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INTRODUCTION GENERALE

Contexte bibliocraphiqgue

Parmi |’ensemble des especes animales, les fourmis occupent dans notre esprit une
place particuliere. Dés |’ antiquité, elles ont fasciné leurs observateurs et ont suggéré moult
métaphores philosophiques’. Aujourd’ hui, les firmes hollywoodiennes s en inspirent pour la
réalisation d'animations cinématographiques a grande diffusion. Les fourmis évoquent
systématiquement les superlatifs, par la diversité de leurs espéces, par la multitude des
biotopes qu’ elles habitent ou par la taille et la longévité des colonies qu’ elles fondent. Les
ouvrages des myrmécologues abondent de chiffres astronomiques pour les décrire. L’une
des comparaisons les plus étonnantes pour représenter le succes écologique de ces insectes
est celle proposée par Fittkau & Klinge (1973) : ces auteurs ont calculé qu'en forét
amazonienne, la biomasse de I'ensemble des fourmis et des termites équivaudrait au tiers de
la biomasse animal e totale de cette région du globe! Les données récentes sur la biodiversité
relativisent toutefois la dimension de ces chiffres puisque ce sont les procaryotes qui
domineraient en fait largement le reste du monde vivant, que ce soit en nombre d’ espéces ou
en biomasse (Whitman & Wiebe 1999).

Le formidable dével oppement écologique des fourmis repose sur |’ eusocialité?, dont la
définition est aujourd'hui soumise a polémique. Bourke & Franks (1995) résument
I'eusocialité aune « socialité avec altruisme reproducteur ». Sherman et coll. (1995) y voient
un continuum et considerent que le terme peut étre appliqué aux nombreuses especes qui
pratiquent la coopération pendant la reproduction, dés lors que le succes reproducteur des
membres d'un méme groupe est inégal. Toutefois, Crespi & Yanega (1995) proposent
d'utiliser des différences comportementales pour estimer |'existence de castes plus ou moins
spécialisées dans la reproduction, et limitent donc principalement I’ eusociaité a certaines
especes d'hymeénopteres et aux isopteres. Les sociétés supérieures d’ insectes se caractérisent
par la division des taches entre un faible nombre d'individus reproducteurs, et une caste,

! Selon André (1885), on retrouve la premiére alusion au murage et ala prévoyance des fourmis dans les
Proverbes de Salomon.

2 Ce terme aurait été employé pour la premiére fois par Batra (1966) pour décrire certaines espéces d'halictes.
Batra différenciait plusieurs comportements de fondation, le plus évolué éant le comportement eusocial ol la
fondatrice coopére avec ses filles adultes. Cette terminologie flt ensuite reprise par Michener (1969) puis par
Wilson (1971).
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généralement la plus populeuse, constituée d ouvriers(éres) peu ou pas féconds. Les
individus stériles sont eux méme issus des reproducteurs dont ils favorisent la survie et la
reproduction.

Comme cela est souvent rappelé, |'eusocidité et les comportements atruistes
constituérent un des principaux obstacles ala théorie darwinienne de I’ Evolution (Darwin
1859). Selon Darwin, I’ adaptation des espéces aleur environnement reposait sur |’ existence
de différences interindividuelles héréditaires. Les individus porteurs des caractéres les plus
avantageux étaient alors supposés davantage se reproduire. L’ hypothése darwinienne
proposait que les caracteres actuels des étres vivants aient envahi les populations parce qu'ils
avaient procuré un « avantage» en terme de nombre de descendants. Dés lors, il était
difficile de concevoir comment pouvait se répandre, al’intérieur d' une espece, un trait
empéchant la reproduction des individus porteurs au profit de leurs congéneres.

Bien que les premiéres tentatives d explication remontent & Darwin lui-méme® (1859),
c'est a Hamilton (1963, 1964) que I'on doit les premiéres véritables argumentations en
faveur de I'évolution par la sélection naturelle des comportements altruistes chez les
hyménoptéres sociaux (chez qui I’ eusocialité serait apparue a1l reprises au moins contre
une seule chez les isoptéres ; Wilson 1971). La théorie énoncée par Hamilton® est basée sur
la sélection des genes de I’ atruisme. Elle éablit que les comportements altruistes peuvent
évoluer si les individus bénéficiaires sont apparentés aux individus qui les expriment. Ainsi,
I"haplodiploidie des hyménopteres, qui confére un lien de parenté particuliérement
important aux individus saars, constitue certainement un des principaux é éments favorisant
I’existence de I'dtruisme et de I’ eusociaité. Tout en contribuant ala descendance d’une
saar, une ouvriére assure en effet la reproduction de ses propres genes, y compris ceux
responsables des comportements altruistes (Hamilton 1963, 1964 ; Dawkins 1989 ; Bourke
& Franks 1995).

3 Selon Darwin, I’ eusocialité pouvait évoluer si les comportements altruistes augmentaient la survie du groupe.

* Théorie de la sélection de parentéle ou Kin selection theory (Maynard Smith 1964).
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DISCRIMINATION DE PARENTELE ET RECONNAISSANCE COLONIALE

L’ eusocialité implique donc la capacité chez I'individu atruiste de différencier parmi
ses congéneres homospecifisgues, ceux qui lui sont apparentés. De telles capacités sont
discutées dans différents groupes animaux (Holmes & Sherman 1983 ; Fletcher & Michener
1987 ; Hepper 1990 ; Jaisson 1993 ; Sherman et coll. 1997). Chez les insectes eusociaux, la
discrimination de parentéle® sensu stricto (' est adire le népotisme) n’a été démontrée que
dans tres peu despeces (Lenoir et coll. 1999). C'est le cas chez I'abeille primitive
Lasioglossum zephyrum ou Greenberg (1979) a montré que les chances d’ étre acceptée,
pour une ouvriére expérimentalement introduite al’intérieur du nid, dépendaient de son
degré de parenté avec I’ ouvriére gardienne. Par ailleurs, certaines études comportementales
indiquent que les femelles reproductrices Polistes fuscatus discrimineraient entre des
congéneres inconnues sur la base de leur proximité génétique (Gamboa et coll. 1987 ;
Gamboa 1988), mais ces conclusions ont été contestées chez |'espéce proche Polistes
annularis par Queller et coll. (1990).

Chez Apis mellifera plusieurs ééments indiquent |'existence possible de la
reconnaissance de parentéle. D'une part les ouvriéres séparées puis réintroduites dans leur
colonie d'origine sont moins agressées par leurs soars que par leurs demi-soars (Getz &
Smith 1983). D'autre part |es comportements non agonistiques comme les trophallaxies sont
généralement plus importants envers des individus apparentés (Moritz & Hillsheim 1990 ;
Moritz & Heider 1992). Récemment, un biais dans la représentation de certaines sous-
familles de reines émergentes al’intérieur des ruches d’ A. mellifera a é&té décrit par Tilley &
Oldroyd (1997). Selon Osborne & Oldroyd (1999), cette sur-représentation de certaines
reines pourrait étre due a un phénomeéne de népotisme ou les ouvrieres favoriseraient la
production de « super-saars ». Bien que des signaux de reconnaissance caractérisant les
différentes lignées parentales existent dans les ruches (Arnold et coll. 1996), le bénéfice et
donc la possibilité de I'existence méme de la reconnaissance de parentéle furent discutés
d'un point de vue théoriqgue par Keler (1997). Premierement, la recherche de
I’ apparentement des congénéres implique certainement un co(t qui se traduirait par la
diminution de la reproduction au niveau colonial. Deuxiemement, si le nombre de lignées
est important, (comme c'est le cas normalement chez les abeilles), des erreurs de
reconnaissance sont certainement beaucoup plus probables que dans les colonies étudiées
dans le cadre de la reconnaissance de parentéle ou les reines étaient expérimental ement

® Traitement différentiel de congénéres en fonction de leur degré d'apparentement (Waldman 1987).
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inséminées et fécondées par les spermatozoi des de 2 ou 3 méles seulement. Ceci entrainerait
anouveau un colt pour I’ensemble de la société. Les individus d’ une méme colonie étant
tous relativement apparentés (du fait de la monogynie), le co(t de la discrimination entre des
individus plus ou moins apparentés ne serait pas forcément compensé par un réel avantage
en terme de descendance.

