir du 5° jour
(Pershad, 1966; Douault et coll., 1975).

Chez les Guépes, les jeunes imagos sont capables de nourrir le couvain
trés tot. Lors des trophallaxies avec les agées, ils ne savent pas maintenir
un contact durable. Leurs réactions sont de plus en plus précises au cours
des trophallaxies successives (Montagner, 1966).

% pourvoyeuses * *
501
40}
30
20
10

*

10 20 30 40 50 60 70
Age en jours
Fig. 46. — Evolution du pourcentage de pourvoyeuses en fonction de I’ige.

y = 12,308 4+ 0,755 x, r = 0,921, P < .01.

Chez les Formicines, Otto (1958) a observé que le passage au milieu
extérieur s’effectuait vers 40-45 jours chez F. polyctena. On retrouve ici

exactement le méme résultat : c’est & partir de cet Age que la majorité

des ouvriéres deviennent pourvoyeuses.

Mais il n’y a pas de rupture dans le comportement : on a vu que
Pévolution était progressive et réguliére. Cela correspond certainement a
la nature du tube d’élevage avec un milieu extérieur peu différencié.
Lorsqu’on ajoute une boite & I'extrémité du tube le nombre de Fourmis

qui s’y aventurent cst plus faible, le passage au stade pourvoycuse est
certainement plus difficile.

Chez les Tapinoma 1’éthogénése semble un peu plus rapide, on.l’avait
estimée 4 1 mois environ (Lenoir, 1979).

BULLETIN BIOLOGIQUE DE LA FRANCE ET DE LA BELGIQUE



232 . A. LENOIR

b 14 r . .Y Sont

ici il n’ de régle générale : les ouvrieres
Chez les Myrmicines il n’y a pas ' les ou _ .
ourvoyeuses dés le 18° jour chez Pheidole, chez My.rmzca‘ 1 evolllli.tlonoe;1 X
geauc\oup plus lente puisque les Fourmis ne sont sens:b?es a la'p er;ngl e
de piste qu'a partir du stade 3, c’est-a-dire apres lmbe;zatl((:)n, o
. ] aerts-

i i “Tricot et Verhaeghe, 1974; amm‘
mois au moins (Cammaerts . ( -
’lf(iicot 1977). La défense du nid contre un 1ntru§ est assurée aussi pa

les F(;urmis des groupes 3, 4 et 5 (Cammaerts-Tricot, 1975).

3. Evolution individuelle . "
On a pu suivre 1’évolution individuelle d’une quar'a.ntame dte Fo: e
pendant 40 jours, et de nombreuses autres sur une période de temps p
courte. . o
La plupart des Fourmis sont d’abord nourrices, le plus iouve;,t alt))lée
upe période ou elles sont receveuses, mais elles peuvent €tre d'em
pburvoyeuses, ou rester nourrices toute leur vie. e
Toutes les Fourmis et surtout les pourvoyeuses peuve?t ;l).rerse:pe;és "
i i iculie
i i tives -ou receveuses, en par aF
ériodes ol elles sont inac en partioulier. apre ©
13)0= jour. Le comportement de receveuse apparait héterogene r.ricesp u
: is tré ici nouw )
éri j is trés solliciteuses non encore
caractériser des jeunes Fourm ‘ R et
éri ] ivité des nourrices ou des pourvoy! - Que .
alors des périodes d’inactivi voyel laues
Fourmis resteront d’ailleurs receveuses et ne Ss€ specna:{sirosz ri]abilité
j it déja signalé la
ins j i rs). Otto (1958) avait déja s ' (
(du moins jusqu’a 40 jou \ B signalt ot
€ ion indivi F. polyctena ou certaines ,
de I’évolution individuelle chez krmis went
pourvoyeuses sans €tre nourrices, d’autres ne sortent qu z?prles. SSZ ujl s
Breed et coll. signalent aussi que I’dge ne pefmet pas & lu
prédiction absolue du comportement (1978, Laswglossun:z)’. N
Ainsi dans les petites colonies le polyéthisme ne semble lié tres( etrorl 9,71;1 -
j i i es (pou A
a I'a s Fourmis qui sont receveus
3 lage que pour les jeune . 2%
pendfnt les 3 & 4 premiers jours. Par la suite le pourcentage de. pourvoyt -
augmente réguli¢rement mais prés de la moitie des’ Fourr.nls nel’;’r?;ueﬁce
suivre cette évolution « normale ». On est donF amené ,a env(;sa:lge{’ex uenee
d’autres facteurs dans le polyéthisme. Il s’agit tout d’abord de ’expe

précoce.

11. Influence de P’expérience précoce

A. BIBLIOGRAPHIE

e , , Sres de
Otto (1958) avait observé qu’a Vintérieur d un grou;;e d ouvr:’r:ztres
i i Sciali rs que
éme & & Ile, certaines se spécialisent alo .
méme 4ge et de méme taille, lors fres
changen% fréquemment de tiches. L’auteur se demandait si ces ouvric
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sont au départ différentes, ou si elles se spécialisent en fonction de leur
'expérience individuelle. Il est évidemment trés difficile de répondre a cette
~question dans la mesure ol la manipulation de toutes les variables qui
influencent le comportement pose de nombreux problémes expérimentaux
Cependant quelques résultats apportent des débuts de réponses i cette
question. On peut citer en exemple le cas des jeunes ouvriéres du service
intérieur qui sortent du nid a la suite d’une perturbation importante et

qui ont tendance a4 y rester (Goetsch et Eisner, 1930 chez Messor,
Dobrzafiska, 1959 chez Formica).

Jaisson (1972, 1973, 1975) a mis en évidence un aspect trés important
de Pexpérience précoce chez les Fourmis : l’existence d’un mécanisme
d’imprégnation dans le comportement de soins aux cocons chez les jeunes
F. polyctena. La 1°7° semaine correspond & une période sensible ot le stimulus
cocon a une valeur significative pour la mise en place du comportement de
soins (Fresneau et Jaisson, 1975; Jaisson et Fresneau, 1978).

F. sanguinea différe fondamentalement de F. polyctena pour I’éthogénése
des soins aux cocons : il y aurait chez cette espéce un contrdle d’origine
endogéne de la reconpaissance des cocons; elle ne peut apprendre a
préférer une espéce étrangére (Jaisson, 1975 b).

On a une situation un peu différente dans le cas du déménagement chez
Tapinoma : ’expérience individuelle (odeur et manipulation du couvain) est
importante, aussi bien chez la jeune que chez I’ouvrigre 4gée. Le compor-
tement se manifeste dés la naissance et se perfectionne grice aux relations
avec le couvain. Des ouvriéres privées de couvain pendant 15 jours
transportent malgré tout 83 % des nymphes (Meudec, 1976).

Tous ces résultats nous ont amené 2 tester I'influence de la privation
de contact avec le couvain sur le comportement de soins au couvain. Des
Fourmis n’ayant jamais été en relation avec des larves seront-elles capables
de les nourrir? (voir paragraphe B). On a aussi obligé des jeunes Fourmis
a se nourrir uniquement de leur couvain : le comportement de cannibalisme
se maintient-il quand I’alimentation leur est fournie? (paragraphe C).

On a aussi recherché les effets de I'isolement social chez de jeunes
Fourmis (paragraphe D), ce qui n’a pratiquement jamais été réalisé.
Jaisson (1975 b) a isolé des Formica polyctena mais ne les a pas regroupées
ensuite.

L’expérience individuelle récente n’a pas été abordée ici. On peut en
donner trois exemples :
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— on a vu que la manipulation pouvait avoir une importance. Cet aspect
de P’expérience a été trés étudié par Dobrzafiski et Dobrzaniska. Chez les
Fourmis rousses, ’habileté & choisir les matériaux, a les saisir, a les
transporter et les mettre en place, est directement liée 3 I’expérience par
essais et erreurs. Les performances s’améliorent rapidement indépendemment
de tout processus de maturation physiologique (Dobrzafski, 1971). Chez
Tetramorium caespitum, les schémes de transport sont d’emblée adaptés et
Pexpérience n’intervient que pour trouver I’entrée du nid ou pour retrouver
une proie (Dobrzafiski et Dobrzanska, 1975);

— le comportement trophailactique de-1’Abeille est influencé par le
passé. Une privation de nourriture antérieure induit les Abeilles 3 garder
plus de réserves dans leur jabot. L’abondance réguliére de nourriture
entraine le phénoméne inverse avec une baisse régulidre des réserves, mais
il suffit d’un jetine de 24 h pour que les donneuses reconstituent des réserves
importantes (Free, 1958). Brian et Abbott (1977) ont retrouvé le méme
phénoméne chez M. rubra : les ouvriéres privées de nourriture pendant

1 semaine vont en emmagasiner plus dans leur jabot et donner le surplus
aux larves;

— Miss Fielde a divisé un nid de Camponotus pennsylvanicus en deux
compartiments. Elle a évité tous les mouvements brusques et a ainsi
«apprivoisé » les Fourmis de ’'un des compartiments. Elle a maltraité les
Fourmis de I’autre compartiment (par exemple en leur pingant les pattes)
qui ont présenté rapidement des réactions de panique chaque fois qu’elle
relevait le verre du nid (in Forel 1921-1923, IV, p. 27).

On a donc des possibilités importantes d’apprentissage et de
conditionnement chez les Fourmis.

B. LE COMPORTEMENT DES JEUNES FOURMIS ELEVEES EN L’ABSENCE DE LARVES

On a élevé des jeunes Fourmis avec une reine, en 1’absence de larves.
Les ceufs pondus par la reine ont été prélevés tous les 4 ou 5 jours de
maniére que les ouvriéres ne soient jamais en contact avec des larves 3
partir de leur éclosion imaginale.

Les Fourmis marquées individuellement sont testées :

— pour leur aptitude & élever du couvain de colonie étrangére. On a
utilisé une colonie composée d’ouvriéres agées de 25 jours (colonie 72).
— pour leurs préférences en présentant a un groupe de sujets une tiche

de transport vers le nid. Ce test a été réalisé avec huit autres colonies
dont les ouvriéres n’étaient pas marquées.
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1. Le polyéthisme a I’dge de 25 jours (colonie n° 72)

La colonie est composée de 24 ouvriéres toutes nées les 7-8 juillet 1976,
marquées le 1°F aofit, élevées toujours sans larves. Le 2 aofit elles ont regu
20 larves, et ont été observées ensuite pendant 90 mn. On a effectué ensuite
deux tests les 4 et 7 aofit, en ajoutant & chaque fois 10 larves.

TABLEAU 30 ., EVOLUTION DES NOURRISSAGES DE LARVES DANS LA COLONIE 72

Test n®1 ne 2 n° 3

Nb de larves 2 30 40

Nb aci.:ivités 26 a3 a0

nourrissage

durée (s) 31,5+27,08 49,8+42,5 87,5+120, 14

durée moyenne a1 66,7 192

par larve (s)

RESULTAT

Les larves présentées dans ’avant-nid sont rapidement transportées et
entassées vers la reine. Au bout de 21 mn on observe la premiére régur-
gitation d’une ouvriére & une larve, & partir de 40 mn les régurgitations
adulte — larve sont nombreuses. Lors des 2° et 3¢ tests le nourrissage des
larves commence au bout de 14 et 17 mn. Il s’agit de données tout-a-fait
courantes : il est exceptionnel d’observer des temps inférieurs 4 15 mn
dans les colonies «normales». Les larves ne sont pas complétement
adoptées puisqu’au 2° test on les retrouve en tas, séparées de la reine,
mais cela disparait au bout de quelques jours, et aucune n’est mangée.
L’adoption progressive des larves se manifeste par ’activité de nourrice
des ouvriéres qui augmente comme on peut le voir au tableau 30.

‘Il ressort de ce tableau que les larves étrangéres sont adoptées
progressivement, et de mieux en mieux nourries, la durée moyenne des
régurgitations augmente considérablement (entre les tests 1 et 2 on obtient
un ¢t de 2,173, P <.05, et entre les tests 2 et 3 un ¢ de 1,961, P < .05).
Parmi les 20 Fourmis qui alimentent les larves au moins une fois, 16 ont
une activité faible (moins de 60 s) le premier jour, soit 80 %, aucune

BULLETIN BIOLOGIQUE DE LA FRANCE ET DE LA BELGIQUE



236 A. LENOIR

n’atteint 600 s. Cela passe 4 40 %/ au 3° test avec trois ouvriéres trés actives
4 plus de 600 s. L’analyse de variance de Friedman montre que la tendance
des Fourmis est 3 I’augmentation de I’alimentation larvaire (3> = 10,86,
k=3, P<.01). '

TABLEAU 31 ; CARACTERISTIQUES DE LA COLONIE 72 POLR LES 2 PREMIERS FACTELRS

Facteurs 1 2
COR CTR COoR CTR
63,7 % 27,3 %
TOF 1000 841
TRF -510 198 490 a44
TOL -384 145 -514 541
AMI 702 0
RAN 721 [s]
TNA 351 2
REC 510 0

STRUCTURE SOCIALE

Elle témoigne d’une trés grande spécialisation. On trouve en effet
seulement trois pourvoyeuses (voir fig. 47) :

— deux pourvoyeuses permanentes : la Fourmi n° 01 qui est trés active,
(44 % de l’approvisionnement a elle seule) jamais receveuse ni nourrice,
elle est recruteuse et effectue de nombreux transports de couvain vers le
nid. La Fourmi n° 10 est moins active (28 %) et un peu nourrice (2,6 %);

— une pourvoyeuse intermittente : 9,3 9% de ’approvisionnement, elle
nourrit un peu les larves (3,8 %) (Fourmi n° 24).

3 Fourmis sortent exceptionnellement dans ’avant-nid mais ne sont pas
pourvoyeuses. Toutes les autres sont nourrices ou receveuses.

Les caractéristiques de cette colonie sont portées sur le tableau 31 avec
les corrélations pour une analyse plus fine.

On retrouve parfaitement les trois groupes de Fourmis des colonies
témoins : le facteur 1 caractérise les pourvoyeuses, le facteur 2 permet
de dissocier les receveuses des nourrices. RPR est éliminé & cause de sa
représentation insuffisante. La reine est nourrie par les pourvoyeuses. On a
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Fig. 47. — Projection des paramétres
et individus de la colonie 72 sur les axes 1 et 2.

donc une structure sociale tout-a-fait normale. Si I’on. compare la répartition

des ouvriéres avec celle des Fourmis du méme age (tableau 29, page 230)
cela donne le tableau 32.

TABLEAU 32 : COMPARAISON DE LA GOMPOSITION DE LA COLONIE 72

AVEC LA REPARTITION DE FOURMIS DU MEME AGE

P i R N Total
Colonie 72 3

12,5 Oga,7 | Vas, e | 2
Fourmis de 9 1 ? 5, 22
20 4 29 jours 40,% 31,8%h 21,7

*® - 5,604, ,054P<.10

On a moins de pourvoyeuses dans la colonie 72 : 12 7% au lieu de 40 %
pour des Fourmis de 20 & 30 jours, et plus de nourrices : 46 % au lieu
de 22 9 (différence A la limite du seuil de 5 %)

Conclusion : la privation de contacts avec du couvain chez les jeunes
Fourmis est peu importante pour le comportement ultérieur de soins au
couvain. Les Fourmis adoptent rapidement et progressivement les larves
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qu'on leur propose, an bout de quelques jours elles les nourrissent
normalement, les nourrices sont prétes pour 1’élevage des larves méme en
I’absence de celles-ci.

Par contre la privation de larves empéche ’évolution du comportement :
a 1 mois 12,5 % des ouvriéres seulement sont pourvoyeuses (35 & 459,
chez les témoins). L’alimentation de la colonie repose alors entiérement
sur quelques individus trés spécialisés : ici 3 Fourmis qui réalisent plus
de 90 % de I’approvisionnement. Parallélement il y a plus de nourrices
potentielles.

2. Influence de la privation larvaire sur le choix de transport vers le nid

1%¢ expérience. — On a utilisé quatre colonies composées d’une reine
et de 40 ouvriéres nées le 5 aofit 1977. Comme dans la colonie 72 il n’y
avait pas de couvain car les ceufs ont été prélevés tous les 3 ou 4 jours.
A P'dge de 15 jours les ouvriéres ont été soumises & un choix petites
larves-ceufs. On sait que les ouvriéres préférent tres netiement les petites
larves aux ceufs qui sont méme parfois abandonnés (voir, page 173). On a
vérifié que dans une colonie formée d’ouvriéres de méme 4ge on retrouvait
le méme phénoméne.