Chez les fourmis, aucun népotisme n'a encore été mis en évidence. Dans les colonies
de Solenopsis invicta importées aux USA et comptant plusieurs centaines de reines DeHeer
& Ross (1997) ont méme montré que, paradoxalement, les ouvriéres élévent des sexués avec
lesquels elles n’ont aucun lien de parenté supérieur acelui qui relie deux individus pris au
hasard dans |a popul ation.

Dans la plupart des cas, |'orientation préférentielle des comportements altruistes
envers des congéneres génétiquement proches est assurée par la reconnaissance coloniale
des individus plutét que par la reconnaissance de parentéle proprement dite (Jaisson 1987° ;
Vander Meer & Morel 1998 ; Lenoir et coll. 1999°). Ce processus est fondé sur |’ existence
de signaux communs portés et reconnus par tous les membres de la colonie. D’un point de
vue conceptuel, la reconnaissance d'un tel visa peut étre soit génétiquement déterminée
(effet « barbe verte », Dawkins 1982), soit due aun phénomene d’ apprentissage, selon deux
modalités possibles: effet «aissdle » (Dawkins 1982) et phenotype matching (Holmes &
Sherman 1983). Dans ces deux derniers cas, I’animal compare certaines caractéristiques
phénotypiques d' un congénére rencontré avec un modéle de référence appris et basé, soit
sur ses propres caractéristiques, soit sur celles des individus qui constituent son milieu
socia proche.

Le seul exemple connu de déterminisme génétique de la reconnaissance chez les
insectes sociaux a été décrit récemment par Keller & Ross (1998) dans les colonies
hautement polygynes de la fourmi de feu S. invicta. Ces auteurs ont mis en évidence un
gene (ou un groupe de genes) « égoi ste ». Les ouvrieres de génotype Bb pour le locus Gp-9
attaguent systématiquement les femelles homozygotes BB nouvellement fécondées et issues
de leur colonie. A l'inverse, les jeunes reines hétérozygotes sont acceptées. Toutefois, le
phénomeéne décrit par Keller & Ross ne traduit pas un phénoméne de reconnaissance
coloniale mais simplement la reconnaissance des individus porteurs d'un ou quelques alléles
particuliers (effet « barbe verte »).

6 Jaisson (1987) propose la notion de fellowship, plutét que kinship pour traduire la nature des relations
altruistes al'intérieur des colonies d'insectes sociaux.

" Lenoir et ses collaborateurs (1999) proposent le terme de nestmateship.
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APPRENTISSAGE D’UN MODELE DE REFERENCE

A linverse des phénoménes de reconnaissance génétiquement déterminés,
I’ apprentissage d’un modéle de référence® (ou template) a éé démontré aplusieurs reprises.
L’ observation des douloses’, d§adécrites par Huber (1810), a notamment permis d'étudier
le phénomeéne de reconnaissance du couvain. Par exemple, des ouvriéres Formica fusca
€levées en colonies conspécifiques ne reconnaissent pas et détruisent les cocons de leur
espece parasite Formica sanguinea alors que s elles sont asservies, les ouvriéres F. fusca
acceptent et soignent le couvain de I'espece esclavagiste. Ce changement de comportement
vis avis du couvain est déterminé par |'environnement précoce de la jeune ouvriére F. fusca
au cours d'une période sensible (Jaisson 1973, 1991). L'influence d'une période sensible
suivant I'émergence a auss éé démontrée chez des espéces non parasitées, Formica
polyctena (Jaisson 1973, 1975), F. rufa et F. lugubris (Le Moli & Passetti 1977). Chez la
fourmi méditerranéenne Cataglyphis cursor les ouvrieres acceptent des larves
hétérocoloniales, mais elles leur apportent moins de soins qu'a des larves familiéres
(Isingrini 1987). Dans ce cas, la formation du modéle de référence serait pré-imaginae
(Isingrini et coll. 1985).

La reconnaissance coloniale des imagos résulte aussi de |'apprentissage de caracteres
particuliers. Aing, les ouvriéres esclaves F. fusca et F. cunicularia reconnaissent et
soignent, une fois adulte, des ouvriéres F. sanguinea qui constituérent leur environnement
socia pendant la période suivant leur émergence. Asservies, les nurses F. cunicularia
rejettent méme leurs congénéres inconnues apparentées (Jaisson 1975 ; Le Moli & Mori
1985). Le caractére éphémeére de la période sensible et la réversibilité de I’ apprentissage des
signaux propres a I’espece suggérent que la formation du femplate S effectue par un
mécanisme d’ empreinte. Un phénomeéne identique f(t également proposé par Topoff (1990)
dans le cas des relations entre des ouvriéres Formica €t des esclavagistes Polyergus.

Par ailleurs, dans la xénobiose™® entre Formicoxenus provancheri (parasite) et

Myrmica incompleta (h6te), les ouvriéres hétes apportent plus de soins aleurs parasites

8 Afin d’aléger la suite de I’exposé, le terme francais «modéle de référence » et le terme anglais template
seront indifféremment employés.

° Les espéces doulotiques pratiquent des raids dans des nids dautres espéces (généralement
phylogénétiquement proches) et y capturent des cocons. Une fois écloses dans la colonie esclavagiste, les
ouvriéres hotes soignent le couvain et fourragent ala place des ouvriéres de |'espéece esclavagiste.

19 es xénobioses sont des relations ot des colonies d’ une espéce vivent dans les nids d’ une autre espéce. Les

parasites circulent librement parmi les hétes, obtenant de la nourriture (par régurgitation ou autre) mais gardant
toujours leur couvain séparé (Holldobler & Wilson 1990).
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lorsqu'elles ont été élevées en présence de ces derniéres (Errard et coll. 1990), démontrant
une nouvelle fois I'importance du milieu précoce dans |'ontogenese de la reconnaissance
coloniale.

Parallédement a1’ étude des sociétés mixtes naturelles, la congtitution artificielle de
groupes hétérospecifiques a également permis de progresser dans la compréhension de
I'ontogenese de la reconnaissance coloniale chez les fourmis. Reprenant des travaux initiés
par Fielde (1903), Jaisson (1971) a montré que des ouvriéres immatures n'appartenant pas a
une espéce normalement esclave (Formica polyctena) pouvaient étre intégrées a des
colonies de F. sanguinea. Des groupes mixtes ont ensuite é&té formés entre des jeunes
ouvriéres appartenant ades espéeces de Camponotus différentes (Carlin & Holldobler, 1986,
1987) ainsi qu’ entre des ouvriéres de genre, voire de sous-famille différents (Camponotus €t
Pseudomyrmex (Errard 1984), Manica rubida € Formica selysi (Errard 1986 ; Errard &
Jaisson 1991)). Elevées en groupes conspecifiques, les ouvriéres F. selysi montrent de
I’ agressivité envers des ouvrieres M. rubida dés 48 heures aprés leur émergence. Si a
I"inverse elles sont maintenues, a partir de la naissance, en groupes mixtes avec des
ouvrieres M. rubida également immatures, elles sont peu agressives vis avis d’ ouvriéres M.
rubida non familieres (Errard 19944, b).

En permettant ades ouvriéres Camponotus vagus d éclore sans aucun contact avec des
congéneres, Morel (1983) a auss montré que I’environnement socia intervenait dans
I’ ontogenése de |a reconnai ssance puisque ces individus sont agressifs envers des ouvriéres
qu’ elles ne connaissent pas mais qui sont issues de leur colonie d’ origine. Chez Camponotus
floridanus, |es fourrageuses seraient capables de discriminer parmi des ouvriéres inconnues
celles qui sont apparentées et celles qui ne le sont pas, en utilisant comme référence leurs
propres caractéres phénotypiques. Les nurses, au contraire, auraient des capacités de
discrimination plus faibles (Morel & Blum 1988). Ces travaux montrent que la nature de
I’ environnement social est primordiale ala mise en place de la reconnaissance coloniale. Par
ailleurs, la possibilité de transférer d’ une colonie al’ autre des ouvrieres jeunes mais pas des
agées indique qu’ en méme temps que la formation du template, |a signature d’ appartenance
ala colonie serait progressivement acquise.

NATURE CHIMIQUE DU VISA DE RECONNAISSANCE

Depuis les travaux de Fielde (1903, 1904), il est admis que les signaux permettant le
maintien de I’intégrité coloniale sont majoritairement des substances de contact présentes
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sur le tégument des fourmis. Depuis lafin des années 1970 leur nature chimique a fait I'objet
d'intenses recherches corrélatives, souvent controversees.

La cuticule des insectes est constituée de plusieurs couches de structures différentes.
La partie interne est généralement glycoprotéique aors que I'épicuticule est surtout
composée de lipides: esters, glycérides, acools, acides gras, aldéhydes, cétones et
hydrocarbures (Jackson 1970 ; Lockey 1985, 1988). Chez les fourmis, les hydrocarbures
semblent constituer |'espéce lipidigue mgjoritaire sur la cuticule. Par exemple, chez
Solenopsis richteri €t S. invicta, Lock et coll. (1975) ont estimé qu'ils représentaient 65 a
75% du total des lipides cuticulaires.

Un des principaux roles des lipides épicuticulaires serait d'éviter la dessiccation
(Wigglesworth 1965 ; Hadley 1981 ; Hood & Tschinkel 1990 ; Howard 1993). Toutefois,
les hydrocarbures sont aussi un support de communication chimique important (Howard &
Blomquist 1982 ; Blomquist & Dillwith 1985 ; Howard 1993 ; Blomquist et coll. 1998). Par
exemple, les populations sauvages de Drosophila melanogaster utilisent certains
hydrocarbures cuticulaires (en particulier le 7, 11-heptacosene) comme phéromone sexuelle
(Jallon 1984 ; Cobb & Jallon 1990 ; Y amamoto et coll. 1997).

Chez les insectes eusociaux, plusieurs études sur les relations hote/symbiontes ont
suggéré le réle des hydrocarbures cuticulaires dans la reconnaissance. L’ une des premiéres
fat menée chez Reticulitermes flavipes et montrant que la composition hydrocarbonée de la
cuticule du termite (alcanes et alcénes comportant de 21 a 26 carbones plus ou moins
méthylés) était également celle du coléoptére termitophile Trichopsenius frosti (Howard &
Blomquist, 1978 ; Howard et coll. 1980). Howard et coll. (1982) ont par la suite démontré
d autres concordances entre les profils de R. virginicus et ceux de trois autres staphylinidés
termitophiles Trichopsenius depressus, Xenistusa hexagonalis € Philotermes howardi
suggérant que I'intrusion dans la colonie héte se fasse par mimétisme** chimique.

Les colonies de Solenopsis et d' Iridomyrmex abritent parfois un coléoptére Martinezia
duterteri (Myrmecaphodius excavaticollis). Vander Meer & Wojcik (1982) ont remarqué
gue des individus prélevés dans des nids de S. richteri portent des profils d'hydrocarbures
proches de ceux de leurs hétes. Lorsque ces scarabées sont expérimentalement isolés de S.

richteri puis introduits dans une colonie de S. invicta, de S. geminata ou de S. xyloni, ils

1 Selon Howard et coll. (1990a) le camouflage correspond aune acquisition passive des hydrocarbures, alors
que le mimétisme est une synthese active des hydrocarbures de I'héte. Cette classification a toutefois été
remise en question par Dettner & Liepert (1994) préférant celle de Vane Wright (1980) basée sur « I'intérét »
du signal imité pour I’ organisme dupé.
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perdent dans un premier temps les hydrocarbures de la premiére espéce et acquiérent ensuite
ceux propres ala nouvelle espece hote. Vander Meer & Wojcik (1982) parlent ici d'un
phénomeéne de camouflage.

D’ autres ressemblances existent entre les hydrocarbures cuticulaires chez les guépes
parasitoi des Orasema sp. €t leslarves de leur hote S. invicta (Vander Meer et coll. 1989a),
entre Microdon piperi (diptere) et Camponotus modoc (Howard et coll. 1990a), entre M.
albicomatus € Myrmica incompleta (Howard et coll. 1990b) ains qu'entre |'araignée
Cosmophiasis bitaeniata €t la fourmi tisserande Oecophylla smaragdina (Allan & Elgar
1998).

Une forte proximité existe auss entre les hydrocarbures de la fourmi parasite
Leptothorax kutteri et ceux de son héte L. acervorum (Franks et coll. 1990), entre Polyergus
samurai € Formica japonica (Yamaoka 1990) et entre Harpagoxenus sublaevis et
Leptothorax muscorum €t L. acervorum (Kab et coll. 1993). Deux mécanismes ont été
proposés pour expliquer ces proximités biochimiques entre espece esclave et espece héte.
Le premier est la biosynthése de novo, comme chez P. rufescens dont les ouvriéres
gjusteraient leurs hydrocarbures en fonction de leur hdte Formica rufibarbis ou F.
cunicularia (Habersetzer 1993 ; Bonavita-Cougourdan et coll. 1996, 1997). A I'inverse,
dans les deux cas de xénobiose Formicoxenus quebecensisIMyrmica alaskensis €t F.
provencherilM. incompleta, les parasites acquiéreraient des hydrocarbures de |'héte
notamment par d’ intenses |échages (Lenoir et coll. 1997).

D’autres études corrélatives montrent également une convergence des profils
d’ hydrocarbures cuticulaires des termites (Vauchot et coll. 1996 ; 1998) et des fourmis
(Errard & Jdlon 1987 ; Bagnéres et coll. 1991a ; Errard 1994a ; Vienne et coll. 1995)
lorsqu’ils sont éevés en groupes mixtes artificiels.

Comme cela fOt démontré pour d'autres produits glandulaires de fourmis®, les
hydrocarbures sont donc spécifiques de chaque espéce, ce qui permet d'ailleurs de les
utiliser comme marqueur phylogénétique (Dahbi et coll. 1996 chez Cataglyphis). Leurs
guantités relatives sont également propres a chaque colonie. Ainsi, chez S. invicta des
colonies ont pu étre identifiées apartir de la signature d’ hydrocarbures cuticulaires de leurs
ouvrieres (Vander Meer et coll. 1989b).