Le test a été effectué en trois étapes, avec des ouvriéres non marquées :

— 1°7 test : choix 10 larves-10 ceufs, le couvain est enlevé immédiatement
apres le test;

— 2¢ test 24 h aprés : méme choix mais le couvain est laissé;
— 3¢ test 24 h aprés : méme choix.

On a donc pour le 1°F test des ouvriéres familiarisées avec des ceufs
uniquement, pour le 2° test les mémes ouvriéres qui ont été en contact
avec des larves pendant un temps trés bref (moins de 1 h), et pour le
3¢ test des ouvriéres familiarisées aux larves depuis 24 h.

Résultats : on a reporté sur le tableau 33 la somme des rangs de
transport des larves (T 1), et le nombre de larves (nb 1) transportées du
1¢T au 10° transport.

On a calculé le ¥* pour ’ensemble des quatre colonies avec le tableau
de contingence 4 quatre cases : transports 1 a 10 larve/ceuf-11 4 20 larve/ceuf
(voir, page 171).

11 ressort nettement de ce tableau que les ouvriéres ont une préférence
marquée pour les eufs aux deux premiers essais (moyenne de 2,75 trapsports
de larves dans les 10 premiers transports). La familiarisation de quelques
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TABLEAU 33 : EVOLUTION DU TRANSPORT DE LARVES VERS LE NID DANS

4 COLONIES EXPERIMENTALES

(voir texte)

Col. n°59 | n° 114 ne 102 n® &7
z1l nb 1{€1 nbl |E1 nmbl|[€1 Nb 1l

XE€1 = 136,5
Rnb 1 = 2,75 X2=14,45
P <.01

1e test | 127 3 138 3 134 3 147 2

R =1 = 128,75
2etest {139 2 [122 3 |1227 4 | 128 4 |%nb1=3,25%3= 7,38

P <.01

X &L = 115
Je test | 122 a 123 5 121 6 94 6 |{Xnb 1 = 5,25 'X,z= 0,05

non signif.

minutes suffit pour diminuer légérement cette préférence, le 32 passe de
14 a7 au 2° essai. La familiarisation de 24 h la fait disparaitre complétement
(x* non significatif au 3° essai) sans I’inverser cependant. Il serait intéressant
de voir a plus long terme si la préférence normale pour les larves réapparait.
On a pu le vérifier sur un nid : au bout de 48 h on obtient un score de 73
(7 larves sur les 10 premiers transports) tout-a-fait semblable aux témoins.

Conclusion : ’expérience précoce des ouvriéres de Lasius a une influence
manifeste sur les préférences envers le couvain. La privation de contacts
avec les larves est cependant réversible trés rapidement, 48 h de familiari-
sation aux larves sont suffisantes pour restaurer le comportement normal.
On peut donc penser que I'on est en présence d’un aspect fondamental
du comportement social, qui ne nécessite pas d’expérience précoce obli-
gatoire durant une période sensible, mais qui se manifeste trés rapidement
dés que I’environnement social le rend utile.

2¢ expérience. — Le test de choix avec des colonies privées de larves
est effectué juste avant I’entrée en hibernation (octobre 1977). L’activité
décroit considérablement et sur 12 tests on obtient seulement 45 transports
dans le nid (pour 240 charges présentées soit 18,75 %) avec un allongement
considérable des durées (le plus souvent au bout de quelques heures). La
motivation de transport vers le nid disparait donc & Iautomme chez les
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TABLEAU34 : ACTIVITE DE TRANSPORT VERS LE NID

Colonies ayant €levé provisoirement quelques larves ou ayant

€té privées complétement de larves

des larves | jamais de
larves
larves 15 2
transport: X2 = 24,31 P01
oeufs 8] 18

ouvriéres qui sont privées de larves. On a vu qu’elle se maintient a un niveau
trés élevé dans le cas contraire (page 215).

Si I’on examine le détail des transports on s’apergoit que dans certains
cas des larves sont transportées au détriment des ceufs. Il s’agit de colonies
ol, par défaut de surveillance, des larves ont pu se développer, en nombre

. restreint (toujours inférieur 4 5) mais il semble que cela suffise pour faire
apparaitre la préférence des ouvriéres méme si ces larves ont été enlevées
au bout de quelques jours. Le tableau 34 indique une différence trés
significative (P <<.01).

Conclusion de cette 2° expérience : Le comportement de transport du
couvain vers le nid est lié & une motivation qui est faible chez les Fourmis
privées de contacts larvaires, mais il suffit d’un contact avec quelques
larves pendant une durée bréve pour qu’elle se mapifeste et se maintienne
a P’entrée en hibernation.

3. Conclusions sur Iinfluence de I’expérience précoce de soins au couvain
dans Dontogénése du comportement alimentaire

Elle a peu d’effets sur les comportements de soins : on observe une
adaptation rapide et progressive des activités de soins et de nourrissage
chez les Fourmis qui ont été soumises 4 une privation de larves. Le trans-
port des larves vers le nid apparait préférentiellement & celui des ceufs
aprés une présence de quelques heures. Il n°y a donc pas de période sensible
pour ce comportement, qui peut se manifester aprés une familiarisation
trés courte dés que les besoins s’en font sentir.

Par contre on observe un certain blocage de I’ontogénése du compor-
tement de pourvoyeuse, l’alimentation est assurée par quelques individus
trés spécialisés. On peut expliquer ce phénoméne par ’absence de
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' stimulation larvaire, les besoins alimentaires de la colonie étant faibles
" seront assurés par quelques pourvoyeuses.

C. INFLUENCE D’UNE EXPERIENCE PRECOCE DE CANNIBALISME LARVAIRE

Le but de ’expérience est de voir si des Fourmis privées totalement de
nourriture depuis ’éclosion peuvent subsister en consommant leur couvain
et les cadavres de congénéres, et si cette expérience de cannibalisme
influence les capacités ultérieures des Fourmis & devenir nourrices de larves
lorsque la nourriture devient disponible. Les colonies 103 et 89 ont été

utilisées pour cette expérience; elles représentent au total 29 ouvriéres
dgées d’un mois au début des tests.

RESULTATS (tableau 35, fig. 48 et 49)

La privation compléte de nourriture entraine une trés forte mortalité.
En 1 mois elle est de 74 ) pour la colonie 103, de 54 % pour la colonie 89.

Le facteur 1 est TRF/TDF-TDR avec une trés forte corrélation pour
TRF (999 pour 89), cela signifie que ces Fourmis sont avant tout receveuses :
elles sont trés affamées. Dans la colonie 103, TDL vient en facteur 2,
alors qu’il n’y a pas de nourrissage des larves dans la colonie 89. C’est
une différence importante entre les deux colonies : dans «89» on a

reconnu une seule Fourmi qui soigne le couvain (léchage, transports),
aucune n’est treés attirée par le couvain.

TABLEAU 35 : CARACTERISTIGUES DES COLONIES 103 et 89

Facteurs 103 89 Composition 103 aic]
1 TRF/TDF=TDR TRF/TDF-TOR P i 53,8 %| 7 43,75 %
2 DL TOR R 1 72,7 %| 8 50 %
%1+2 73 % 94,5 % N 5 38,5%]_1 6,25 %
total 13 16

Le nombre de pourvoyeuses est important : 43 & 53 % mais comparable
a celui de colonies composées d’ouvriéres du méme Age.

On a observé quelques cas de cannibalisme : 13 avec des cadavres
d’ouvri€res et 12 pour des larves ou ceufs. La survie des colonies s’est
donc effectuée aussi bien avec le couvain qu’avec les cadavres d’ouvriéres.
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qui se sont nourries avec du couvain pourront en élever dés que la disette
disparaitra. Cela témoigne d’une trés grande plasticité comportementale.
Comment expliquer la différence entre les deux colonies? Tl s’agit
d’ouvriéres provenant d’un méme lot de cocons, avec la méme quantité
de couvain au départ. Il faut peut étre mettre en cause Ia reine, les ouvriéres
de la colonie 89 se comportent un peu comme si elles étaient orphelines
bien qu’elles nourrissent beaucoup la reine (48 9 du flux trophallactique
lui est destiné). Cela signifierait que ’expérience sociale précoce a un effet
différent selon les colonies.

'
TABLEAU 35 : CARACTERISTIQUES DES COLONIES 450, 411 et 412

Fig. 48. — Projection des paramétres
et individus de la colonie 103 sur les axes 1 et 2.
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Fig. 49. — Projection des paramétres
et individus de la colonie 89 sur les .axes 1 et 2.

Le comportement de transport vers le nid existe dés la 17® expérience
pour la colonie 103. Il apparait au cours du 2°¢ test dans la colonie 89
car lors du 1°F test les Fourmis étaient complétement inactives. |

CONCLUSION

L’expérience précoce peut dans certains cas perturber le comportement
de nourrice. Cela se traduit par un niveau d’activité générale qui est trés
faible au départ. Dans d’autres cas on n’aura pas d’effet et les Fourmis

{ TOME cxml — 1979 — n° 2-3

Colonie 490 Colonie 411 Colonie 412
Structure
Facteur 1 TDF/TDR TOR TRF /TDF-TOL
2 TOF-TOR/TRF TOF /TRF TOF /RMI-LTL
3 RPR DL AMI/LTL—-LOE
Total % 95,7 % 79,8 % 73,4 %
Répartition
P 10 45,5 % 9 37,5 % 8 38,1 %
i 3 13,6 % 2 8,3 % 3 14,3 %
R 9 40,9 % 8 33,3 % 5 23,8 %
N — _5 20,8% | _5 23,8 %
Total 22 24 21

D. INFLUENCE DE L’ISOLEMENT SOCIAL A PARTIR DE L’ECLOSION IMAGINALE

On a isolé des ouvriéres nouveau-nées dans un tube individuel pendant
5 jours avec de la nourriture. Les ouvridres ont été ensuite regroupées
avec une reine et du couvain soit avec d’autres ouvriéres isolées, soit en
présence de congénéres qui étaient restées groupées avec la reine.

1. Ouvriéres isolées regroupées entre elles

Pour les trois colonies étudides les résultats sont portés sur le tableau 36
et les figures 50, 51 et 52.
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On note un certain nombre d anpomalie

_ dans la colonie 490 il n’y a pas de nourrissage (Iies larr;'ecss I()}())z:;jg

s aux larves (LTL, TLT et TOE) sont assures pa . owsss

R les deux autres colonies il y a seulement deux nourrices verltat;l t
qu—i— r(éi;\ilrsgi‘::nt et sont caractérisées par TDL, les autres sont Sut

soigneuses;
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et individus de la colonie 412 sur les axes 1 et 2.
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— RMI est dissocié des pourvoyeuses dans la colonie 411, il se trouve
dans le comportement de soigneuse, et a une bonne représentation, cela
signifie que des « nourrices» vont s’approvisionner directement sur le

miel, sans pour cela étre donneuses aux autres Fourmis;

— dans la colonie 412, 3 Fourmis sont caractérisées par RMI seulement,

elles se nourrissent et ne font rien d’autre.

On a donc une organisation qui présente des anomalies, et témoigne
de troubles de l’intégration sociale chez certains individus. On arrive
malgré tout a une répartition globale des ouvriéres qui voisine autour
de 40 9, pour les pourvoyeuses. On peut comparer ces chiffres avec ceux
que ’on obtient pour des Fourmis du méme 4ge (tableau 37).

TABLEAU 37: COMPARAISON DE LA COMPOSITION DES COLONIES 490, 411 et 412

AVEC DES FOURMIS TEMOINS DU MBAE AGE

P i R N Total

Colonies expérimen— 27 8 22 10 67

tales 490-411-412 43,3 % 1,9% | 32,8% | 14,9 %
X2 = 13,443
P .01

Fourmis de 5 & 10 19 2 26 28 75

jours avec Agées 25,3 % 2, %% 34,7 % | 37,3 % 2
X2 = 8,838
P £.02

Fourmis de 5 & 10 j. 18 9 15 a2

sans vieilles 42,8 % 21,4 % |35,7 % %2 calculés avec
i+R
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11y a donc davantage de pourvoyeuses et d’inactives, et moins de nourrices
par rapport & des Fourmis de méme 4age en colonies témoins (P <.01).
On peut penser que c’est le groupement des jeunes Fourmis d’4ge homogene
qui est responsable du phénomeéne, aussi on a comparé avec les colonies
de jeunes groupées depuis leur éclosion. La différence est encore signifi-
cative (P < .02) mais provient essentiellement des nourrices. On peut donc
penser que ’isolement & des effets importants sur le comportement social.
On a voulu voir si ces effets se manifestent aussi en présence d’ouvriéres
« normales » de méme Aage.

2. Colonie 65

Il s’agit d’une colonie composée d’une reine et de quatre vicilles ouvriéres
de 30 jours, 18 ouvriéres nouveau-nées sont séparées en deux lots;

— neuf sont placées dans la colonie et élevées avec la reine, le couvain
et les vieilles ouvritres;

— neuf autres sont élevées en isolement complet pendant 5 jours, dans
un tube individuel, puis replacées dans la colonie.

On a effectué quatre tests pendant les 10 jours qui ont suivi.
Le tableau 38 et la figure 53 donnent les résultats de cette expérience.

TABLEAU 38: CARACTERISTIGUES DE LA COLONIE 65

Facteurs :
Colonie 65
Facteurs 1 TOF/TDL
2 TRF
% 87 %
Répartition des puvriéres :
P R N
Vieilles 30 jours 1 3 a
Jeunes {érnupéeg 3 [3) 9
5 & 15 j Lisolées 5 jours 777,8% 2 9
8 3 11 22
3,29%
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On. constate donc :

_— que la structure sociale n’est pas perturbée, mais qu’il existe une
inversion du 1°" .facteur. Dans presque toutes les colonies le facteur 1
est TDF/TRF, ici c’est TDF/TDL, ce qui différencie le plus les Fourmis

I 4 by A
c’est leurs caPacues a étre donneuses a4 d’autres Fourmis (pourvoyeuses)
ou au contraire nourrices de larves;

- }’opposition coincide ici presque parfaitement avec les deux groupes
expérimentaux : les Fourmis qui ont été isolées deviennent presque toutes
pourvoyeuses (7/9) et celles qui sont restées dans le nid sont toutes nourrices
ou receve}lses. Un test de Fisher sur le nombre de pourvoyeuses et le nombre
de nourrices-receveuses donne une P <C.01 donc trés significative;

AWK ~~
// N 2=25v,
/ * S~
/ >N
1 4 N
| AN
() TOF N
\ \
\ \
\\HMI NOF! . \
\ RAN \
\ . RiPR !
\\ ]
\\\\ . /:/
Holrie S e T
b/ WRE TR £ 1=62%
f | /
——— e
mA\‘\“c“' s
- \ prad
g O ANCISEL, -7
7 fnuamu e
/ E
(% el ! £oL. 65

Fig. 53. — Projection des paramétres et individus de la colonie 65
sur les axes 1 et 2 (I’axe 1 est vertical et 1’axe 2 horizontal).

= il faut enfin remarquer que trois vieilles ouvriéres sont nourrices, et
méme trés actives. On ne connait pas leur statut social avant l’expérieI;ce
mais il est fort probable que la colonie ne devait pas fonctionner aveé
uzle sel}le pourvoyeuse. On peut alors penser qu’a fa suite de I'introduction
d'ouvrl.éres mal intégrées dans le groupe, il y a eu des phénomenes de
régulation trés importants puisque I’on arrive finalement 2 36,4 % de
pourvoyeuses. Ce chiffre est tout-a-fait comparable a celui d’u.ne’coloonie
«normale » ol la moyenne est de 33 9, de pourvoyeuses (page 222);

— les échanges trophallactiques n’indiquent pas de ségrégation ’entre
les groupes de Fourmis : les isolées donnent aussi bien aux groupées
qu’aux autres isolées (T de Wilcoxon non significatif).
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3. Conclusions

L’absence d’expérience sociale précoce pendant les 5 premiers jours de
la vie imaginale perturbe P’intégration sociale;

_ des isolés entre eux lorsquon les réunit : la colonie arrive a se
structurer mais il y a moins de nourrices et des inactives apparaissent;

— des isolés vis-a-vis de congénéres nOrmaux : ils deviepnent pourvoyeurs
et semblent mal intégrés dans le groupe.

11 faut constater qu’il n’y a pas de phénoméne de tout-ou-rien du type
imprégnation. Les Fourmis isolées sont pour la plupart parfaitement
capables, malgré les anomalies signalées plus haut, de soigner le couvain
ou d’étre pourvoyeuses. Sj Pisolement se prolonge pendant 15 jours, on
a alors des problémes de reconnaissance et les Fourmis deviennent agres-
sives, ce qui rend impossible le comportement social. Mais si on arrivait
3 modifier 'odeur ou & la masquer, il est probable que les individus
constitueraient un groupe coordonné en l’absence d’expérience sociale
précoce.

On a trés peu de données sur J’influence de lisolement chez les Insectes
sociaux. Chez les Guépes, les imagos isolés pendant 4 jours sont comme
les nouveau-nés. L’ontogénese des rituels antennaires est ralentie. Les
trophallaxies successives sont nécessaires, il y a un apprentissage du
comportement trophallactique (Montagper, 1966). Les Fourmis isolées
dans nos expériences n’ont pas été filmées, il est donc impossible de savoir

‘on a un phénoméne du méme ordre.

On sait depuis longtemps que ’isolement a des effets néfastes sur la
durée de vie des Insectes sociaux (Grassé et Chauvin, 1944).

Chez I’Abeille, l'isolement des ouvriéres provoque une stagnation
pondérale importante et un raccourcissement notable de la durée de vie
(Chauvin, 1952; Sitbon, 1967; Arnold, 1976). Le méme phénomeéne se
retrouve chez F. polyctena ol J’isolement empéche aussi le développement
normal des ovaires (Kusztos-Lemoine, 1978). Les maéles de Camponotus
sont sensibles & I'isolement au début de leur vie imaginale mais le supportent
trés bien par la suite (Hélldobler, 1966). Chez Lasioglossum, Bell et coll.
(1978) émettent I’hypothése d’une « période critique » de socialisation :
’isolement pendant les 5 premiers jours fait perdre & I’animal la capacité

d’étre accepté dans la structure sociale de la colonie.

Conclusions du chapitre V
1° Tous les comportements sont affectés a quelque degré par I’age.
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|On -a retracé 1’évolution du comportement alimentaire et des soi
zglli:a;u: en fonction de I’4ge. Pendant les premiers jours 75 % des Foillin?il:
eceveuses, ensuite le pourcentage de Sgulié
remen.t pour se stabiliser a 40 jour;g au~d§§:1;v3};elgs()ei/auf??ote ll;eguhe-
noulA'rlces reste aux alentours de 30 a 40 9. L’évoluti(;)1.1 indivi(rlrlll.eﬂe -
extrémement variable, certaines Fourmis devenant d’emblée po ot
et d’autres restent receveuses ou nourrices toute leur vie ponToYEISe

. Chez .Lasius niger le polyéthisme est 1ié fondamentalement au fact

age, m:'us le probléme se complique énormément car interviennent d’ac teur
parameétres. En effet pour un age donné a Pintérieur d’une col "“_1 o
;i]ccl:pr.z pllllls exétr;e colonies différentes on observe toujours des d?ﬁ'(é)?;flc::

ividue es. Cela est 1ié a4 des conditions telles que ’état de nutriti

la colonie, la distribution d’Age des ouvriéres, ’expérience d . rmo'l‘l .
L’hibernation est un aspect important. ’ C’:p i oo Michomer
(197’43 p. 125) explique les résultats différentsSt o;tléllj;s qu:r lc\l/f;’fc' ’hener
expérimentateurs dans différentes colonies d’Abeilles. ’ e

2° 1l s?mble que expérience précoce de I'imago ait une influence sensibl
s,ur le c.le‘veloppement du comportement alimentaire, et en particulie :
!app?rltlon du comportement de nourrice et de pourvoyeuse. O i S""
jl:n;als ((iie phf?noméne de tout ou rien de type imprégnation (con.lmend:nz
as des soins aux cocons chez les Fourmi ’expéri

tout au plus nuancer I’apparition et l’évorlrllitsisr(l)ucslzesge’;sl zzfnerf;zce .
Les processus de maturation semblent importants dans [’onto Iz’:n‘ emjnts'.
plupart des comportements sociaux fondamentaux. Il en estgai es'ede "
d,anse des Abzilles : les ouvriéres sont capables d’éxécuter la I(;Sl o
I’absence compléte de contacts avec les danseuses (Lindauer 19523111556;3;1
, , .

3° Le probléme de Iexpérience individuelle a été trés étudié d 1
c?mp’o‘rtement de transport : chez les Fourmis rousses les perfonnr'c:nS .
s amellor(?nt rapidement par apprentissage (Dobrzanski, 1971) anlfes
Tett:amozv.um et Tapinoma les schémes de transport sont d’e,mblée a,d . te:Z
et lexpérience intervient au niveau de l’orientation ou de la c t'op'e§
dans le travail (Dobrzanski et Dobrzanska, 1975; Meudec, 1976 ¢ mul”[e
pas abordé cette question dans ce travail. ’ ’ - Onma

’ 4° L’expérience larvaire n’a pu &tre abordée. Il faudrait parvenir 3
elever~ des larves en isolement social complet, ce qui est unt[: ouesse
techmquej, réalisée a présent seulement par Poldi qui, en 1963 zf rottltesse
ul’le ouvrlé're de Tetramorium! Schreiber (1974) a réussi, I’élevage’ desol s
d’Atta mais la nymphose a échoué. L’élevage a la main est plus ?;;T:
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chez les Abeilles et les Guépes. Lindauer (1977) vient de montrer que
Pexpérience larvaire est peut-étre beaucoup plus importante qu’on ne le
pensait. Il a découvert qu'un apprentissage peut se transmettre 2 la géné-
ration suivante par lintermédiaire de larves qui conservent Ia mémoire du
signal odorant de la source de nourriture. Le mécanisme de la transmission
aux larves est tout-a-fait énigmatique pour Iinstant.

On sait depuis les travaux de Gautier (1974) que I’expérience sociale
larvaire peut étre fondamentale dans le développement du comportement
social de I’adulte. Ainsi chez la blatte Blaberus les méles isolés pendant
les derniers mois de la vie larvaire et au début de la vie imaginale présentent,
lorsqu’ils sont confrontés, des conduites agressives qui aboutissent a
1’établissement de territoires. Par contre dans des populations importantes,
les males issus de larves qui ont vécu en groupe vont s’insérer dans une
structure sociale de type hiérarchique.

On aborde ici un nouvel aspect de la structure sociale : I'influence des
congénéres. Les individus auront-ils un comportement différent selon les
congénéres qui les entourent? C’est ce que nous allons étudier dans le
chapitre VI et qui correspond aux phénoménes de régulation sociale.

CHAPITRE VI
REGULATION SOCIALE ET PLASTICITE INDIVIDUELLE

La régulation sociale est un des aspects les plus fondamentaux des
sociétés. Grassé et Noirot (1947) en ont découvert le 1°* exemple avec les
mues régressives de Calotermes. Grassé (1952) a défini la régulation sociale
de la maniére suivante : « la société, dans sa composition comme dans son
comportement, est capable, par le jeu de mécanismes physiologiques ou
psycho-moteurs, de rétablir un équilibre de population rompu, de coor-
donner une tiche collective... ». Cette notion s’applique a toute une série
de phénoménes : maintien de la composition du groupe social, coordination
dans les taches sociales (construction, approvisionnement, climatisation
du nid, etc.).

1. Modification du polyéthisme d’4ge

On a montré que chaque individu avait une place particuliére dans la
structure sociale. On est alors amené & se poser la question de savoir si
les individus sont interchangeables; le comportement des ouvriéres est-il
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déterminé strictement par des mécanismes endogénes (liés a ’age par
exemple) ou bien au contraire celles-ci réagissent-elles aux stimulatigns
recues par I’environnement (particuliérement des congénéres)? Une pour-
voyeuse’ reste.ra-t-elle pourvoyeuse si elle se trouve dans une colonie
composée uniquement de pourvoyeuses? V

R’(‘j.sch a fait les premiers travaux dans ce domaine avec une trés belle
experience : en déplacant une ruche de quelques métres et la remplagant par
une ruche vide avec quelques rayons et une reine il obtient deux colonies
I'une sans nourrices (les butineuses qui rentrent) et I'autre sans pour:
voyetses. Les nourrices deviennent pourvoyeuses et les butineuses
rede\jlennent constructrices ou nourrices. On observe donc une régulation
trés importante et rapide (Résch, 1925, 1930).

Nous avons repris ce probléme chez les Fourmis en scindant une colonie

en pc?tits groupes homogenes constitués d’individus ayant le méme type
d’activité. P

A. SE ’
SEPARATION DES FOURMIS D’UNE COLONIE EN PETITS GROUPES HOMOGENES

. .Nous avons utilisé pour cette expérience la colonie 26, composée en
Julllet’ 1976, d’ouviiéres de I’année. Quatre groupes orphelinés ont été
formés a partir de I’indice de situation ks. Ces groupes sont les suivants :
— 261 : 13 fortes pourvoyeuses, 0, 03 < ks < 1;
— 262 : 18 pourvoyeuses moins attirées par ’avant-nid, 1 < ks < 32;
— 263 : 20 nourrices uniquement, ne sortant jamais du nid, 32<ks<256;

— 264 : 26 nourrices intermédiaires entre 262 et 263 :
, sortant -
nellement du nid, 16 < ks < 128. nt exception

Chacun des groupes a été testé 5 fois & 24 h d’intervalle. Les manipulations
de la séparation et de I'installation dans un nouveau tube, 'entrainent
pour des Fourmis fragiles comme les Lasius, une mortalité importanté
pul_squ’él la fin des expériences il restait seulement 42 ouvriéres sur 77
(soit une mortalité de 45 %) 17 ouvriéres sont d’ailleurs mortes avant le
1er test. A chaque groupe on a donné 50 & 70 larves le premier jour, et
ajouté 10 larves chaque jour par la suite. La mortalité larvaire a été for;e :
51,5 % du total des larves introduites. ‘

Résultats

Ils ont été partiellement présentés lors d’un congrés (Lenoir, 1977 b)
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1. Mortalité et cannibalisme dans les groupes

Les résultats concernant la mortalité des ouvriéres et des larves sont
regroupés dans le tableau 39. On a porté aussi le nombre d’ouvriéres
qui ont montré un comportement de cannibalisme envers les larves.

TABLEAU 39 : MORTALITE DES OUVAIERES ET DES LARVES -

POURCENTAGE D'OUVRIERES CANNIBALES DANS LES 4 GROUPES DE LA COLONIE 26

Mortalité Mortalité Ouvrigres
Groupe .
[des ouvrigres | des larves cannibales
261 38,5 % 60,9 % 10 %
5/13 67/110 1/10
66,7 % 45 9% 23 %
262
12/18 49/109 3/13
263 25 % 42 % 66 %
5/20 42/100 12/18
264 50 % a8 % 15,8 %
13/26 sa/112 3/19
as % 51,5 % 31,7 %
Total
3s5/77 222/431 19/60

%2 = 7,14 X2 = 8,937 Calcul X2
P &.10 P £.05 impossible (voir ci-dessous)

11 ressort de ce tableau que :

_ 1a mortalité des ouvriéres est variable selon les groupes, elle est la
plus faible dans le groupe 263 avec 25 9%, mais les différences sont peu
significatives;

— 1a mortalité larvaire varie significativement selon les groupes, la plus
faible est encore dans le groupe 263 (42 %) et la plus forte dans le
groupe 261 (60 %);

— le cannibalisme n’existait pas dans la colonie entiére, il est apparu
d’une maniére trés intense : 32 % des ouvriéres sont devenues cannibales
(tableau 40). Le x? de MacNemar permet de montrer qu’il s’agit d’une
évolution trés significative qui affecte surtout les ouvriéres du groupe 263
ou 66% des Fourmis sont concernées (x> de MacNemar pour le

— 10,08, P < .01).
groupe 263 10 ) TOME cxil — 1979 — nN° 2-3
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TABLEAU 40 : EVOLUTION DU CANNIBALISME POLR L'ENSEMBLE DES 4 GROUPES

DE LA COLONIE 26

Apris séparation

+ -

+ ouvrigre cannibale
- 19 a1 - "
Avant % - 17,053 P £.001

non cannibale

séparation
+ u] 0

2. Les caractéristiques des quatre groupes

Elles sont portées sur le tableau 41.

TABLEAU 47 : COMPOSITION DES FACTEURS POUR LES 4 GROLPES DE LA COLONIE 26

Groupes 261 262 263 264
Facteur 1 TRF/TOF TRF/TOF TOF+TRF/TDL TOL/TOF
2 TOL TOL/TDF TRF TAF/TNA

3 TNA+LTL TNA+RAN TNA TOF

Total % 9% 721% 84,5% 60%

(@ Groupe 261 (fig. 54)

Il est composé de Fourmis qui étaient auparavant toutes trés attirées
par I'avant-nid (ks < 1).

Les facteurs sont composés de la maniére suivante:

— le facteur 1 représente, comme dans la plupart des colonies, 1’activité
d’échange entre adultes (TRF/TDF). 1l regroupe & lui seul 76 % de
Pinformation;

— le facteur 2 qui représente les dons aux larves (TDL) intervient peu :
il n’y a pas de véritables nourrices, une seule Fourmi soigne les larves
mais elle est psu nourrice, la projection des individus sur les axes 1 et 2
donne un figure pratiquement linéaire (fig. 54);

— le facteur 3 traduit une certaine ambiguité comportementale : il est
formé de TNA 4 LTL, et corrélé avec RAN, RCV et TLT. On a donc
un facteur qui représente I’activité de transport vers le nid (TNA), de
léchages et transports dans le nid (LTL, TLT) avec & la fois les indices
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de situation dans l’avant-nid (RAN) et sur le couvain (RCV). Il est
tout-a-fait exceptionnel de trouver un tel facteur composite regroupant a
la fois des caractéristiques du milieu extérieur et de soins au couvain.
Cela traduit une réapparition de comportements de nourrices chez certaines
pourvoyeuses.

1=76% P

DN 3
(PR / Wore
'
' d '
1e 4
\ 4
.
2=16%
™A
ACV] NRF
/"\\\
8 | N
1 \
i \
" T \l LT TN
\ ! P Y
N II ¢ TRF 1
N 1 r
- N .
w0 coL. 261 -~ \ /

oL \ 7

Fig. 54. — Projection des paramétres
et individus de la colonie 261 sur les axes 1 et 2.

L’indice de situation ks montre un décalage trés marqué vers les chiffres
allant de 0,5 (Fourmi pourvoyeuse fréquentant beaucoup 1’avant-nid et ne
stationnant pas sur le couvain) a 16 (Fourmi intermédiaire). Cette évolution
est significative (P <.01) avec le test de Wilcoxon : toutes les différences
vont dans le méme sens. Cela signifie que les Fourmis viennent dans le
nid et stationnent parfois sur le couvain. La régulation est cependant
limitée car aucune Fourmi ne devient frés attirée par le couvain.

Il semble donc que des pourvoyeuses ne soient pas capables & court
terme (5 jours) de former une colonie équilibrée malgré une certaine
régulation : il manque des nourrices trés attirées par le couvain. Cela se
traduit par une mortalité larvaire trés importante, les larves survivantes
sont ratatinées et manifestement mal nourries. On trouve aussi une seule
ouvriére cannibale (soit 12 %, c’est le chiffre le plas faible), qui est par
ailleurs la meilleure nourrice.

(b) Groupe 262 (fig. 55)
On observe cette fois une bonne régulation. Il n’y avait au départ ni
forte pourvoyeuse, ni forte nourrice. Le cannibalisme apparait associé

aux noutrices.
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Le transport de couvain vers le nid (TNA) apparait comme dans le
groupe 261 en facteur 3, mais cette fois associé &4 RAN ce qui est
caractéristique des pourvoyeuses.