2 voir par exemple Barlin et coll. (1976) et Cammaerts et coll. (1990) pour les phéromones de piste, Crewe &
Blum (1970) pour les phéromones d'alarme et Bagnéres et coll. (1991b) et Hefetz & Lenoir (1992) pour les
produits des glandes de Dufour.
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Chez Camponotus vagus Bonavita-Cougourdan et coll. (1987a) ont montré que les
ouvriéres sont moins agressives envers des leurres imprégnés du produit de lavage au
pentane de cuticules d ouvrieres homocoloniales que d’ ouvrieres érangeres. Un résultat
similaire a été trouvé par Nowbahari et coll. (1990) sur Cataglyphis cursor. D'autre part,
des tests menés sur le terrain montrent que chez Formica montana des cadavres
homocoloniaux débarrassés des lipides cuticulaires (lavage avec des solvants apolaires) sont
agressés aors que des cadavres lavés avec des solvants polaires sont toujours acceptés
(Henderson et coll. 1990). Des études similaires ont été menées chez les guépes sociales qui
montrent que les lipides cuticulaires seraient impliqués dans la reconnaissance coloniae
(voir par exemple Ruther et coll. 1998 chez Vespa crabro et |les revues de Breed 1998, de
Singer 1998 et de Singer et coll. 1998 chez Polistes €t Dolichovespula). Toutefois, ces
travaux n'ont pas permis d'identifier le réle précis des hydrocarbures parmi les autres
lipides delacuticule.

Meskali et coll. (1995) ont enduit la cuticule d'ouvriéres Camponotus vagus avec du
(2)-9-tricoséne, acene naturellement absent dans cette espéce. Cette modification de la
composition des hydrocarbures est suivie d’ une augmentation significative des antennations
et des menaces exprimées par des individus non traités envers leurs congéneéres traitées.
D’autre part, chez Camponotus lateralis, C. vagus, Formica selysi €& Manica rubida, la
glande post-pharyngienne (GPP) située a l'avant de la tete comporte les mémes
hydrocarbures que ceux présents sur la cuticule (Bagnéres & Morgan 1991). Chez M.
rubida, Hefetz et coll. (1996) ont montré qu’ en déposant un extrait d’hydrocarbures d’une
GPP d'une ouvriére provenant d une colonie A sur la cuticule d’ une ouvriére d' une colonie
B, celle-ci n’ était plus agressée par les autres individus de la colonie A.

Lahav et coll. (1999) ont réitéré cette expérience sur Cataglyphis niger en séparant les
différentes espéces lipidiques de la GPP sur une colonne de silice. A elle seule, la fraction
des hydrocarbures permet la dissimulation des ouvriéres dans une colonie héte. Lahav et ses
collaborateurs ont ainsi apporté un élément déterminant en faveur du réle des hydrocarbures

comme signal de reconnaissance.
ORIGINE DES SIGNAUX DE RECONNAISSANCE

La fermeture coloniae des sociétés d'insectes serait donc basée sur la reconnaissance
d'un visa chimique composé du moins en partie, d'hydrocarbures. Les signaux de
reconnaissance dans leur ensemble peuvent étre d'origine environnementale ou génétique et
dans ce cas étre produit par lareine ou par les ouvriéres.
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L’ influence de facteurs environnementaux sur la formation de l'odeur coloniale serait
possible chez Apis mellifera (Kamus & Ribbands 1952 ; Breed et coll. 1995) et chez les
guépes Ropalidia marginata (Venkataraman et coll. 1988) et Polistes fuscatus dont les
ouvriéres peuvent acquérir leur label de reconnaissance a partir d'un fragment de nid
(Pfennig et coll. 1983).

Chez les fourmis, des résultats comportementaux suggérent que les signaux de
reconnaissance aient une origine environnementale chez S. invicta (Obin & Vander Meer
1989), chez Rhytidoponera confusa (Crodand 1989a) ainsi que chez les fourmis
champignonnistes Acromyrmex octospinosus (Jutsum et coll. 1979).

Au contraire, le label de reconnaissance est déterminé génétiquement chez
Pseudomyrmex ferruginea, espéce de fourmi vivant en relation étroite avec une plante,
Acacia hindsii. En clonant la plante, Mintzer (1982) puis Mintzer & Vinson (1985) ont pu
élever plusieurs fondations de P. ferruginea dans des conditions rigoureusement identiques.
Gréce ades tests d agressivité entre des ouvriéeres issues des différentes fondations, ils ont
déduit que le label de reconnaissance avait une forte composante génétique. L'influence du
génome a également été démontrée chez A. mellifera (Breed 1983 ; Getz & Smith 1986 ;
Page et coll. 1991) ains que chez Solenopsis invicta €t S. richteri (Vander Meer et coll.
1985 ; Ross et call., 1987 ; Obin & Vander Meer 1988).

En 1979, Crozier & Dix présenterent deux modeles théoriques susceptibles
d'expliquer I'évolution du déterminisme génétique de la reconnaissance. Le premier modéle,
« individualistic », stipulait gu'un individu pouvait étre reconnu par ses congéneres sil
partageait avec eux au moins un aléle achacun des loci impliqués dans la reconnaissance.
Ce modéle assez restrictif pouvait correspondre par exemple au cas des colonies primitives
de Myrmecia ou les ouvrieres édiminent les individus non apparentés, méme ceux nés a
I"intérieur de leur colonie et donc familiers (Haskins & Haskins 1950) ou a celles de
Lasioglossum zephyrum (Greenberg 1979). Un élargissement du modéle suppose qu'un
individu peut apprendre les caractéristiques de chacun de ses congénéres de facon ale
reconnaitre individuellement (Crozier 1987). Bien qu'ayant été proposé chez Pseudomyrmex
ferruginea (Mintzer & Vinson, 1985 ; Mintzer, 1987) et chez A. mellifera (Breed et coll.
1985) ce modéle présente encore d'importantes limites lorsque la taille de la colonie devient
trés importante.

Le second modéle « Gestalt » indiquait que les membres d'une colonie pouvaient
séchanger leurs propres labels de sorte qu'un mélange spécifique émerge de la colonie :
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I'odeur coloniale®. Un tel modée permet une grande précision de reconnaissance méme
avec un nombre limité d'alléles, et correspond mieux ala plupart des situations (notamment
dans le cas des colonies polygynes et polyandres ou un grand nombre de lignées coexistent).
Par ailleurs, le développement du modéle Gestalt permet dintégrer les origines ala fois
génotypique et environnementale du label de reconnaissance.

Ce modele fat vérifié grace a des résultats comportementaux chez Leptothorax
ambiguus € L. longispinosus (Stuart 1987a, b, 1988), chez Rhytidoponera confusa
(Crodland 1989b), chez Pristomyrmex pungens (Tsuji 1990), et a partir de données
chimiques chez Solenopsis invicta (Obin & Vander Meer 1989) et chez Cataglyphis niger
(Lahav et coll. 1998).

Parmi I'ensemble des individus qui contribuent a l'odeur coloniae Gestalt, la reine
peut avoir un réle prépondérant. C'est le cas dans plusieurs espéces de camponotes nord-
américaines ou Carlin & Holldobler (1986 ; 1987) ont pu établir la hiérarchie suivante:
reine > ouvrieres > environnement, pour la contribution relative au signa de
reconnaissance. Le role de la reine a également é&té mis en évidence chez Nothomyrmecia
macrops (Holldobler & Taylor 1983), Leptothorax lichtensteini (Provost 1987), et
Linepithema humile (Iridomyrmex humilis) (Keller et coll. 1989). A l'inverse, lareine adans
certaines especes, peu ou pas d'influence sur le visa de reconnaissance en particulier chez P.
ferruginea (Mintzer 1982) et chez plusieurs especes de Cataglyphis (Berton et coll. 1991
pour C. cursor ; Dahbi & Lenoir 1998a pour C. iberica ; Lahav et coll. 1998 pour C. niger).
Chez Manica rubida, Myrmica rubra € Myrmica ruginodis lareine ne semble pas produire
de signaux chimiques particuliers mais pourrait contribuer ala reconnaissance coloniae par
son effet attractif et organisateur sur les ouvrieres (Errard & Vienne 1994 ; Vienne et coll.
1998).

HOMOGENEISATION ET DYNAMIQUE DE L’ODEUR COLONIALE

L'odeur coloniale qui permet la fermeture de la société n'est pas statique mais au
contraire sujette a d'importantes fluctuations temporelles. Vander Meer et coll. (1989b) ont
échantillonné des ouvrieres Solenopsis invicta aplusieurs mois dintervalle dans une méme
colonie située en Floride. En analysant les hydrocarbures cuticulaires en chromatographie
en phase gazeuse, ces auteurs ont montré une forte dérive des spectres au cours du temps.
Un changement progressif de la signature chimique a également éé démontré chez

13 vander Meer & Morel (1998) proposent que le label de reconnaissance soit une partie de I'odeur coloniale,
€lle-méme définie comme |I'ensemble des « odeurs » relatives ala colonie.

-19-



Leptothorax. lichtensteini (Provost et coll. 1993) et chez Formica truncorum (Nielsen et
coll. 1999). L'évolution du profil des hydrocarbures pourrait ére due aux variations relatives
des différentes sources énoncées précédemment : modification de I'environnement
(nourriture, matériaux du nid, etc.) ou de laphysiologie des ouvriéres, delarene...

Le modéle Gestalt est basé sur une homogeénéisation de I’ odeur coloniale grace ades
échanges constants entre les individus. Des transferts interindividuels d’ hydrocarbures ont
€té démontrés aplusieurs reprises. Comme nous |’ avons déjamentioné, la GPP contient les
mémes hydrocarbures que ceux présents sur la cuticule (Bagneres & Morgan, 1991).
Lorsgue des ouvriéres Formica selysi € Manica rubida sont élevées en groupes mixtes, on
retrouve de nombreux alcénes dans les GPP des Manica aors qu'ils sont naturellement
absents dans cette espéce (Hefetz et coll. 1992). Par ailleurs, en marquant des précurseurs
des hydrocarbures avec du **C, des échanges d’ hydrocarbures ont été confirmés dans des
groupes mixtes (Vienne et coll. 1995) et entre des ouvrieres conspécifiques chez
Cataglyphis niger (Soroker et coll. 1995) et chez Pachycondyla apicalis (Soroker et coll.
1998). Chez les formicines et les myrmicines les trophallaxies et les toilettages
interindividuds constitueraient des voies privilégiés pour ces transferts entre GPP et entre
GPP et cuticule (Soroker et coll. 1995). Chez les ponérines, les trophallaxies étant trés rares,
seuls les toilettages assureraient la majorité des transferts (Soroker et coll. 1998). La GPP,
qui communique avec |'ctsophage constituerait un « organe Gestalt », sorte de mélangeur
des hydrocarbures que l'individu synthétise lui méme et qu'il recoit de ses congénéres
(Soroker et coll. 1994 ; Dahbi et coll. 1998 ; Dahbi & Lenoir 1998b). Trophallaxies,
toilettages et dans une moindre mesure contacts physiques (entre ouvriéres et entre
ouvriéres et matériaux du nid) permettraient alors une homogénéisation constante de |'odeur
coloniale.

COHESION SOCIALE ET SYSTEME MONOAMINERGIQUE

Selon le modéle Gestalt, I'intégrité coloniale est donc permise par le brassage des
signaux de reconnaissance et nécessite des contacts fréquents entre les membres de la
colonie. Chez les formicides, la cohésion sociale, qui sous-entend laforte propension qu’ ont
ses animaux amaintenir un contact avec leurs congénéres familiers, est effectivement trés
importante mais son déterminisme est encore mal connu. Comme nous |I’avons signaé
précédemment, dans les heures qui suivent son émergence, la jeune ouvriere apprend les
caractéristiques de son environnement social par un mécanisme d’ empreinte. Ce mécanisme
relativement rare chez les insectes fit démontré plusieurs fois chez les vertébrés et permet
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I établissement de liens sociaux entre individus de la méme espece. Comme toutes les
formes d apprentissage, I’empreinte impliqgue des modifications du fonctionnement du
systéme nerveux et/ou hormonal de I’individu (voir par exemple les travaux de Horn et coll.
1985 et Bolhuis et coll. 1986 chez les oiseaux ains que les revues de Kraemer 1992 et de
Nelson & Panksepp 1998 chez les mammiféres). Plusieurs études corrélatives montrent que
I’ attachement meére-jeune chez les primates pourrait dépendre de réseaux de neurones
noradrénergiques centraux (revue de Kraemer 1992). Chez les jeunes macaques rhésus, la
séparation et I'isolement de congéneres familiers provoque une chute du taux de
noradrénaline dans le liquide cérébrospinal (Kraemer et coll. 1989). Chez les ovins, le
développement d'une empreinte filiade olfactive entre la brebis et son jeune agneau
nécessite également |’ éablissement de connexions neuronales noradrénergiques (Pissonier
et coll. 1985 ; Kendrick et coll. 1992 ; Levy et coll. 1990, 1993). L’ apprentissage olfactif
des caractéristiques des apparentés et des partenaires sexuels chez la souris dépend aussi de
la noradrénaline (Rosser & Keverne 1985 ; Sullivan et coll. 1989). Enfin, chez le rat, une
augmentation expérimentale du taux de noradrénaline centrale permet une consolidation du
lien entre une rate et un jeune lors d’ une situation d' adoption (Moffat et coll. 1993).

La noradrénaline n’ a pas encore été systématiquement trouvée dans les tissus nerveux
des invertébrés. Cependant, son analogue phénolique, I’ octopamine (OA, Fig. 1a) qui fat
découverte par Erspamer & Boretti en 1951 (d'apres Orchard 1982) dans les glandes
salivaires postérieures de pieuvre, a été décrite dans le systéme nerveux et/ou |I” hémolymphe
de tous les invertébrés ou elle a été recherchée. La biosynthese de cette phénolamine semble
assez proche de celle des catécholamines (principalement adrénaline, noradrénaline et
dopamine) et se ferait par décarboxylation de la tyrosine en tyramine. Cependant, le
recyclage des phénolamines serait 10 fois supérieur acelui des catécholamines (Evans 1980
Fig. 1b).
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HO
) Tyrosine hydroxylase
Tyrosine > DOPA
DOPA décarboxylase
\ 4 \ 4
Tyramine Dopamine
‘)
Dopamine B-hydroxylase *
\Z \ 4
Octopamine Noradrénaline
‘)
Phényléthanolamine-N-méthyltransférase *
\ 4

Adrénaline b

Figure 1: a: Formule développée de I’ octopamine (phénolamine). b : Schéma vraisemblable de la
biosynthése des phénolamines (tyramine, octopamine) et des catécholamines (dopamine,
noradrénaline et adrénaline) chez les invertébrés.
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ROLE DE L'OCTOPAMINE CHEZ LES INVERTEBRES

L'OA agit a la fois comme un neurotransmetteur, comme une neurohormone et
comme un neuromodulateur*® (Evans & O'Shea 1978 ; Evans 1980 ; Orchard 1982) dans
divers systemes physiologiques et comportementaux (voir Tableau 1, pages suivantes).
Plusieurs études indiquent qu’elle se comporte comme un équivalent fonctionnel de la
noradrénaline des vertébrés en modulant I’ état motivationnel ainsi que les comportements
defuite ou d' attaque.’

Chez les acridiens, une sSituation perturbante (manipulation de I'animal par un
expérimentateur, conflit avec un congénére) provogque une libération d'OA dans
I'némolymphe (Bailey et coll. 1983 ; Adamo et coll 1995). Chez Periplaneta americana, la
stimulation des récepteurs situés sur les cerques provogue une augmentation de I’ activité
locomotrice et une réaction de fuite de I’animal. Goldstein & Camhi (1991) ont montré que
I’OA médiait cette réaction par I'intermédiaire de circuits neuronaux stimulant directement
les neurones moteurs des pattes.