‘ On note malgré tout que les larves sont peu turgescentes, ce qui est le
signe d’une alimentation insuffisante.
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Fig. 55. — Projection des paramétres
et individus de la colonie 262 sur les axes | et 2.

(¢) Groupe 263 (fig. 56)

On a sélectionné dans ce groupe toutes les Fourmis fortement attirées
par le couvain (ks < 32). Il se produit trés rapidement une véritable
régulation. Le facteur 1 oppose D’activité trophallactique entre adultes
(TDF-TRF) et I’activité de nourrice des larves (TDL). Certaines Fourmis
deviennent donc pourvoyeuses, mais restent encore un peu receveuses : leur

activité est cependant suffisante pour assurer efficacement I’approvision-
nement de la colonie.

Parallélement certaines des nourrices sont plus actives, ce qui permet
’élevage des larves. Celles-ci sont bien turgescentes, et la mortalité larvaire
est faible. Paradoxalement un certain nombre de larves sont utilisées pour
Talimentation du groupe par le biais du cannibalisme : 66 % des ouvriéres
sont devenues cannibales. Les larves sont-elles « sacrifiées » au bénéfice du
groupe, ou bien ne sont mangées que des larves déja mortes? Il est difficile
de répondre & cette question. Jusqu’a présent on n’a jamais vu les ouvriéres
attaquer une larve vivante mais ce n’est pas impossible. En tout cas ce
comportement, s’il existe doit étre rare. Passera en 1969 a observé chez
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Fig. 56. — Projection des paramétres
et individus de la colonie 263 sur les axes 1 et 2.

Plagiolepis une régulation par les ouvriéres qui éliminent une partie du
couvain au profit d’un plus petit contingent de larves dont la croissance
sera ainsi mieux assurée.

Le facteur 3 correspond comme dans les groupes précédents aux transports
vers le nid (TNA). Il est associé aux pourvoyeuses mais la Fourmi n° 05,
est caractérisée par ce facteur 3 tout en étant nourrice. Cela signifie que
certaines nourrices se comportent en partie comme des pourvoyeuses, le
processus de régulation n’est donc pas encore achevé.

Le cannibalisme, trés important, vient en facteur 4, associé a divers
comportements tels TLT, TFR, LTL et TCA, pratiqués un peu par toutes
les Fourmis.

(d) Groupe 264 (fig. 5T)

Dans ce groupe, composé de Fourmis intermédiaires entre les 2 groupes
précédents, on a des résvltats proches du groupe de nourrices. Le facteur 1
est composé de TDL et TDF. En facteur 2 on trouve TNA avec TRF.
Le facteur 3 (TDF) est redondant avec le facteur 1. Le facteur 4 est
représenté par TLT.

Les groupes 3 et 4 ont donc une structure trés proche mais il semble
que dans le groupe 4 la variabilit¢ des comportements soit plus grande :
les deux premiers facteurs représentent seulement 60 %, de I'information.
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. .Fig. 57. — Projection des paramétres
et individus de la colonie 264 sur les axes 1 et 2.

3. Récapitulatif (tableau 42)

On a'verlﬁé. que les 60 Fourmis étudiées ici étaient représentatives de
la c,olor'ne d’origine, ce qui est le cas puisque la proportion des différentes
catégories est la méme (x* = 0,358 non significatif) *.

.Sl l"c?n considére le total des 4 groupes on observe tout d’abord la
disparition des inactives qui représentaient au départ 25 % de Deffectif :
cela se traduit par une augmentation sensible des pourvi)yeuses et des.
nourrices (3> = 21,384, P <.001, 3d. 1) (*). La premiére conclusion est
donc que la séparation d’une colonic importante en petits groupes a pour
effet de rendre actives des Fourmis qui Iétaient trés peu auparavant.

Si I’on compare chaque groupe avec la moyenne des colonies de 1 an
(359 de pourvoyeuses et 659, de nourrices -+ receveuses) on constate
que c’est dans le groupe 263 que la régulation est la meilleure. Ensuite
on trouve 264 et 262 a peu prés équivalents et 261 ou la régulation est
insuffisante. La deuxiéme conclusion est que la plasticité comportementale
globale des groupes diminue avec la spécialisation hors du nid. Ainsi dans
le groupe 261 composé uniquement de pourvoyeuses I’élevage des larves
est Cfitastrophique, alors que dans le groupe 263 il s’accompagne d’un
cannibalisme important. On avait déja signalé que dans les coloniés

4 )
(*) L’usage du x? est contestable dans le cas présent, car il s’agit des mémes sujets
P P ) 3

mais il n’existe pas d’autre test applicable & cette situation. ’
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TABLEAU 42 : RECAPITULATIF DE LA COMPOSITION DES 4 GROUPES DE

LA COLDNIE 26 AVANT ET APRES LA SEPARATION

261 262 263 264 Total

& & t aprés
avant aprés |avant aprés |avant apres avant aprés |avan fu)

* 14 27
Pourvoyeuses 6 6 6 6 13% 6 K 9

9
60 % 60 % |46, 46,1k 5,9 33,3% 5,3% 47,4% 23,3% 45 %

ia 21
Nourrices 4 3 a4 7 9 4 ] 7 ,23 » oy
0% |23,1% 30,86 ag,oh 0% |21,% 36,86 , 3%

i 3 17 12
Receveuses 3 3 2 3 5 3 o o -
30 % 30 % |15,4% 23,1% |27,86 16,7 |36,8 15,80 3%

15 0
5 7

Inactives 1 2 o

0% 15,48% 27, 36,&h

60
Total 10 13 18 19

* introduite par errsur dans ce groupe

& tindd situation
** classée dans ce groupe selon 1'indice de

affamées le couvain est mangeé, il semble que cette possibilité soit surtout
une caractéristique des mourrices.

4. Evolution individuelle

On a comparé les indices de situation de chaque Fourmi avanrc e'.c apr'és
la séparation pour les quatre groupes. T01.15 les tests sont non szgmﬁcatzfs
sauf pour 261 (signalé plus haut). Il n’existe do.nc pas _de rfelatlon en’;re
les performances avant et aprés, il peut y avoir modlﬁcatl.on dajns ;s
deux sens, soit en augmentation, soit en diminution. Il est zmposszblei e
prévoir la réaction d’une Fourmi a la séparation en petits g’roupes homogeénes
mis 4 part les pourvoyeuses dont on peut penser qu'elles seront plus
attirées par le couvain.

En ce qui concerne le «statut» social avant et aprés la séparation on
a regroupé les résultats sur le tableau 43.

Tous les cas existent

— 18 Fourmis (30 %) ne changent pas d’activité, ce sont aussi bien des
nourrices que-des receveuses ou des pourvoyeuses;
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— les inactives se répartissent pour 67 % en pourvoyeuses et pour
27 9% en receveuses. Cela signifie que les individus inactifs dans une

colonie représentent essentiellement un pool d’ouvriéres disponibles pour
I approvisionnement;

— des nourrices peuvent devenir pourvoyeuses et inversement. Trois
pourvoyeuses ont « régressé » (devenant nourrices) et cinq nourrices ont
« progressé » (devenant pourvoyeuses). Ainsi 21,4 9, des pourvoyeuses et
29,5 % des nourrices ont changé complétement d’activité. La deuxiéme
conclusion est que 20 & 309 des individus spécialisés peuvent présenter
une modification comportementale importante en quelques jours. Dans les
groupes homogénes de pourvoyeuses cela est cependant insuffisant pour

permettre un élevage normal des larves, ce qui explique les mauvaises
performances du groupe 261.

La régulation sociale s’effectue donc a la fois par les individus inactifs
qui représentent un pool d’ouvriéres disponibles et par la plasticité
importante d’un petit nombre d’ouvriéres spécialisées.

TABLEAU 43 : EVOLUTION DU "STATUT" SOCIAL DES FOURMIS DE LA COLONIE 26

Apres la séparation (4 groupes)
Pourv. Nourr. Recev. Inact.
Pourv, 14
Avant la Nourr. 17
séparation
. 14
(col. 28) Recev
Inact. ~.] 15
60

B. LA REGULATION DANS LES GROUPES DE POURVOYEUSES HIBERNANTES

On a vu plus haut que la plasticité des pourvoyeuses était plus- faible
que celle des nourrices. Il était intéressant de voir si ce phénoméne se
confirmait chez les pourvoyeuses hibernantes.

Deux colonies ont été utilisées pour cette expérience. Les deux colonies
étaient populeuses et comportaient plus d’une centaine d’ouvriéres nées

P’automne précédent. Il n’y avait pas encore de jeunes ouvriéres au début
des tests (juillet 1975).
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Fig. 59. — Projection des paramétres
et individus de la colonie 150 sur les axes 1 et 3.

Aprés 4 jours de jefine, on a prélevé dans le mil’ieu extérieur les premiéres
pourvoyeuses. Elles ont été marquées et regroupées dans un nf)l,}Vealr.l tu’be
avec la reine et une vingtaine de larves. 21 pourvoyeuses ont été pre.levees
dans la colonie 140 avant d’avoir pu se nourrir, 23 dan’s la colonie 150
aprés s’étre nourries. Les premiéres étaient do’nc aﬁ‘an}ees, les secqndes
gavées. Le comportement trophallactique a été .observe t01‘1‘s les 2 jours
du 15 au 23 juillet, soit cing fois. Le 25 juillet, 10 jeunes ouvriéres nouveau-
nées ont été ajoutées a la colonie 140, et on a effectué un nouveau test
le 28 juillet daps les deux colonies.
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RESULTATS

1. Nombre de pourvoyeuses et structure des colonies

On a représenté sur la figure 58 le pourcentage de Fourmis hibernantes
qui sortent dans ’avant-pid, 3 chaque test. Le 1°F jour il est de 76 % pour
la colonie 140 et de 17 7 pour la colonie 150. Cela provient du fait que
les Fourmis de la colonie 150 ont fait des réserves alimentaires importantes
car étant prélevées avant leur retour au nid, elles n’ont pas pu distribuer
de nourriture. Dans la colonie 140 les Fourmis étaient affamées et sont
donc sorties pour se nourrir lors du 1°r test, ensuite le nombre de
pourvoyeuses diminue sensiblement. Il se situe daps les deux groupes
vers 20 9% au 10° jour.

La colonie 150 est trés peu active pendant les 10 premiers jours, aprés
5 jours de jetine (du 23 au 28 juillet) le nombre de pourvoyeuses n’atteint
pas 50 9 (fig. 58).

Les caractéristiques de ces 2 colonies sont portées sur le tableau 44
et les figures 59 et 60.

TABLEAU A4 : CARAGTERISTIQUES DES COLONIES 140 ET 150

(15 au 23 Juillet)

Facteurs | Colonie 150 Colonie 140
1 TDF /TRF TRF/TDL
2 APR TOF/TDL
oL TOR
% 80 % 85,7 %

CoLoNIE 150

On remarque que RPR apparait de maniére exceptionnelle en facteur 2 :
3 Fourmis pourvoyeuses s’approvisionnent sur la proie et n’ont aucune
autre activité sociale. Par ailleurs on retrouve les pourvoyeuses-nourrices
caractéristiques des Fourmis hibernantes. Si ’on compare la composition
de cette colonie & celle des colonies sortant d’hibernation on s’apergoit

qu’il y a beaucoup moins de nourrices et apparition d’individus inactifs
(P <.05, tableau 45).
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CoLoNIE 140

Dans cette colonie les ouvriéres se nourrissent massivement le 1°° jour
mais ne trouvent pas suffisamment de receveuses. On a ainsi 5 pourvoyeuses
qui ne sont pas donneuses, et caractérisées par RMI et RPR en facteur 4;
elles forment sur la projection des points un nuage bien caractérisé difiérent
des pourvoyeuses (fig. 60). La composition de cette colonie est équilibrée,
elle est comparable & celle des colonies hibernantes (x* non significatif,
tableau 45). On a donc une régulation meilleure que dans la colonie 150.
Les possibilités de régulation & Uintérieur d’un groupe dépendent donc des
besoins momentanés du groupe : des pourvoyeuses gavées vont devenir
inactives alors que des pourvoyeuses affamées vont s’organiser en groupe
structuré (au moins provisoirement).

TABLEAU 45 ; COMPARAISON DE LA COMPOSITION DES COLONIES 140 et 150

AVEC CELLE DES COLONIES SORTANT D'HIBERNATION

P N R i Total
1 - Colonie 10 6 5 - 21
140 47,65 28,7 23,5 entre 1 et 3
*2 - 0,312 non
2 - Colonie 10 3 6 4 23 significatif
150 41,7 12,5 25k 16, 7%h
3 - Coloni entre 2 et 3
- Lolonies - - 156 P .
sortant 72 53 31 X(R+i) = 7,715
d'hibernation 46, 1% 34% 19,9% b .05

2. Survie des larves

On a compté le nombre de larves survivantes au bout des 10 premiers
jours (le 23 juillet), puis le 28 juillet de maniére a calculer le taux de
mortalité larvaire (tableau 46).

Le taux de mortalité larvaire est de 20 & 35 % selon la colonie au bout
de 10 jours (différence non significative). A la suite de I'introduction des
jeunes dans la colonie 140 la mortalité larvaire passe de 35 a 46 7, mais
elle augmente brutalement (20 & 76 %) dans la colonie 150 en I’absence
de jeunes ouvriéres. La différence entre les deux colopies étant peu
significative (P <.10) on a comparé chaque colonie le 23 et le 28 juillet
a l’aide du 32 de MacNemar pour échantillons appareillés (tableau 47).
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‘ Fig. 60. — Projection des paramétres
et individus de la colonie 140 sur les axes 1 et 2.

]?ansola colonie 150, 14 larves sont mortes entre le 23 et le 28 juillet
(soit 56 9;), 1a mortalité larvaire a augmenté de maniére significative (P<.01).
Dafls le mél?le temps, trois larves seulement sont mortes dans la
colonie 140 (soit 10 %), cela signific que la mortalité larvaire est restée

statlf)nnalre. Cette différence entre les deux colonies est lide 4 la présence
des jeunes ouvriéres dans la colonic 140.

3. Soins aux larves

: D:ns la colonie 140, les pourvoyeuses affamées se gavent de nourriture
e 1°7 jour, elles rentrent au nid et, ne trouvant pas de receveuses en nombre

TABLEAU4S : TAUX DE MORTALITE DES LARVES DANS LES COLONIES 140 et 150
23 juillet 28 juillet
vivantes | mortes | vivantes | mortes
140 12(1 37 10_ 15 13
N » 3% 35, 7% 53,6% 46,4%
20 5
150 6 19
80% 20% 24%, 76%
38 15 21 32
2
X2 = 0,925 2 = 3,671

AT TT T T T L T T e o o o o

non signif,

10LPL.05
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suffisant, elles npourrissent les larves intensément. Ainsi plus de la m01.t1e
des Fourmis (12/21) s’occupent des larves. Ce comporter‘nent c,ie nourrice
est tout-a-fait exceptionnel pour des pourvoyeuses. Cinq d’entre élles
deviennent méme provisoirement de bonnes ou trés jbonne? .no’urrlces.
Ce phénoméne cesse rapidement, dés le 2¢ test les Fourmis se désintéressent
complétement du couvain.

TABLEAU 47 : COMPARAISON DE LA MORTALITE DES LARVES LE 23 ET LE 28/7

(Echantillons appareillés)

Colonie 140

28/7
- +

+ 3 15
23/7
- 10 0

larve vivante
s | *

— larve morte

La de case est évidemment

Colonie 150 vide (les larves ne
28/7

ressucitent pas).

Col. 140 : différence

+ 14 6 trop faible, calcul de
/7 - 5 u] '7(_2 impossible.
Col. 150 Kz de Mac

Nemar = 12,071 P £.01

25

. S, > 7

1l en est de méme pour la colonie 150 oli lors du 1°" test on p’a observe

aucun comportement de nourrice, et par la suite ils étaient rares. L;s

pourvoyeuses dgées hibernantes regroupées semblent donc mcap‘alzles e

s’occuper du couvain, sauf & titre provisoire lorsqu’elles sont excitees par
une surcharge alimentaire.