Parallélement ason action comportementale, I’OA agit sur la physiologie de I’animal
pour permettre de faire face a un changement bruta d environnement en mobilisant
I’énergie de réserve : son effet hyperglycémiant et hyperlipidémiant a été démontré chez P.
americana (Downer 1980 ; Orchard 1982) chez L. migratoria (Orchard 1982) et chez A.
mellifera (Bounias 1987). In vitro I"OA semble d ailleurs pouvoir stimuler la production
d’AMPc (second messager cytoplasmique) dans les acaocytes (toutefois ce résultat a été
contredit récemment par Zeng et coll. 1996).

Administrée en dose relativement importante, I’OA inhibe la prise aimentaire de
larves de Lépidopteres (Ikemoto et coll. 1995 ; Adamo et coll. 1997) et d’imagos de blatte
(Ismail & Matsumura 1991). Cet effet résulterait de la mobilisation par I'OA des sucres et
des lipides de réserve stimulant ainsi une boucle rétroactive dinhibition de la prise

dimentaire.

14 Evans (1980) définit les neuromodulateurs comme des messagers chimiques modifiant la qualité de
I'information transmise par une synapse, ou modifiant le rythme normal d’ activité d’un neurone récepteur ou
d un muscle.

5 « Fight or flight » reactions.
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De nombreux travaux ont porté sur le réle de I'OA sur les comportements et les
capacités cognitives des abeilles. Les capacités d'apprentissage de I'abeille domestique sont
connues depuis longtemps. La présentation a des abeilles en contention, d'un stimulus
olfactif neutre juste avant une stimulation sucrée (stimulus inconditionnel) entrainant
I'expression de comportements appétitifs comme I’ extension réflexe du proboscis (réponse
conditionnelle) provoque un conditionnement tres rapide des ouvriéres pour la stimulation
neutre (Kuwabara 1957 ; Takeda 1961). Dans ces conditions, des injections locales d’ OA
dans les corps pédonculés d'abeilles en contention augmentent les extensions du proboscis
suite ades stimulations neutres, avant la présentation du stimulus inconditionnel (Mercer &
Menzel 1982). Par ailleurs, I'administration de réserpine a des ouvrieres entraine la
libération de I'ensemble des monoamines présentes al'intérieur des neurones, et réduit les
capacités d'apprentissage. L'administration d'OA permet aors de rétablir spécifiquement les
capacités d'apprentissage, et en particulier I'acquisition (Menzel et coll. 1999).

D'un point de vue cellulaire, Hammer (1993) identifia une famille de neurones™ ayant
des corps cellulaires dans le ganglion sous-oesophagien et essentiels au phénomene de
conditionnement classique. Parmi ces neurones qui liberent de I’ octopamine (Kreissl et coll.
1994) les VUMmMX1, répondent spécifiquement ala présentation d'une solution sucrée en
produisant un grand nombre de potentiels d'actions, pendant une trentaine secondes, bien
aprés I'arrét de la stimulation. Ces neurones ont des projections dans les zones du cerveau ou
seffectue le traitement des informations olfactives. Sa stimulation expérimentale peut se
substituer ala présentation du S| et permettre le conditionnement.

L'octopamine, dont la concentration dans le cerveau augmente avec |'age pourrait
intervenir dans la régulation de la division du travail (Taylor et coll. 1992 ; Wagener-Hulme
et coll. 1999). Récemment, I'effet facilitateur de I'OA sur I'éat d'éveil a été propose par
Robinson et coll. (1999) pour expliquer pourquoi I'administration dOA améiorait les
capacités des jeunes abeilles adiscriminer entre des individus familiers ou étrangers.

Chez les fourmis, I'OA fit mise en évidence dans la téte de Lasius niger (David &
Verron 1982) puis de facon plus précise dans le cerveau de Camponotus floridanus par
(Punzo & Williams 1994) mais son action est encore mal connue.

16 Ces neurones sont des Ventral Unpaired Median (VUM) neurons.
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Problématigue

Dans les colonies trés populeuses, la fermeture coloniale reposerait donc sur I’ unité
d' un signal chimique spécifique de la colonie. Il Sagirait d'un sous-ensemble de I'odeur
coloniae (principalement des hydrocarbures) ayant potentiellement des origines multiples
(environnement, reine, ouvrieres elesmémes...). Notre objectif était d étudier
L'IMPORTANCE DE LA COHESION SOCIALE SUR LA RECONNAISSANCE ET LE MAINTIEN DE
L'INTEGRITE COLONIALE ET D'EN RECHERCHER CERTAINES BASES NEUROBIOLOGIQUES
POSSIBLES.

La Situation de privation sociale totale qui jusqu aors avait fait I’objet de peu
d'investigations, offrait des perspectives intéressantes pour étudier la contribution
individuelle d’une ouvriére dans la formation de I’odeur coloniale. Elle constituait un
moyen d'étudier le réle de la cohésion sociale sur la dynamique des hydrocarbures
cuticulaires et sur le maintien de la référence interne formée au contact des congénéres.
Enfin, elle permettait d' éudier la modulation neurohormonale des comportements liés ala
reconnai ssance et al’ homogénéisation des hydrocarbures cuticulaires.

Cette étude est basée sur un ensemble d’hypotheses opérationnelles formulées ci-

dessous et qui correspondent achacun des chapitres:

Hypothéses du chapitre 1 - (Article 1) : L’ ouvriére ne pouvant se reproduire que par

Iintermédiaire de ses soars, son succeés reproducteur dépend essentiellement des
performances de la colonie. On peut donc prédire que des mécanismes de controle
permettent le maintien de la cohésion sociale qui serait ala base de I’ évolution des colonies
de fourmis. La situation inhabituelle d'isolement social provoquerait aors un stress
important. Si tel est le cas on peut S attendre :

1°) ace que la prolongation de ce stress entraine la mort prématurée de I’ ouvriére.

2°) a ce quun isolement de plus courte durée entraine des comportements de
recherche des congénéres et surtout la « sur-expression » de comportements sociaux comme

les trophallaxies et les toilettages interindividuels.
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Hypothéses du chapitre 2 - (Article 2) : Si la reconnaissance coloniale correspond au

modéle Gestalt €t que chague ouvriére produit ses propres hydrocarbures, la privation
sociale devrait empécher I'individu d’homogénéiser son visa chimique avec celui de ses
congéneres et de rester au centre de I’ odeur coloniale. Celaaurait comme conséquences :

1°) que les profils des hydrocarbures cuticulaires des ouvriéeres isolées divergent

progressivement de celui de la colonie mais également les uns des autres.
2°) que les ouvriéres isolées ne soient plus acceptées dans leur colonie d origine.

Hypothéses du chapitre 3 - (Article 3) : Si le profil des hydrocarbures est dynamique,

le template doit |'ére également de fagon arester au plus pres du profil colonial. Les
contacts sociaux pourraient alors étre nécessaires ala remise ajour du template. On peut en
effet supposer que laformation du modele interne gréace aux stimulations par les odeurs des

congeéneres.

Cela supposerait que I'isolement socia induise une augmentation de la tolérance

intercoloniale.

Hypothéses du chapitre 4 - (Article 4) : Par analogie avec la mise en place des liens
sociaux chez les vertébrés, |'établissement et le maintien de la cohésion sociale
nécessiteraient le fonctionnement de neurones octopaminérgiques. On peut prédire aors :

1°) que la privation de contacts sociaux induise une diminution du fonctionnement des
neurones octopaminérgiques qui entrainerait ason tour |’ expression de comportements de

recherche:

2°) que I’administration d octopamine & des ouvriéres isolées reduise les effets
comportementaux de I’isolement social : une ouvriere isolée ayant subit une injection d’ OA

ne trophallaxerait pas plus qu’ une ouvriére non isol ée.