Ce fait parait contradictoire avec l’existeflce parmi les Fourm.ls
hibernantes de pourvoyeuses-nourrices qui devraient s’f)(fcuper du couvain
(chap. IV). 1l faut préciser que l'on a util'isé pour le prc?lev’ement des I;OB:-
voyeuses, des nids dont le milieu extérlgur est copstitué par une boite.
Si on se rappelle que, dans ce type de nid, les pc.)urvoyeuses sont m§>1.n§
nombreuses et plus spécialisées, on comprend mieux que leur plasticité
soit faible et on obtient des résultats comparables & ceux du groupe 261
de la colonie 26.
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4. Influence des jeunes ouvriéres

Dans la colonie 140, le 28 juillet en présence de 10 jeunes ouvriéres
le nombre de pourvoyeuses augmente considérablement apres 3 jours de
jetine complet : il passe & 90 % des vieilles ouvriéres. Pour la colopie 150,

dans les mémes conditions de jeline, en 1’absence de jeunes ouvriéres il
n’est que de 40 % (fig. 58).

On a comparé le nombre de pourvoyeuses dans les deux colonies le
28 juillet (tableau 48). La différence est significative (P =.05).

TABLEAU 48 : COMPARAISON DU NOMBRE DE POURVOYEUSES DANS LES

COLONIES 14C et 150 LE 28 JUILLET

Pourvayeuses Non pourv,
150 6 9 15
sans jeune a0 % 60 % Avec le test de
Fischer on
a
10 8 ! 9 obtient P = .05
aves jeunes a9 % 11 %

Il apparait donc que la présence de jeunes ouvriéres est favorable a une
reprise d’activité des vieilles pourvoyeuses. Si ’on compare les niveaux
d’activité trophallactique avec le test U la différence n’est pas significative.
Cela signifie que la reprise d’activité correspond surtout 4 un retour dans
le milieu extérieur, sans approvisionnement intense ni nourrissage des
larves. Ce sont les jeunes ouvriéres, qui entreprennent immédiatement de

nourrir les larves, ce qui explique ’arrét de la mortalité du couvain dans
cette colonie.

5. Evolution individuelle

On a comparé les niveaux d’activité des neuf survivantes de la colonie 140,
avec ’apalyse de variance de Friedman pour trois situations : 15, 17 au 23,
et 28 juillet. Le résultat n’est pas significatif (x> = 1,1). Si I’on effectue,
a l’aide du test de Wilcoxon la méme comparaison pour les situations
deux & deux on n’a jamais de résultats significatifs.

Cela veut dire que la tiche effectuée au jour j n’est pas influencée par
celle du jour j—1. Cela est surprenant pour des pourvoyeuses agées qui

ont en général un comportement stable. Le regroupement introduit donc
une perturbation importante de 1’activité sociale.
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C. BIBLIOGRAPHIE ET DISCUSSION SUR LES PHENOMENES DE REGULATION

On peut aborder I’étude du phénoméne de régulation de diverses
maniéres, la plus simple consiste & regrouper les individus en fonction
d’un niveau d’activité ou d’une tache déterminée. C’est ce que nous avons
fait avec la colonie 26. On peut aussi essayer de modifier le polyéthisme
d’age : le ralentir ou ’accélérer et méme Iinverser.

1. Regroupement en fonction du niveau ou du type d’activité

Ehrhardt (1931) a montré I'influence des congénéres sur le comportement.
Chez Myrmica rubra, il a classé les ouvriéres en fonction de leurs préférences
dans la colonie normale non perturbée. Les nourrices sont transférées dans
des cellules isolées contenant seulement de la terre, tandis que les
constructrices et les pourvoyeuses sont isolées dans des cellules contenant
du couvain mais pas de terre. Aussitot toutes les ouvriéres ont réalisé
Jeurs nouvelles tiches, puis replacées dans leur nid elles ont repris leur
fonction originale. Weir (1958) a retrouvé cette grande plasticité des
groupes éthologiques : toutes les ouvriéres sont aptes a toutes les tiches,
mais les « domestiques » sont plus souples et s’adaptent mieux a des
changements.

Meudec (1977) chez Tapinoma trouve aussi une plasticité trés importante :
quand on rassemble expérimentalement des ouvriéres considérées comme
« inactives » pour une tiche de transport de couvain lors d’une perturbation,
il se produit une régulation au sein du groupe, et certaines de ces ouvriéres
effectuent un grand nombre de transports. Inversement, quand on regroupe
des ouvriéres présentant toutes un fort niveau d’activité, certaines deviennent
totalement inactives.

Le Roux A. M. et G. ont regroupé des M. laevinodis en fonction de
leur activité et de leur agressivité, ils ont aussi observé une régulation
tendant a faire apparaitre dans chaque groupe les différents types d’individus
(sous presse).

Combes (1935) chez Formica fusca a obtenu un résultat complétement
opposé. Quand elle regroupe les ouvriéres inactives, elles le restent méme
si on ajoute par la suite des actives. Quand elle regroupe des ouvriéres
actives, elles restent toutes actives. Combes conclut qu’il existe chez les
Fourmis une « élite de travailleuses non interchangeable ».

On a donc un polyéthisme rigide comme dans le cas des castes trés
différenciées : chez Pheidole les soldats ne sont pas nourrices, les minor
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ne sont pas pourvoyeuses méme d i
. . ans les nids composés uni

major ou de minor (Goetsch, 1959). ’ wriduement de
qugo;funent interpréter des résultats aussi contradictoires? Il faut constater
DOHChOE 2‘1 u,nczTgrande plasticité chez les Myrmicines (Myrmica) et

oderines (Tapinoma) que 1’on ne r

. etrouve pas chez | ici
> es Formicines
(Formica). 1l faut cependant rester prudent car les descriptions de Combes

sont i . . . .
nt imprécises, .eti par ailleurs les expériences de Ehrhardt ne renseignent
pas sur les possibilités de régulation a long terme o

2. La prolongation de Iactivité de nourrice

Chez I’Abeille, Milojevic (1940) a montré qu’il est possible de forcer

des ouvrie 3 i i
rieres a rester nourrices. Ce travail a été repris avec précision

ar : i
iym;?;da'llk (’1963? : dans des colonies expérimentales si I’on préléve les
» Il 0’y a jamais d’éclosions. En I’ab j
. sence de jeunes les T
restent capables d’élever du couvain tre  Abeilles
uvain trés longtemps et 70 © i
de 79-83 jours ont encor ' e emoetles
e des glandes hypopharyngi i
1 J ont g yngiennes actives. Cependant
es .ouvlrleres élevées par ces vieilles nourrices sont plus égéres ef vivent
moins longtemps que des ouvriéres élevées par des jeunes nourrices

Ce phé : i
o p:le.nomene §x1ste chez les Bourdons ol Roseler (1967) a montré
que certaines ouvricres peuvent conserver toute leur vie la méme fonction

3. Accélération du polyéthisme d’Gge

Il est relativement aisé dans la plupart des groupes d’Insectes sociaux

C i - .
Sonthez M };rm’eaa les‘pourvoyeuses (qui représentent 25 % de la population)
remplacées rapidement aprés leur mort ou aprés un prélévement

mais les remplagaptes sont i
moins efficaces et le pou
voyeuses augmente (50 9/  vtiores oy pour:

(Freeland, 1958).

disOp:r:izzonttre l(;hez Tapz‘nomtf (Lenoir, 1979) que lorsque les pourvoyeuses
Glopara ent, elles sont immediatement remplacées mais Pactivité de ces
Ia ;/:1 es po;;rvoyeuses n’est pas adaptée immédiatement aux besoins de
onie. eXlStC‘ normalement une corrélation entre le nombre d
pourvoyeuses et ’activité trophallactique totale de la colonie, cette corrée

lati i
alion ne se retrouve pas dans une colonie qui vient d’étre amputée d
la plupart de ses pourvoyeuses. )

de la population sur 13 ouvriéres survivantes)

| UI?e ce.rt‘alne régulation est possible lors du déménagement du nid chez
es For ] :
micines. Chez F. fusca et C. sericeus, le déménagement est assuré
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par des ouvriéres spécialistes du transport qui sont des Fourmis du milieu
extérieur, donc Agées. Si on préléve les spécialistes, le transport s’effect
mais il est plus long, les spécialistes sont remplacées par d’autres Fourmis
du milieu extérieur. Si I’on effectue un deuxiéme prélévement, il n’y a pas
d’émigration. Les capacités de régulation sont donc limitées (Moglich
et Holldobler, 1974). Elles sont infiniment plus importantes chez Tapinoma :
e déménagement s’effectue toujours quelle que soit la composition de la
colonie testée (Meudec, 1977). De méme, dans un groupe de L. niger, le
transport de matériaux n’est pas interrompu lorsqu’on enléve les trans-
porteurs les plus actifs; mais Pincitation au transport ne touche pas
également tous les individus restant, dont certains peuvent demeurer
toujours inactifs (Verron, 1977). On peut donc penser que les possibilités
de régulation dépendent 2 la fois de I’espéce, et du type de comportement
étudié.

Chez les Abeilles, I’accélération du. polyéthisme d’Age est trés facile :
dans Dexpérience de Résch op. cit. les jeunes Abeilles sont sorties au
3¢ jour quand les réserves de nourriture étaient épuisées, et se sont mises
progressivement 4 collecter le nectar et le pollen. Rosch a obtenu des
pourvoyeuses avec des glandes hypopharyngiennes bien développées.
Pourtant Sakagami a montré que la division du travail était incomplete
dans ces colopies (1953).

Chez les Bourdons, la question est plus controversée. Pour Brian A. D.
(1954) si on emprisonne les pourvoyeuses il n’y a pas de modification, cet
auteur conclut que I’éthogénése est liée 3 des facteurs endogénes. Quand
on sait que I’expérience a duré 24 h, il n’est pas du tout surprenant que
les nourrices soient restées au nid, car c’est la faim qui les fait sortir.
L’année suivante Free (1955) a obtenu une régulation en attendant

quelques jours.

4. Régression comportementale

Elle est bien connue chez 1’Abeille depuis les travaux de Nolan (1924)
et surtout de Rdsch op. cit. Quand la ruche manque de constructrices les
butineuses redéveloppent leur glande & cire et construisent a pouveau.
Ce résultat a été confirmé par Orosi-Pal (1956) qui a montré que le
stimulus critique est la présence d’espaces vides dans la ruche.

Quand les jeunes Abeilles sont décimées par une maladie ou si on
regroupe les butineuses dans une ruche expérimentale, les glandes hypo-
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pharyngiennes des butineuses réoéne 6
yngi : genérent (Rosch). Cela témoj ’
plasticité extraordinaire. Il faut nuancer ) et e Sune

. . un peu ce rés
certaines ouvriéres peuvent p ultat car seules

Tt présenter cette régénération (Ma jevi
- ’ . skovlejevic-
tlfl.llpovxc, 1956), et la présence des larves est nécessaire (Free 1961) ;ree a
alt en 1965 une revue détaillée de cette question. ’ ‘

Chez les Bourdons on obtient le méme résultat (Free, 1955 a)
D. ConcLusions

Le regroupement d’ouvriéres de Lasius en
a les conséquences suivantes :

lo 3 % S
on ObSEI ve une )eglllatlon tres )apld(’, leS l ourmis ne conser vent pa
l()uteS ICUI « Statu.t » S()C]a] al lende L advr plt)d {lire les caracterist
» mais n (4 {2 l
€ Slques
d un g’(?upe COHZplél avec deS p ¥ .
s 1
S] l()]l Ieglou[)e (leS bO]lllCS [)(,)111 VOVCU.SCS, Celtalnes vont leglesse] et
l‘edevenll nourrices. Sl lo“ re lOU.pC des bo es o €S V
g nn
nourrices Certa]n S Ont
(Ievellll ourvoyeuses ette Ire ulath]l est p[ath]le“le“t 1mm d >
n
n
soclia ( UVT) 9 9
) n
une mOdlﬁCathIl Iaplde du type d act“/lte- 11 est ”7lp05n51b1€ de pleVOlI
Zes l)ZdlblduS qul Seront 165 plu& SeIZSlb}e.S a la p’ esSSion SOClale . leS pOUI‘VO&CuSeS

de méme que les mauvaises nourrices ne
pourvoyeuses.

fonction de leur type d’activité

qui redeviendront nourrices,
deviendront pas forcément

. La Pressmn soczia}le s’exerce a4 tous les niveaux de I’échelle animale
etesl\;res lb(;ll];;;e)xperlences de Kummer (1967), Kummer et coll (1970 19745
age sur les Babouins Papio I’ i tviden ,

pio "ont mis en évid i
) ‘ : ence. Il existe
te‘ux especes P. hamadryas dont les males forment des harems et sont
rés ppssessﬁ‘s, P. anubis au contraire forment des groupes multimales ave
promiscuité large et hiérarchie so i .
uple. Des expériences d’é
: changes de
geimelf§ ont montré que des femelles hamadryas placées daps un groupe
anubis s’émancipent trés vite, et I
» €t que des femelles anubis ¢

! ‘ jue ¢ ] placées dans

un groupe d’hamadryas se plient trés vite aux contraintes du male. L,
comportement des femelles est directement issu de Ig viale

: ré , .
oporement d épression socigle

2° La plasticité des divers individus
La plasticité des nourrices est trés grande. En 5 jours on observe
une

bonne régluatio is I’ ité
N , .
o » mais Defficacité des jeunes ouvriéres Watteint pas celle
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des vieilles ouvriéres spécialisées. Les nourrices devenues pourvoyeuses
approvisionnent faiblement la colonie; I’apport alimentaire est insuffisant
et le déficit est compensé par du cannibalisme larvaire. Cela permet un
élevage des larves dans de bonnes conditions.

Les pourvoyeuses ont une plasticité beaucoup plus faible. La régulation
sociale n’est pas suffisante pour assurer une bonne alimentation aux larves
qui meurent en grand nombre. Il en est de méme avec les pourvoyeuses
4gées hibernantes, qui n’élévent pratiquement pas de larves dont la mortalité
atteint 60 2 80 9% en 15 jours.

La plasticité comportementale diminue donc avec la spécialisation dans le
milieu extérieur. Les ouvriéres spécialisées dans 1’approvisionnement sont
capables de régresser vers des tAches de nourrices mais leur efficacité ne
sera pas satisfaisante.

D’une maniére générale, les plus gros individus de la société (soldats
ou ouvriéres major) sont de mauvaises nourrices, si on les oblige expéri-
mentalement 3 élever du couvain, les résultats sont médiocres, et I’on
n’obtient que de petites ouvriéres (revue de Delage-Darchen, 1977, p. 528).
On peut penser que les pourvoyeuses ne sont pas physiologiguement
aptes & élever du couvain, méme si elles peuvent régurgiter de la nourriture
aux larves, les sécrétions salivaires sont absentes car ces glandes sont
dégénérées chez les vieilles Fourmis.

La plasticité individuelle est donc beaucoup plus faible chez les Fourmis
que chez les Abeilles (travaux de Rosch). Cela correspond & des possibilités
de régulation plus développées chez les Abeilles qui sont capables de
produire une reine de remplacement.

Chez les Fourmis, Je seul exemple connu & ce jour est celui de M. Rubra
ot la mort (ou I’affaiblissement) de la reine entraine les pourvoyeuses a
assister les nourrices pour l’alimentation des grosses larves de sexues,
mais pas celles d’ouvriéres (Brian, 1974). On a donc une régulation qui
aboutit 3 une modification du comportement de certaines ouvriéres pour
favoriser 1’apparition de reines de remplacement.

IL. Le retrait provisoire du milieu social

Deux colonies ont été mises en élevage le 9 juillet 1976. Jusqu’au 20 aofit
on a prélevé pendant la journée toutes les pourvoyeuses qui ont été isolées
individuellement (tableau 49).
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TABLEAU 49 : NOMBRE DE FOURMIS PRELEVEES DANS LE MILIEU EXTERIEUR

Dates Juillet Aolit i
12 131 e 22 o 5 Su 10 Total Survivantes Restent
le 20 aolt pourvey.
Col. 22 4 9 8
3 6 2 3 35/65 (53,8%)| 22 (e8,6%) |1a/22 (63,6 %
Col. 44A 11 2 g
2 2 3 29/155 {18, 7)) 12 (a1,4%) {11/12 (91, 7%)
privation €= 5,235 =
alimentaire PL:D‘! 6F_’ f' 183 é; 1’733

du 27 Juillet au 30 aolt

On a pré.levé au total 53,8 9 des Fourmis de la colonie 22 et 18.7°
de la colonie 44? A. La différence entre les deux colonies est signiﬁcative0
(P <.01). Ces individus retirés de leur colonie ont une mortalité assez

1m1‘)0,rtante, .caracterlsthue des pourvoyeuses (des Fourmis nourrices
retirées du nid ne présentent pas cette mortalité).

Le 20 aofit les Fourmis sont réintroduites dans leur nid d’origine, et
les pourvoyeuses (anciennes ou nouvelles) sont alors observées jusqu,’au
21 septembre (8 tests de 2 h répartis en 2 séries : 22-24-26-28-30 aofit
9—10-2.1 septembre). On a noté 1’ordre d’arrivée x des Fourmis sur la:
nourriture avec la transformation suivante : X = | /x, ce qui permet de
noter X =Q quand la Fourmi ne sort pas (temps infini [/oo = Q).

Parmi les 24 Fourmis de la colonie 22 réintroduites dans leur nid. 2 sont
mortes avant le 1°F test, pour les autres : ,

— 6 ne sont pas ressorties;

- 1.4 sont ressorties au moins une fois (soit 63,6 %). Cela signifie
qu’environ 1/3 des pourvoyeuses changent de comportement 4 la suite
d"une 'modiﬁcation de leur environnement social. Il n’est pas possible de
dire si ces Fourmis redeviennent nourrices, mais en tout cas. de pour-
voyeuses elles redeviennent sédentaires & la suite d’une sépar’ation avec
leur colonie. La nourriture est retirée entre les tests ce qui explique la
montée du nombre de pourvoyeuses le 26 aofit (6 jours de jefine) et la
sortie de 7 nouvelles Fourmis. Par la suite il y a entre 5 et 10 pourvoyeuses

La situation est tout-a-fait différente pour la colonie 44 A ot la mortalité
des. pourvoyeuses isolées a été trés forte, parmi les survivantes 11/12
(soit plus de 90 %) sont restées pourvoyeuses. La différence est presque

significative (P = .08) malgré la faiblesse des effectifs. Par contre 19 Fourmis
nouvelles sont sorties par la suite.

BULLETIN BIOLOGIQUE DE LA FRANCE ET DE LA BELGIQUE




272 A. LENOIR

On a comparé dans les deux colonies I’ordre d’arrivée des Fourmis
sur la nourriture (tableau 50).

. REPARTITION DES ORDRES D'ARRIVEE SWR LA SOURCE DE NOURRITURE

TABLEAU 50
(X multiplié par 100)
Ordres xé 1-1,99 2- | 4- | 8-| 16-|32- 64} Total x s
X

Nombre de fourmis
Cx nciennes 118 214 1 14 |23,43 18,08 Fe9,226
L.S;. pourv, a i " =5,228
- " nouvelles 3 211 1 8 )

22,8 15,5 eog,21

44A 1 19 | 9,02 8,64 P01

nouvelles 3 1 7

Col. (pourv . anciennes

Dans les deux colonies la variance entre les deux grou]’pes'eslt signifi-
cativement différente et le test U appliqué 2‘1ux ordre§ d’arrivée d(ignse
dans les deux cas des résultats significatifs (colonie 22, U = 16,5,
P <.0l —col. 44 A, U =285, P<.0l). Les nouvelles pou,r.\‘zoyeus.es
arrivent en moyenne & la fin des tests quand les autres sont déja so.rtlles
du nid, et leur variabilité interindividuelle ‘est beaucoup '1‘)lus falb e.
La différence entre les deux colonies peut s’expliquer de la maniére sutvante
si I’on compare leur structure (tableau 51).

TAELEAU 51 ¢ COMPOSITION DES COLONIES 22 ET 44A

9 juillet 20 aolt 21 septembre
. i biomasse
biomassg biomassd
¥ cocons larves mg e coc, larves mg ¥  coc. larves g
- 80 142
Col. 22 | 850 17 30 180 | 30+=24% 23 60 230 40
. - 110 295
Col. 44A}150 7 a5 340 phes+tex 10 33 350 130

# pourvoyeuses prélevées survivantes

— la colonie 44 A qui comportait au départ 150 ouvsiéref possidalt
un pool important d’ouvrieres inactive.s‘, d’autant plus qu’il n’y a::;v;t
départ que 45 larves (1 pour 3 ouvriéres). I,Je.s p?urvc;%eslseiepl,eﬂ'ectif
représentent uniquement les pour.voyeus'es: spécialisées ( . /56 )
de la colonie). On a trouvé un chiffre voisin pour la colonie 26 (page .
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La mortalité de ces pourvoyeuses est trés forte, leur comportement est
trés stable puisque 90 % d’entre elles restent pourvoyeuses a leur retour
dans le nid, et elles sortent les premiéres par la suite;

— au contraire dans la colonie 22, 'effectif de départ était plus faible
avec une pression larvaire importante (1 larve pour 1,5 ouvriére) et de
nombreuses éclosions de jeunes ouvriéres fortes solliciteuses (15 éclosions).
Cela a entrainé la soriie de nombreuses ouvriéres soit plus de 50 % de
Peffectif de la colonie, donc de Fourmis peu spécialisées, de comportement
fluctuant et de mortalité plus faible. Ce chiffre n’est pas du tout anormal
st on le considére en fonction de la biomasse (voir page 217).

Le prélévement des pourvoyeuses réalisé ici peut étre comparé a une
pression de prédateurs, les colonies s’adaptent trés facilement de maniére
variée & cette situation en fonction de leur structure initiale (voir page 141).

Conclusions : le comportement des pourvoyeuses est trés stable méme
apres une période d’isolement par rapport & la colonie. Pour les autres
individus, le comportement est beaucoup plus fluctuant.

Un isolement momentané n’entraine pas de perturbations :

— la colonie présente immédiatement des mécanismes de régulation qui
permettent de maintenir les activités sociales;

— Pindividu isol¢ est capable de surmonter la privation sociale a ’issue
de laquelle il reprend son activité.

Cela est & rapprocher des expériences de Kusztos-Lemoine (1978) qui
a montré que les ouvriéres Agées de F. polyctena ne subissent pas de
maniére visible les effets de I'isolement (trés marqués chez les jeunes
comme on I’a vu précédemment).

IIL. Groupes de jeunes ouvriéres de méme age

Si on constitue expérimentalement des groupes d’individus nouveau-nés,
ils s’organisent en quelques jours en fonction des diverses activités de la
colonie. On a donc une accélération du polyéthisme d’4ge pour certaines
ouvriéres comme lorsqu’on supprime les pourvoyeuses (paragraphe I).
Ehrhardt (1931) avait observé Papparition de pourvoyeuses dans des
groupes de jeunes Manica, Goetsh (1959) signale que des jeunes ouvriéres
de Messor commencent 3 nettoyer le nid plus tot (dés 1’age de 6 jours)
en I'absence de vieilles ouvriéres.

On a essayé de voir comment s’organise un groupe de Fourmis nées
le méme jour et placées avec une reine et du couvain, en ’absence d’ouvriéres
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TABLEAU S2 : CARACTERISTIQUES DES COLONIES 45 ET 20
A-Colonie 45
45-1 45-2 45-3 45-4 Total
(1e-de jour) | (Be~10e jour)| (15e-20e j.) | (30e-40e j.)
Facteur 1 TOF /TRF Q TDL/TOF TOF /TRF TRF/TOF TRF/TDF
2 RMI-RPR TOR/TDF TOR TOL RMI/RPR
3 TOL TRF/TOL TOL LTL TDL
4 T0R TOR
Total 90, 7% 76,3% 94% 97,3% 94,9%
Structure
Pourvoyeuses| 4 17,4% | 12 sa,9 | 7 43,79 | 4 25% 1 47,5
Nourrices 6 26% 10 45,9 | 9 56,25 | 5 31,25h| 13 56,5%
Receveuses 13 85,8 _ 7 43,75 __
Total 23 22 16 186 23
8- Colonie 20
20~1 20-2 20-3 Total
Facteur 1 TDF/TRF TOF /TRF TOF /TRF TDF /TRE=TOL
2 TOL TOE-TLT TOL oL
3 TOL
Total &4,5% 79,%% 89, &% 93, 8%
Structure
Pourvoyeuses | 5 25% 6 30% 7 35% 9 4ash
Nourrices 3 1Fh 5 255 5 25% 6 3%
Receveuses 12 6% 9 ash 7 1i 3% 5 2%
Total 20 20 20

agées. Les cocons éventuels sont prélevés pour empécher I’éclosion de

nouvelles ouvriéres.

Deux colonies ont été étudides :

colonie 45 : 23 ouvriéres sont mises en élevage et suivies pendant
40 jours (13 tests au total). A la fin de ’expérience il reste 16 ouvriéres;

colonie 20 : 20 ouvriéres pendant 3 semaines (9 tests).

RESULTATS (tableaux 52 et 53, fig. 61 4 67)

Du 1°" au 4¢ jour il est remarquable d’observer des pourvoyeuses parmi
de jeunes Fourmis qui ne sortent habituellement jamais du nid. Le compor-
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Fig. 62. — Projection des paramétres

et individus de la colonie 45-2 sur les axes 1 et 2.

tement des Fourmis se différencie selon le 1°° facteur typique des colonies
normales TDF/TRF. Le nombre de pourvoyeuses est cependant faible
(17 et 25 %), il en est de méme pour les nourrices (26 et 15 %). La moitié
des Fourmis sont simplement receveuses, ce qui traduit ici leur manque
de maturation. RMI-RPR apparait en facteur 2 pour 45 et caractérise

une seule Fourmi qui stationne en permanence dans un milieu extérieur
et meurt ensuite.
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La comparaison avec les Fourmis. tém'oins deza la 49 ic(;uri) (za.b(l)za;u ;313;
tre que la différence est significative (y* = 6,940, . . . e
oroviont la dimipution du nombre de receveuses au profit des po
e = acontre il 0’y a pas de modification quant au nombre de
Voyeu.ses’ p28‘()r %)). La comparaison avec les colonies complétes d,e 1. an
nourrlcesu(e l’a;émentation du nombre de pourvoyeuses p.ermet d arr;v;r
Ié.n(l?nt:;ergpartition presque équivalente (x*> non significatif, tableau 53).
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TABLEAU &3 ¢ COMPARAISON DE LA REPARTITION D'OWRIERES D'AGES DIVERS

SEULES ou EN PRESENGE D'OUVRIERES D'AGE DIFFERENT (avec autres)

r\ ———
I‘P i R N Total
M |
1a84j - seules 9 25, 9 43
-2 %
20,9% 58, 1% 20,9% %2 = 6,940
- avet autres | 3 4,60 4-779,8% 1219’4% 62 P £.05
— ] ] SE——
53 10j - seules 18 9 18, 42
=2 2 42, 5% 21,4% { 35,7, * - 4,160
~ avec autres 1925’3% 2 2634'7% 2837,3% 75 non signif,
—_— ] SE———
15 & 204 ~ seules 14, 1 ? 14, 36
=2 <2J 19, 49
38, % 9,4% |38, 9% %2 - 3,69
- avec autres 825% 1340,6% 1134’4% 32 non signif,
30 & 40§ - seules 425% 743,8% 531'2% 16 5
X impossible
~ avec autres 430,8% 538,4% 430,8% 13
Colonies 1 an 6033, % 63’3% '7843’ % 3’720’4% 181

XZ colonies 1 an avec 1-4 J seules 3,290

Les inactives

non signif.
5-105 » 8,218 P <.02
1520 5 n 8,831 P .02
30-40 5 v 1,060 non signif,

sont éliminées dans tous les calculs,

On a donc une régulation assez extraordinaire et rapide :

— du 5° au 10° jour : Ies deux colonies n’ont
Pour 45 c’est une période de faim intens
recrutements, le nombre de pourvoyeus
sont nourrices et soignent activemen
beaucoup aux larves ce qui la fait ap
5°¢ jour toutes les Fourmis non pou

pas le méme comportement.
¢ de la colonie avec de nombreux
©s passe a 55 %. Toutes les autres
t le couvain. La reine régurgite
paraitre en facteur 1. A partir du
Tvoyeuses soignent et nourrissent le
mbre de pourvoyeuses traduit en fait

le mauvais approvisionnement réalisé par les pourvoyeuses jeunes, c’est

un phénoméne de régulation qui
alimentaire des premiers jours. Ce
colonie 20 o il ¥ aun peu plus de po
les premiers jours. Par rapport aux

BULLETIN BIOLOGIOUE NE & A cm s e

est la conséquence du déséquilibre
phénomeéne N’apparait pas dans la
urvoyeuses et de nourrices que durant
colonies témoins, les différences sont
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Fig. 65. — Projection des paramétres
et individus de 1a colonie 20-1 sur les axes 1 et 2.
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Fig. 66. — Projection des paramétres
et individus de la colonie 20-2 sur les axes 1 et 2.

significatives (P <.02) : on peut dire qu’a partir dju.. 5e Journltms f;);}l)l:
de jeunes Fourmis a du mal 4 assurer un ztpprowsmm‘lemed o
de la colonie et les individus réagiss?nt plutot en fO‘nCtIOI.l e
(x* non significatif par rapport aux témoins de 5-10 _]OllI‘S),. ,

— plus tard (15° au 20° jour) la colonie 45 semble avoir ;rc;il:;lzuf
certain équilibre, on revient & TRF/TDF en facteur 1. TDR est en fa :
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la reine est bien nourrie par certaines pourvoyeuses. TDL est en facteur 3.
On a toujours pratiquement 50 7 de pourvoyeuses et 50 % de nourrices.
Dans la colonie 20 12 spécialisation s’accentue encore un peu : 259 de
nourrices et 35 % de pourvoyeuses. La différence avec les colonies témoins

est malgré tout significative (P <.02) alors quelle ne I’est p

as par rapport
aux témoins de méme age;

!
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} REF o N
i

\

\ T, m
\ o[ o K

\ *eh

coL. 203

Fig. 67. — Projection des paramétres
et individus de Ia colonie 20-3 sur les axes 1 et 3,

— enfin du 30° au 40¢ jour on retrouve une colonie 3 beu prés semblable

25% de pourvoyeuses, 459 de receveuses et
30 9% de nourrices (x* non significatif). II est remar

— au total on peut considérer la performance moyenne de chaque
individu pendant Ia totalité de I’expérience (ou jusqu’a sa mort) et définir
une activité principale. Dans la colonie 45 il ¥ a 56 % de nourrices plus
Oumoins actives, certaines étart plutdt soigneuses, et 44 75 de pourvoyeuses :
cela correspond 3 peu prés a4 ce que l’on avait trouvé pour la période
15-20¢ jour. Dans Ia colopie 20 il y a moins de nourrices : 35 % seulement,
la différence avec Ja colonie précédente provient de 20 %/ de Fourmis qui
restent globalement receveuses, On retrouve les différences importantes
déja signalées entre les colonies.

Au niveau de I’évolution indi

viduelle on a noté 4 Fourmis de la colonie 45
plutdt nourrices qui

ont présenté une phase d’activité de pourvoyeuse
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vers le 5-10° jour quand la colonie était affamée. Les Fourmis presentent.
doric une modification provisoire et réversible de leur comportement, ql.ll
permet un meilleur approvisionnement. On avait déja signalé ,ce fait
chez Tapinoma ou aprés la disparition de pourvoyeuses agées, 'de
jeunes teceveuses font quelques sorties avant de redevenir sédentaires
(Lenoir, 1979). ‘ .

Avant de tirer les conclusions de cette expérience, il faut examiner
les travaux de Heyde.

LEs EXPERIENCES DE HEYDE (1924)

Avec des groupes de jeunes ouvriéres nouveau-nées, elle a obse‘rvé que
les activités de soins au couvain, construction, défe.nse d'u nid, etc.,
apparaissent normalement dans ces groupes de FO}lI‘mlS Fnals leur o.rfto-
gendse est plus longue. Dans le cas de la trophallaxie, les :1eu.nes ouvrieres
deviendraient donneuses a 1’age de 2 jours en présence d’ﬁge?es, et seule.n?ent
a 4 jours lorsqu’elles sont seules. Les jeunes ailpprendralent des vilellles
par imitation. Ce phénoméne serait plus sensible chez les Formica ‘et
Camponotus ol les ouvriéres seraient plus ini"luengables que che‘z Laszu.i
et Myrmica. En élevage hétérospécifique cette influence ne se manifesterat
pas (jeunes Formica avec vieilles Camponotus).