Nous avons réalisé plusieurs expérimentations afin de tester ces hypotheses. Apres
avoir présenté |’ espéce sur laquelle nous avons travaillé, nous présentons successivement les
différentes expériences. Nous donnons a chaque fois un résumé des principaux résultats
obtenus, accompagné d'une discussion et de conclusions sommaires. Tous les points
abordés sont ensuite replacés dans le cadre général de la reconnaissance coloniae chez les
insectes sociaux (partie « synthese »). L’ensemble des résultats a donné lieu plusieurs
articles parus ou soumis dans des revues internationales et qui sont présentés dans leur
intégraité a la fin de ce document. Le dernier article sous press dans Journal of
Chromatographie concerne |'utilisation de la technique SPME (Solid Phase Micro-
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Exctration) couplée al’HPLC pour la détection des monoamines. 1l ne fait pas |’ objet d’'un
chapitre.

Par ailleurs, pour des raisons de clarté et d homogénéité de ce document, certains
résultats préliminaires sur le réle de la sérotonine dans I’ expression des comportements

agonistiques n’ ont pas été présentés.
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EXPERIMENTATIONS ET RESULTATS

L'espece étudiee

Nous avons choisi d’ effectuer notre étude sur Camponotus fellah Dala Torre, 1893
(Formicidae : Formicinae). Des éudes préliminaires ont montré que les ouvriéres de cette
espece pratiquent naturellement de nombreuses trophallaxies en comparaison de trois autres
formicines: Formica polyctena FOrst., F. fusca Latr., Camponotus aethiops L. (Boulay et
coll. 1999). De plus, les ouvriéres sont de grande taille ce qui facilite les observations
comportementales et surtout les injections de monoamines ainsi que les prélévements du
cerveau. Par ailleurs, cette espece ne présente pas de diapause, ce qui permet de disposer
d’ une production continue d’ ouvrieres.

Camponotus fellah est une espéce monogyne formant des colonies trés popul euses et
communes au Proche-Orient. Il existe, comme chez la plupart des Camponotus un fort
polymorphisme continu bimodal ou les media sont les plus nombreuses (Boulay et coll.
1999). Plusieurs campagnes sur le terrain en Israél (mars 1996, 97, 98, septembre 1996 et
novembre 1997) nous ont permis de récolter des femelles fondatrices juste apres le vol
nuptial, des fragments de colonies et une jeune colonie avec reine comptant environ 300
ouvrieres. Les nids récoltés éaient situés dans des terrains sableux, trés ensoleillés et
chauds. Aucune activité n’a été observée al’ extérieur du nid pendant lajournée. Ce rythme
de fourragement semble adapté aux régions chaudes. D’autres espéces de Camponotus
vivant dans les régions arides fourragent la nuit lorsque les températures sont fraiches
(Camponotus sylvaticus, Retana et coll. 1988 ; Camponotus vicinus, Holldobler & Wilson
1990). Une méme colonie de C. fellah occupait généralement plusieurs nids tres dispersés et
répartis aproximité de buissons. Nous avons trouvé de nombreuses galeries creuséeslelong
des racines ou les ouvriéres prélevent certainement le miellat de pucerons.

Au laboratoire, les colonies étaient éevees dans des nids horizontaux en plétre (Fig.
2). Chague nid comportait 6 chambres, chacune recouverte d’'une plaque de verre
indépendante, de facon apréever des ouvrieres sans déranger la colonie entiere. Les nids
étaient reliés ades aires de fourragement (40 x 25 x 15 cm) dont les bords étaient recouverts
de fluon. Les colonies étaient nourries deux fois par semaines avec des vers de farine
(Tenebrio) et du nectar pour bourdon (Beehappy®, Koppert Biological Systems).
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Figure 2 : Schémad’ un nid de type Janet utilisé pour |’ élevage de Camponotus fellah.
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Chapitre 1 - Influence de [l’isolement social sur la survie et le

comportement

(ARTICLE 1)

SOCIAL ISOLATION IN ANTS: EVIDENCE OF ITSIMPACT ON SURVIVORSHIP AND BEHAVIOR IN

CAMPONOTUS FELLAH (HYMENOPTERA, FORMICIDAE)

R. BouLAY, M. QUAGEBEUR, E.J. GODZINSKA & A. LENOIR

PARU DANS SocioBIioLoGy (1999) 33 : 111-124.

INTRODUCTION

Dans son livre «Les Sociétés d'Insectes », Whedler (1926) émis I'hypothése que les

’ similaire aux motivations

animaux sociaux possédaient une sorte « d'appétit social »*
alimentaires et sexuelles exprimées chez toutes les espéces animales, et que cet appétit était
particulierement développé chez les isoptéres et chez les hyménoptéres sociaux. Cette
proposition conduisit quelques auteurs a mener des études relativement empiriques sur
I'influence de I'isolement social chez les insectes eusociaux. C'est ains que Grassé &
Chauvin (1944) observerent que chez Reticulitermes lucifugus, Apis mellifera, Formica rufa
et Leptothorax tuberum 'isolement accél érait lamortalité des ouvriéres.

Chez les fourmis, plusieurs études plus récentes indiquent que I'isolement social peut
provoquer, selon les espéces, des effets physiologiques et comportementaux trés importants.
Chez Ectatomma ruidum la séparation des congéneres pendant plusieurs jours provogue un
ralentissement de I'éthogenése™® (Champalbert & Lachaud 1986). Par ailleurs, des ouvriéres
Leptothorax nylanderi qui pondent des cafs haploi des lorsgu'elles sont séparées de lareine,

ont une activité ovarienne et de ponte réduites lorsqu’elles sont isolées individuellement

' 9: « Les animaux sociaux éevés, lorsqu'ils sont séparés des stimuli continuels et ordinaires de leur espéce,
manifestent une inquiétude qui montre de lafagon la plus frappante cet appétit social. »

18 Ontogenése du comportement (Jaisson 1974)
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(Salzeman & Plateaux 1988). L'isolement socia induit également une modification du
rythme d'activité (chez Leptothorax allardicei (Cole 1991)).

L’ objet de ce chapitre était de rechercher les effets stressant de la séparation sociale
chez Camponotus fellah. Pour cela, le taux de survie d’ouvriéres isolées a été comparé a
celui d ouvrieres maintenues par deux, en situation de jeline ou avec acces ade la nourriture
(expérience 1).

Pour vérifier que les effets de I'isolement étaient « directs» et non liés a |'arrét
possible de I’ dimentation entrainant la mort, I’ influence de I’ isolement a été mesurée sur la
masse des ouvriéres en relation avec | accés ala nourriture (expérience 2).

Enfin, les modifications comportemental es induites par une durée d'isolement plus ou
moins longue ont été quantifiées (expérience 3).

EXPERIMENTATIONS ET RESULTATS

Expeérience 1 : Influence de l’isolement sur la mortalité

Des ouvriéres media (&gées d’ environ trois semaines) provenant de trois colonies avec
reine ont été placées en isolement individuel ou par deux dans des tubes aessai en verre. Au
fond de chaque tube un morceau de coton maintenait un réservoir d’ eau (Fig. 3, page 36).
Ces ouvrieresisolées éaient soit maintenues ajeun, soit nourries 3 fois par semaine.

Sans accés ade la nourriture, ces ouvrieres isolées mourraient en moyenne au bout de
27,1 + 2,9 jours (Tableau 2). Cette durée est tres courte, puisque d aprés nos observations
les ouvriéres pourraient vivre environ 1 an dans leur colonie.

Lorsgu’elles avaient acces ade la nourriture, elles mourraient apres 59,2 + 4,6 jours.
Les ouvrieres maintenues par deux dans les tubes aessai mourraient aprés 74,3 + 3.1 jours
(avec nourriture) et apres 33,1 + 2.7 jours (ajeun). L’accés ala nourriture avait un effet
significatif dans les deux cas (isolé ou par deux). L’effet de I'isolement était significatif
uniquement dans le cas des individus ayant acces ala nourriture.