Ces expériences sont absolument contradictoiljes z}v?c tout ’ce c'pfe 1"on
a écrit plus haut et méme toute la bibliographl.e citée fur Paccélération
du polyéthisme d’dge. Les travaux de Heyde lalsse':nt. réveurs, qlrland on
sait par exemple qu’elle a écrit que les Formi.ca llmltent' leurs echa?ges
trophallactiques a de courtes durées, ce qu est manrlfestc’e'melzt au?c
(Wallis, 1961, p. 19). Toutes nos observations ont montré qu’il n’y avait
pas de régle générale pour I’apparition du coxr}po‘rt‘ement Qe donneuses.
Il apparait & des dges trés variables selon les 1nd1v1(.1us qui ne’: sont pas
tous sensibles de la méme maniére  la pression sociale exercée par des
ouvriéres Agées. En leur absence on a une régulation extraor.dx.nalrement
rapide comme on I’a décrit plus haut. 1l est exact'q.ue l’appr9ylslonnement
de la colonie n’est pas aussi bon qu’avec des vieilles ouvricres, on peut
aussi avoir en particulier des cas de cannibalisme (groupe de ,1.101'1rr1.ces
de la colonie 26). Heyde a-t-¢lle voulu démontrer ’existence de 1’ 1m1tatlf.>n
chez les Fourmis? Sa thése parait infirmée dans le cas de ’l’ethogenese
de la trophallaxie qui est ralentie en présence d’individus dgés. On peut
donc conclure que les vieilles ouvriéres ont une importance fondamentale
dans I’évolution du polyéthisme d’age.
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L’imitation existe cependant chez les Insectes sociaux, et en particulier
chez les Abeilles. Lindauer (1952, 1961) a montré que les jeunes Abeilles
ont tendance a imiter n’importe quel type de danse puis se spécialisent
dans un type et négligent les autres.

En dehors des travaux de Heyde, on a trés peu de données sur ce probléme.
Weir (1958) a étudié des petits groupes de Myrmica et il a montré que les
jeunes s’occupent plus activement du couvain en présence des vieilles.

Otto a analysé I'influence des vieilles ouvriéres sur I’activité ovarienne
des jeunes F. polyctena : il faut des vieilles ouvriéres pour que la matu-
ration ovarienne des jeunes se fasse normalement. En leur absence les
ovocytes se résorbent et les Fourmis deviennent pourvoyeuses. Il n’y a
certainement pas de liaison directe de cause a effet simple entre ovocytes
et comportement. On a montré par exemple chez P’Abeille que des
injections d’hormone juvénile accélérent la maturation physiologique et
comportementale. Au contraire [’allatectomie retarde 1’évolution des
glandes nourriciéres (Lindauer, 1977).

Conclusion du chapitre VI

On a montré que les capacités de régulation sociale dans un groupe
de Fourmis sont trés développées. Elle est possible grice i une grande
plasticité individuelle : le comportement des ouvriéres peut changer sous
Pinfluence du contexte social, certains types de comportement sont donc
inhibés sous la pression des congénéres et pourront se manifester dans
une autre situation. Cette plasticité est cependant limitée : elle est la plus
forte chez les nourrices (en majorité jeunes ouvriéres) et la plus faible chez
les pourvoyeuses spécialisées qui sont incapables d’élever du couvain.
La plasticité diminue donc avec I'dge. Chez Polistes, la capacité a fonder
un nouveaun nid disparait progressivement (Pratte et Gervet, 1978). Cela

correspond, pour ces auteurs, 3 une dépendance accrue a I’égard du
milieu social.

Contrairement aux idées admises depuis Heyde, il n’y a sans doute pas
de phénoméne d’apprentissage par imitation avec les vieilles ouvriéres.
Les vieilles ouvriéres ont au contraire une influence inhibitrice sur I’onto-
genese du comportement alimentaire, les jeunes sont d’abord receveuses.
En I’absence de vieilles ouvriéres un certain nombre d’individus deviennent
d’emblée pourvoyeuses, moins efficaces que des pourvoyeuses Agées, mais
assurant tout de méme I’approvisionnement de la colonie.
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Chaque individu s’intégre dans la structure sociale d’une maniére qui
lui est particuliére, et qui est fonction de toute une série de facteuss
(expérience précoce, pression sociale, etc.). Si on modifie la composition
du groupe celui-ci n’aura plus tout-a-fait la méme structure sociale. Il n’y a
pas d’individus robots interchangeables.

DISCUSSION GENERALE

On a longtemps considéré les Insectes sociaux comme des automates
(Buffon, Fabre) ou des animaux purement instinctifs (voir Wilson, 1971,
p. 226). Rabaud était plus nuancé mais a réfuté les notions de division
du travail et de communication entre Fourmis (1937, p. 208 et 227). A la
méme époque d’autres auteurs admettaient une certaine activité intelligente
de la part des Fourmis (par exemple Hingston, 1931).

Les biologistes modernes s’intéressent aussi aux Insectes sociaux. C’est
ainsi que Ruffié (1977) oppose la société biologique a la société culturelle
humaine. Il décrit la premiére de la maniére suivante :

-« L’animal social ne fait pas ce qu’il veut, mais obéit & certaines « régles »,
suit certains comportements, parfois trés complexes. Dans les sociétés
les plus anciennes ces comportements sont innés (...). Les comportements
sont inscrits dans le patrimoine héréditaire au méme titre qu’un organe
ou une fonction (...). Mis dans la méme situation tous les individus
réagiront de la méme maniére (...). L’individu soumis & des comportements
innés (autrefois appelés instinctifs) n’a pas de conscience individuelle (...)
Il n’existe pas de morale du Termite (...). C’est un individu sans indivi-
dualité. Son histoire est identique 4 celle de tous les autres membres de
sa caste (...). Aucun coup d’état ne menace la reine des Abeilles, dont le
statut n’a pas changé depuis un temps immémorial ».

On pe suivra pas Ruffié dans son raisonnement, sauf évidemment pour
réfuter les notions de « morale » ou de « coup d’état » qui seraient de
I’anthropomorphisme simpliste dans le style de Pline ou de Hingston.
On a montré tout au long de ce travail, en s’appuyant sur des données
obtenues au laboratoire, que tous les individus sont différents et gu’ils ont
une histoire. Les comportements sociaux « innés » sont toujours sensibles
a I'influence du milieu ou de 'expérience. Dans le cas du comportement
de soins au couvain on est en présence de I'un des aspects les plus fonda-
mentaux du comportement social, les modalités de ce comportement ont

peu évolué et sont voisines chez les différentes espéces. On a cependant
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montré qu’il y avait une possibilité d’influence du milieu social et en parti-
culier la présence des larves qui peut moduler 1’éthogenése des soins.
au couvain.

Dans le cas de I’approvisionnement de la colonie on a des comportements
beaucoup plus complexes et variés qui- laissent une place importante a
I’apprentissage et & P'expérience. Jacob (1977) a écrit que « les objets les
plus simples sont soumis aux contraintes plus qu’a I’histoire. Mais il y a
toujours un élément d’histoire méme en physique ».

La théorie de la stigmergie de Grassé (1959, 1967) a été élaborée a la
suite de travaux sur la construction du nid chez les Termites Cubitermes
et Macrotermes. Quand les ouvriers sont placés dans une boite de Petri
avec des matériaux de construction on observe une régulation automatique
qui ne nécessite pas une forme de communication particuliére. Chaque
individu produit par son activité une situation nouvelle qui agit comme
stimulus ‘4 la fois sur I'individu et le groupe. On peut reconnaitre deux
phases. Au début l’activité est incoordonnée, les particules de terre sont
déposées au hasard. Au fur et & mesure que de petites piles apparaissent
elles constituent un stimulus et la construction de piliers débute sur ces piles.

Chauvin a tenté la simulation a I’ordinateur de la construction du déme
des Fourmis rousses selon des principes voisins, en supposant que la stimu-
lation des ouvriéres est différente selon ’endroit du nid (Gallais-Hamonno
et Chauvin, 1972). Une telle simulation péche par le fait de considérer
(comme le fait Ruffié) tous les individus comme équivalents. La Société
d’Insectes fonctionne comme le cerveau humain ol "on peut détruire un
grand nombre de neurones sans préjudice apparent. En réalité la personne
mutilée n’est plus tout 4 fait la m&me et on pourra observer a long terme
des modifications de personnalité ! Dans une société d’Insectes aucun
individu n’est interchangeable ni négligeable. Les mécanismes de régulation
permettent de maintenir une certaine stabilité de la structure sociale, mais
les caractéristiques du groupe ne seroat plus tout a fait les mémes si on
change les individus ou si I’on modifie le contexte social.

Les théories de Lindauer (1961, 1977) se rapprochent en partie de celles

‘de Grassé : la division du travail peut se faire avec une communication

trés simple. Chaque individu inspecte la ruche durant ses rondes nombreuses
et il est informé sur les tAches & accomplir, qu’il remplit si son état physio-
logique le lui permet. Le nombre d’individus engagés dans une tiche est
déterminé de maniére précise selon les besoins. Il existe une réserve impor-
tante d’ouvriéres qui peuvent étre utilisées en cas de nécessité. Pour Lindauer
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le « chomage » existe chez les Abeilles, mais ce n’est pas une charge pour
la société (1977).

Ces idées nous conduisent 2 considérer I'individu en interaction perma-
nente avec son environnement. On discutera les résultats obtenus lors
de ce travail selon la théorie des systémes inspirée de la physiologie des
individus homéothermes dont 1’étude a été inaugurée par Claude Bernard.
L’individu n’est pas comsidéré en tant que tel, mais il représente aivec
son environnement un systéme homéostasique autorégulé. Il en est de méme
pour la colonie, puis la population (Gautier et coll., 1978)‘. (’Zela nous
permettra d’évoquer I’économie générale de la société et, & I’occasion,
de comparer avec d’autres Insectes soctaux.

1. LE SYSTEME INDIVIDU-ENVIRONNEMENT

On envisagera les différents sous-systémes possibles en fonction de
Penvironnement social (reine-ouvrieres, ouvriéres-couvain, ouvrieres-
ouvriéres) et de ’environnement physique.

Interactions reine-ouvriéres.

La reine a un effet trés important sur la structuration du groupe, 1?
comportement et méme la physiologie des ouvriéres. On a mo‘nf:r.é qu'a
Pintérieur des groupes de petite taille on observe une bonne d1v1s19n du
travail en présence de la reine (page 221). En I’absence de la reine la
mortalité est plus importante et il faut un effectif plus importfmt pou‘r
arriver 3 une activité sociale normale. C’est ce qui a donné naissance a
la notion d’effet de groupe (Grassé, 1946). Le mécanisme de l’effet'r?yal
n’a pas été abordé ici. On sait qu’il s’agit essentiellement de phe’nome‘:nes
hormonaux comme chez I’Abeille. Passera (1969) a évoqué des phenome,nt?s
psychosomatiques chez les Fourmis mais cet auteur vient c.le mf)ntrer trés
récemment qu’il s’agit probablement d’une hormone cuticulaire (1978).

L’influence des ouvriéres sur la reine est aussi fondamentale pui§que
ce sont les ouvriéres qui assurent [’alimentation de la reinc?. (?elle-cx est
principalement une machine 4 pondre, elle ne se nourrit jamais dlr?ctement
(sauf dans des situations anormales, voir page 211). .Lors du démarrage
de 1a fondation elle nourrit elle-méme ses larves, mais ce comportement
disparait dés 1’apparition des premiéres ouvrigres (pag‘e 1.19). Ell'e peut
régurgiter de la nourriture aux ouvriéres mais cela est tout 2 fait exceptionnel.
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Interactions ouvriéres-couvain

Les larves sont incapables de subvenir 3 leurs besoins et sont donc
nourries par les ouvriéres, réguliérement chez les Fourmis, ou en une seule
fois chez les Abeilles. L’action des ouvriéres psut se manifester par le choix
de certaines larves : les grosses larves sont préférées (page 202). En cas
de disette on observera des phénomeénes de cannibalisme (page 255). Ce sont
donc les ouvriéres qui sont directement responsables de la croissance

du couvain, sous I'influence de la reine d’ailleurs car tous les sous-systémes
sont imbrigués.

Le couvain exerce une action plus faible sur les ouvriéres, dont la mise
en évidence n’a pas toujours été facile. On a cependant montré qu’il existe
un mécanisme d’apprentissage des soins au couvain. Les ouvriéres qui sont
aptes physiologiquement a élever du couvain, adoptent progressivement les
larves qu’on leur propose, en ’absence de toute expérience précoce de soins
au couvain (page 238). Le couvain exerce par ailleurs une action stimulante
sur les ouvriéres, ce qui permet de régler le niveau d’approvisionnement de

la colonie (page 123). Les échanges alimentaires dans le sens larves-ouvriéres
sont en général faibles (page 107).

Interactions ouvriéres-ouvriéres

Elles sont liées 4 la perception permanente des autres individus (Lindauer
1962). Ce phénoméne correspond & ce que les sociologues appellent
Pinfluence sociale et qui a été étudiée par Meudec chez Tapinoma (1979).
Dans ce travail on a considéré les influences qui se manifestent entre les
différentes catégories d’4ges. Si on considére grossiérement que les Fourmis
sont 4gées ou jeunes on observe des interactions dans les deux sens.

Les jeunes ouvriéres sont essentiellement receveuses ou nourrices, et
ont des besoins alimentaires importants, elles stimulent Pactivité des
vieilles qui sortent pour assurer ’approvisionnement (page 265). Cette

action est sous I'influence directe des larves qui sont nourries par les
jeunes ouvriéres.

Les ouvriéres agées exercent une influence inhibitrice sur le dévelop-
pement du comportement des jeunes qui restent receveuses ou nourrices
plus longtemps (page 281). Cela fait partie des phénoménes de régulation
trés importants dans les sociétés d’Insectes : quand les individus 4gés

disparaissent ils sont remplacés rapidement par d’autres plus jeunes.
On a donc un sous-systéme en équilibre.
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L’interaction des catégories d’ouvrieres entraine un échange d’infor
mations permanent et une certaine forme de reconnaissance. Peut-on parler
de reconnaissance individuelle?

La reconnaissance individuelle -

C’est un probléme qui n’a pas été abordé dans ce travail, en effet on
n’a jamais trouvé le moindre argument qui permette de supposer une
reconnaissance individuelle entre Fourmis, méme dans les petites fondations
(et pourtant on a essayé souvent de voir s’il y avait des interactions préfé-
rentielles). L’existence de hiérarchies sociales chez les Polistes, Vesp’a
suggére une reconnaissance individuelle, mais elle est probablement basée
sur la réponse a des caractéristiques physiologiques plutt qu’a une
mémoire des autres en tant qu’individu (Barrow et coll., 1975). La recon-
naissance interindividuelle existerait chez Lasioglossum zephyrum (Bell, 1974)
qui forme de petites sociétés de quelques individus. Dans les g‘ranc.les
colonies de Fourmis, Bourdons, Abeilles, un tel mécanisme est inutile,
la reconnaissance de sous-groupes homogénes est suffisante (°) Ainsi avons-
nous une reconnaissance des principaux stades du couvain (page 173).
Chez les Invertébrés subsociaux comme les blattes Blaberus, les relations
hiérarchiques entre méles se font aussi en l’absence de reconnaissance
individuelle (Gautier, 1974).

Interactions individu-milieu physique
Les interactions reine-milieu sont faibles, si ce n’est par I'intermédiaire

de la température qui va régler Pactivité de ponte. Les interactions milieu-
ouvriéres sont marquées, on en citera trois exemples :

— les pourvoyeuses explorent en permanence le milieu extérieur a la
recherche des sources de nourriture. Il y a donc exploitation du milieu
avec des transferts de substances vers le nid;

— les constructions réalisées par les ouvriéres ont pour but de créer
un microclimat constant a I’intérieur du nid. On aboutit & une architecture
trés réguliére chez les especes qui ont un nid aérien (Apides, Vespide.s).
Chez les Fourmis terricoles, le nid est moins régulier, le microclimat mou.ls
constant et les nourrices sont sans cesse occupées 2 déplacer le couvain
3 I’intérieur du nid, c’est un comportement de transport a courte distance
(page 148). Ce transport estliéala recherche des conditions de tem'péraFure
et d’hygrométrie optimales pour le couvain. Il entraine des migrations

(5) Comme I’a montré Verron chez les Termites (1963).
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verticales dans le nid durant la journée. Chez certaines espéces & nid super-

ficiel peu protégé, la colonic est amenée & déménager fréquemment
(Tapinoma : Meudec 1979);

— on a montré que P’espace disponible pour la colonie est important.
En effet les ouvriéres sont plus facilement pourvoyeuses dans un espace
restreint : D’exploitation du milieu est assurée par un grand nombre
d’ouvriéres, mais avec la distance le nombre d’ouvriéres diminue. Dans les
grandes colonies on estime qu’il n’y a guére plus de 20 9{ de pourvoyeuses

hors du nid (page 220). C’est peut-étre une adaptation a la vie dange-
reuse hors du nid.

Evolution du systéme individu-environnement

Le systtme individu-environnement n’est pas figé définitivement, il
évolue dans le temps, en fonction de 'ontogenése des individus.

L’ouvriére jeune est trés dépendante de son environnement car elle
est essentiellement receveuse et ne se nourrit pas toute seule, elle reste
confinée dans le nid.

La pourvoyeuse est au contraire trés « altruiste » au sens de Wilson
et des sociobiologistes (voir Wilson, 1971, p. 321 et Hamilton, 1964, 1972)
car elle effectue des tiches dangereuses au profit du groupe. Elle a donc
une action trés forte sur ’environnement.

Cette évolution est en relation avec la plasticité comportementale des
individus dont on a vu qu’elle diminuait avec la spécialisation et donc
avec I’age (page 270) : la jeune ouvriére intégre facilement les informations
provenant de I’environnement, et & linverse la vieille ouvriére se limite
surtout aux informations concernant I’approvisionnement (et la défense)
de la colonie. Elle est moins sensible aux autres types de stimulations.

L’ontogenése peut-étre perturbée si 'environnement social est supprimeé.
On a en effet montré que I’isolement social & la mue imaginale entrainait
des difficultés de I’intégration sociale (page 243) alors que ce méme isolement
n’avait pas de conséquence chez ’ouvriére plus dgée (page 273).

2. SYSTEME COLONIE-ENVIRONNEMENT

L’ensemble des interactions individus-environnement permet de passer
2 un stade supérieur de complexité et on atteint le niveau colonie-environ-
nement. Si notre travail a porté essentiellement sur I’individu on a néanmoins
certaines informations sur le niveau colonie.
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On peut décomposer I’évolution de la colonie.en trois stades :

_ la fondation sans ouvriére: est un systéme 4 peu prés fermé sans
relation avec le milieu (mis & part les échanges calorifiques);

— la jeune colonie en développement exploite de fagon intensive le
milieu qui va lui permettre de produire des ouvriéres en. plus grand nombre;

— enfin la colonie adulte arrivée 3 maturité produit des sexués. Elle
consomme une grande quantité d’énergie et exerce donc une ponction
considérable sur le milieu. Les sexués vont 3 leur tour agir sur le milieu

en fondant de nouvelles colonies.

11 existe aussi un cycle saisonnier :

— en hiver la colonie est enterrée et vit a peu prés en systéme clos.
Avec les premiers rayons de soleil la reprise d’activité se prépare;

— 3 la sortie d’hibernation la colonie est constituée d’ouvriéres dgées
pour la plupart spécialisées, ce qui permet un démarrage de lactivité
trés rapide pour I’élevage des premiéres larves (page 196);

— Téclosion des premiéres ouvriéres de printemps et la mort des
ouvriéres hibernantes s’effectuent simultanément ce qui permet la
continuité de la colonie. '

Cette évolution est 4 peu prés du méme type que chez I’abeille ol I'on
observe cependant une stabilité de la colonie encore plus forte avec les
sexués de remplacement. Chez les Guépes on a au contraire une sociéte
annuelle.

La structure sociale est trés sensible & la pression du milieu. Cest ainst
que les populations urbaines de Lasius niger ont une plus grande plasticité
écologique et éthologique. Les colonies sont polygynes et polycaliques,
disséminées en fourmiliéres relativement petites et rapprochées (Pisarski
et Czechowski, 1978). On n’a jamais observé de telles colonies.

Il nous a semblé possible de résumer tous ces résultats sur un schéma
qui n’a, & NOS yeux, qu’une valeur heuristique et se révélera tres rapidement
incomplet ( fig. 68). Il faut rap eler qu’il a été construit essentiellement
pour le comportement alimentaire. 11 nous faut maintenant déboucher
sur un travail de groups qui permette d’aborder simultanément la
construction, la défense du nid, le déménagement de la colonie, etc., et
d’obtenir ainsi une vision plus compléte de la division du travail.

REMERCIEMENTS

Je remercie J. C. Mardon qui a adapté les programmes de Benzécri
(1973) a mes données et effectué tous les traitements a 1’ordinateur.

TOME cxmi — 1979 — N° 2-3

COMPORTEMENT ALIMENTAIRE ET DIVISION DU TRAVAIL CHEZ Lasius 289

ENVIRONNEMENT COLONIE
age
Temperature a
Homps e DUVRIERES %%
m REINE
. - p T
Nourriture et /’—— ﬁq agees | ;
espace disponihle// r N |
1 1 ™ I
/ I \ il
Predateurs ' / I'E‘g"—v
4 COUVAIN
T
y
e
Fig. 68. — Schéma récapitulatif des interactions Individus-Colonie-Environnement

dans une fondation de Fourmis.

RESUME

Qn a étudié le comportement alimentaire et la division du travail dans
de jeunes colonies élevées au laboratoire & partir de femelles essaimantes
de Lc'zsius niger. On a tout d’abord analysé les séquences comportementales
des échanges de nourriture (trophallaxies) et des rituels qui les accom-
pagnfent. Gréce au marquage individuel des ouvriéres & 1’aide de pastilles
nmnerc?tées collées sur Pabdomen, on a abordé la variabilité individuelle
et la division du travail (polyéthisme). Les données, accumulées en grand
nombre 'sur 50 colonies ont été traitées par 'analyse des correspondances
Le premier facteur, mis en évidence par cette technique, représente pres ue;
'[011_]0].11:8 Pactivité trophallactique entre adultes. On reconnait ainsi ?ies
Fourmis donneuses qui vont chercher la nourriture (poﬁrvoyeuses) et
et dgs Fourmis receveuses sédentaires (Fourmis du « service intérieur »
du nid). Le deuxiéme facteur permet de séparer, parmi les receveuses
celles qui sont simplement receveuses, de celles qui sont donneuses au)z

l.ar\.'e.s (nourrices). On décrit ainsi une structure sociale stable oit chaque
individu a une place déterminée.
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Les facteurs qui peuvent influencer le polyéthisme ont été envisagés sous
-les aspects suivants :

1° Age
1l existe un polyéthisme d’4ge bien connu chez les Fourmis, que I’on a
retrouvé ici. Cependant, dans les fondations, I’dge n’est pas un facteur

déterminant : 50 % des Fourmis ne présentent pas un comportement
correspondant a leur classe d’age.

2° Taille

Les Fourmis de fondations sont de petite taille et ont un comportement
fluctuant peu spécialisé. Les ouvriéres de grande taille changent plus vite
de comportement, et deviennent pourvoyeuses préférentiellement.

3° Expérience précoce de soins au couvain

La privation de contact avec des larves au début de la vie imaginale
a des effets bien marqués mais pas irréversibles :

— les Fourmis qui n’ont jamais été en contact avec des larves vont
adopter progressivement celles qu’on leur propose, les nousrir et les soigner
normalement au bout de quelques jours;

— Papparition du comportement de pourvoyeuse est plus fortement
inhibée. En I’absence de stimulation larvaire, seules quelques ouvricres
deviennent pourvoyeuses.

La genése du comportement alimentaire comprend donc un aspect
d’expérience précoce qui influence le comportement de P’adulte. Il n’y a
pas de période sensible pour cette expérience qui peut se manifester selon
les besoins de la colonie, dans les limites de la plasticité des individus.

40 Plasticité individuelle et influence sociale

On a montré que lorsque la taille de la colonie s’accroit, le nombre
d’ouvriéres inactives (ou de receveuses) croit. Ces ouvriéres représentent
surtout un pool de pourvoyeuses disponibles en fonction des besoins,
en particulier quand la quantité de larves augmente. Inversement, la
formation de petits groupes entraine une reprise d’activité pour la plupart
des individus inactifs.

Si I’on réunit les ouvriéres en fonction de leurs tiches dans la colonie
on obtient une régulation & la fois par les inactives et un certain nombre
d’individus qui modifient complétement leur comportement. On s’apergoit
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que Vaccélération du polyéthisme est relativement facile alors que la
régression comportementale est beaucoup plus difficile. Les nourrices
s’organisent rapidement alors que les pourvoyeuses sont au contraire
de mauvaises éleveuses de couvain. La plasticité comportementale diminue
donc avec la spécialisation hors du nid contrairement aux abeilles ou
les butineuses peuvent redevenir ciriéres ou nourrices.

La pression sociale se manifeste aussi sous la forme des interactions
entre classes d’dge; les ouvrieres dgées ralentissent la genése du compor-
tement de pourvoyeuse. En P’absence de vieilles ouvriéres, un certain
nombre de jeunes deviennent immédiatement pourvoyeuses. A I'inverse,
en l’absence de jeunes, les vieilles pourvoyeuses deviennent inactives.

La privation sociale compléte 3 I’éclosion aboutit & une perturbation
de Dintégration sociale que ce soit en présence de congénéres normaux
ou entre isolés. Aprés 5 jours d’isolement, les ouvriéres sont agressives
et la formation d’un groupe devient trés difficile. Une privation sociale
momentanée de 1’adulte est sans conséquence.

50 Milieu physique

Les contraintes imposées par le milieu et en particulier le milieu d’élevage
peuvent influencer le polyéthisme. On: a constaté que le comportement
de pourvoyeuse s’exprime plus ou moins facilement selon le type de
nid wutilisé.

Le comportement trophallactique apparait comme un aspect particulier
du comportement alimentaire et de la division du travail. Il n’a pas la
signification mythique d’explication globale du comportement social
qu’on lui a accordé longtemps. Au cours de la phylogenése, les compor-
tements de soins au couvain ont peu évolué alors que les comportements
d’approvisionnement sont trés variables selon les espéces. L’expérience
précoce et les interactions sociales permettent de moduler [’expression
de ces comportements au niveau de chaque individu. Le comportement
de soins au couvain n’est pas présent a !’éclosion de I’adulte; il est donc
soumis aux effets de I’expérience précoce. L ontogenése du comportement
de pourvoyeuse est beaucoup plus longue et encore plus sensible a tous
les facteurs du milieu, de pression sociale, d’expérience individuelle.

SUMMARY
Feeding behaviour and division of labour in the Ant Lasius niger (L.).
Food exchange behaviour (trophallaxis) is very frequent in Lasius niger.

In order to study it, young foundation colonies were used, raised in the
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laboratory from swarming females. Each colony has its own odour, and
workers can recognise larval stages from a strange colony. In summer,
the odour of larval stages is very attractive and can partially mask the
colony odour, so that recognition of own-colony larval stages requires
learning over a few days. In autumn larval stages are less attractive
and colony-recognition is immediate.

There was great interindividuel variation in food exchange behaviour
(revealed by numbered discs stuck on the abdomen that allowed individual
recognition). Computor treatment of the abundant data obtained in this
way, by multivariate analysis (correspondance analysis), indicated principle
features of interindividual differences. One of these was trophallactic activity
between adults expressed as the ration between donor and receptor activity.
A second was donor activity towards larvae, that distinguished between
adultes that merely received (receivers semsu-stricto) and those that
subsequently fed larvae (nurses).

We can describe the social structure with 2 classes of workers :

— foragers can be recognised, apart from periods of food shortage,
using tests of larval transport towards the nest. They have special anato-
mical features; a highly dilatable crop, highly developed formic acid gland,
atrophied ovarioles. Foragers may look after large larvae. Queens are
most often fed directly by foragers in small colonies;

— Teceivers are not a homogenous category, they are Ants of the inside
nest. The most specialized are nurses which are commited to larval care.
It was been shown that large larvae are fed preferentially. Small larvae
are only fed by nurses.

The possible causes of this polyethism were examined in relation to the
Sfollowing factors:

1) Age

Classical age polyethism in Ants was found (with workers from 1 to
4 days of age being 75% receivers). In fact this concept needs to be refined
since it is only applicable to about 50% of the Ants: the others either
immediately become foragers, or nurses, and will remain so, or less
frequently may even remain receivers.

2) Individual size

It has been shown that the Ants of founding colonies are of small size
with variable behaviour, while in older colonies, individuals of normal
size become specialized quite rapidly.
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3) Early experience of nursing the larvae

Lack of contact with larvae at the onset of imaginal life has strong but
not irreversible consequence:

— nursing behaviour depends on the presence of larval stages. Ants
that have never been in contact with larvae will gradually adopt those that

they are presented with and will feed and tend them normally after
a few days;

—development of foraging behaviour can be more strongly inhibited
by lack of experience. In the absence of larval stimulation only a few
workers become foragers. A few hours of contact with larvae is enough
to reestablish normal transport behaviour towards the nest in the foragers,
that is to say, learning virtually occurs in the course of a single trial.

The development of feeding behaviour therefore includes a phase of
early experience that influence the behaviour of the adult. There is no
sensitive period for this experience, and the behaviour can be expressed
according to the needs of the colony, with limitations in the individual
plasticity.

4) Individual plasticity and social influences

It has been shown that when the size of the colony increases, the number
of inactive workers (or receivers) increases, these workers furnish, above
all, a pool of available foragers according to need, in particular when
the quantity of larval stages increases. Conversely the formation of
small groups involves the reuptake of activity for most previously inactive
individuals.

If workers are segregated according to their tasks in the colony, redis-
tribution of tasks is realised both uptake of activity by inactive workers,
and by changes in individual behaviour. Thus acceleration of polyethism
is relatively easy whereas regression in this aspect is much more difficult.
Nurses reorganise themselves rapidly, some become foragers, others begin
to eat the larval stages (cannibalism) thus palliating an eventual insufficiency
in provisioning. The foragers on the contrary are poor guardians of larval
stages and mortality in the latter is than catastrophic. Behavioural
plasticity therefore diminishes with specialization in tasks outside the
nest (therefore generally with age) contrary to the situation in bees for
which foragers may become nurses again.

Social constraints also express themselves in the form of interactions
between age classes; foraging behaviour of young workers is slowed down in
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the presence of old ones. In the absence of old workers a certain number
of young will immediately become foragers. Conversely in the absehce
of young, old foragers become inactive and the presence of young elicits
a reuptake of their activity.

Complete social deprivation from emergence results in disturbance
of the capacity for social integration, whether in the presence of normal
congeners or other isolates. After five days isolation, workers are
aggressive and group formation becomes very difficult. Momentary
social deprivation of the adult does not nave any consequences.

5) The physical environment

Constraints imposed by the environment and in particular the rearing
conditions can affect the degree of polyethism. It was found that the
behaviour of foragers is expressed more or less readily according to the
type of nest used.

Trophallactic behaviour is a particular aspect of feeding behaviour
and the division of labour. It does not possess some mythical global
explicatory value such as has been long attributed to it. In the present
author’s opinion, social behaviour should be considered in relation to
the role of the individual, as in this study. The species social structure
corresponds to a certain phylogenetic level. Behaviour related to the care
of larval stages has evolved relatively little whereas provisioning behaviour
is very variable according to the species. Early experience and social
interaction allow modulation of such behaviour at the individual level.
Care of larval stages is not automatically present at the emergence of
adults and is therefore subjected to early experience. The development
of foraging behaviour is much longer and even more sensitive to all the
environmental factors, social constraints, and individual expérience.
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