Donc, la présence d'une seule congénére augmentait la survie des ouvriéres ayant

acces alanourriture.



| solées seules | solées par deux P

Avec acces ala 59,2+ 4,6 743+31
nourriture (n= 25) (n=18) < 0,001
Sans acces ala 271+29 331427
nourriture (n=20) (n=19) 0,26
P < 0,001 < 0,001

Tableau 2 : Influence de I'isolement social & de |'accés ala nourriture sur la survie des ouvrieres
(moyennes en jours + erreurs types). Comparaison statistique par ANOVA adeux facteurs ; Facteur
1 (accés ala nourriture) : P < 0,001 ; Facteur 2 (isolement) : P = 0,004 ; Interaction: P = 0,18. Les

valeurs P indiquées dans | e tableau ont été obtenues par le test Post Hoc de Neuman Keuls.

Experience 2 : Influence de [’isolement social sur la masse corporelle

Dans un deuxieme temps nous avons mesuré |’ effet de I’isolement social sur la masse
corporelle des fourmis. Lorsqu’elles étaient isolées et maintenues ajeun, les ouvriéres ont
perdu 15% de leur masse corporelle en trois jours (Tableau 3). A I'inverse, lorsqu’elles
étailent maintenues en groupes de 10 (ajeun ou non) ou gu’ elles étaient isolées avec de la

nourriture, les ouvriéres ne perdaient pas de poids.

masse | sol ées seules | solées par 10
[mg] Avec accés ala Sans accés Avec accés ala Sans accés
nourriture (n=16) (n=18) nourriture (n=20) (n=20)
Masse avant
isolement 8,78 £ 0,66 9,06 + 0,47 8,59+ 0,44 8,95+ 0,50
Masse aprés
isolement 8,52+ 0,74 7,94+ 048 7,95+ 0,52 8,46 + 0,68
Pourcentage de
variation 4,96 % 15,01 % 8,45 % 9,31%
P (ANOVA) 0,54 <0,001 0,06 0,33

Tableau 3 : Influence de I’isolement social et de |’accés ala nourriture sur la masse corporelle
d’ouvriéres (moyennes en mg + erreurs types) C. fellah avant et aprés un isolement social de 3 jours
(ANOVA, P = 0,33 entre les quatre groupes).



Expérience 3 : Influence de l’isolement social sur le comportement

Dans un troisiéme temps nous avons analysé I'effet de I'isolement social sur les
comportements trophallactiques et les toilettages inter-individuels. La encore, les fourmis
étaient isolées et soit maintenues a jeun, soit nourries deux fois par semaine avec une
solution sucrée. Chague test comportemental consistait en deux rencontres dyadiques de 15

minutes chacune (Fig. 3).

18cm

c 1\\@% [ ==

Reservoir d' eau Coton Trophallaxie Tube aessai

Figure 3 : Représentation schématique d'une rencontre dyadique entre des ouvriéres isolées.

Une premiere rencontre (controle) était effectuée juste avant I'isolement social et était
suivie d' une deuxieme rencontre (test) effectuée entre les mémes ouvriéres ala fin de la
période d’isolement ¢’ est adire 24, 72, 120, 240 ou 480 heures plus tard.

Lors de toutes les rencontres effectuées avant la période d’isolement les durées totales
des trophallaxies et des toilettages interindividuels étaient assez faibles et non
significativement différentes d’ un groupe al’ autre, que ce soit pour les fourmis isolées avec
nourriture (Fig. 4a et 4b) ou sans nourriture (Fig. 4c et 4d).

Au fur et & mesure que la durée d'isolement augmentait la différence contréle vs
témoin pour les trophallaxies augmentait également. Chez les fourmis alimentées cette
différence était maximum a480 heures d'isolement (Fig. 4b). Pour cette durée d’isolement
la moyenne des durées cumulées des trophallaxies représentait plus de 55% de la durée
totale de chaque test. Chez les fourmis maintenues ajeun la différence était maximum a72
heures (Fig. 4c). Toutefois, la différence contrdle vs témoin des trophallaxies n’ éait jamais
significativement différente pour une méme durée d'isolement entre les individus ajeun et
lesindividus alimentés.

A l'inverse, l'isolement social n'a eu aucun effet significatif sur la durée totale des
toilettages interindividuels (ANOVA ; Fig. 4b et 4d).
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Figure 4 : Influence de I'isolement social sur la durée des trophallaxies (a et c) et des toilettages
interindividuels (allogroomings) (b et d) avant (barres blanches) et aprés isolement (barres grises),
pour des ouvriéres isolées avec acces ala nourriture (a et b) et sans accés ala nourriture (c et d). Les
étoiles indiquent des différences significatives (ANOVA). Les valeurs sont les moyennes + erreurs
types. n = 10 dyades par rencontre.
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INTERPRETATION ET CONCLUSION PARTIELLE

Les résultats que nous avons obtenus montrent que I’isolement social a un effet
important sur la mortalité des ouvriéres C. fellah. Lorsqu’ elles ont acces ala nourriture,
elles meurent plus vite que quand elles sont maintenues par deux. L’isolement social
constituerait un stress dont les effets dépendraient des conditions d'alimentation et qui
se manifesterait plus intensément dans une situation de jeine. Par ailleurs, la conjonction de
I’isolement social et de la privation de nourriture provoque une perte de poids par rapport
aux ouvrieres maintenues ajeun mais en groupe. Cette perte de poids pourrait étre due aune
modification du rythme d'activité. En effet Gallé (1978) a montré que I'isolement social
provoquait une augmentation de la consommation d’ oxygéne chez Camponotus vagus. De
plus, Cole (1991) a montré que I’ activité générale des ouvriéres dépendait de la taille du
groupe chez Leptothorax allardycei.

L'isolement social ne modifie pas la durée des allogroomings maisinduit une tres
forte augmentation de la durée des trophallaxies, indépendamment de I'accés a la
nourriture. Il est alors peu probable que les trophallaxies échangées soient, dans notre
situation expérimental e, motivées par les échanges alimentaires.

Beaucoup d'auteurs attribuent une fonction d'apaisement aux trophallaxies. Des
trophallaxies d’ appaisement ont en effet été constatées sur le terrain entre des ouvriéres
appartenant a des espéces différentes notamment entre Solenopsis invicta, S. geminata €t
Pheidole dentata (Bhatkar 1979a, b). En laboratoire, des échanges aimentaires ont été
décrit par Carlin & Hdlldobler (1986) chez Camponotus pennsylvanicus entre des ouvrieres
issues de colonies différentes. Cependant, ces échanges ne sont pas tout a fait des
trophallaxies mais plutét des régurgitations sans contact entre les ouvriéres. |l en résulte
généralement une diminution de l'intensité des comportements agressifs. Par ailleurs, dans
des colonies orphelines de Ponera coarctata il se met en place une hiérarchie trés
importante entre les ouvriéres, avec beaucoup de comportements agonistiques. Liebig et
coll. (1996) ont rapporté |'existence de trophallaxies ritualisées pendant cette période et qui
permettent d'éviter I'agression. Des comportements agressifs induisent également des
trophallaxies dans I'espece esclavagiste Chalepoxenus muellerianus (Heinze 1996). 1l et
toutefois peu probable que les trophallaxies manifestées par les ouvriéeres isolées aient une
fonction d’ apaisement puisque pratiquement aucun comportement agressif n’a été observé
pendant ces rencontres dyadiques.

Les longues trophallaxies succédant a l'isolement pourraient ére motivées par un
« besoin social », ces comportements constituant un des comportements les plus puissants
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pour le maintien du lien socia chez les fourmis (Wheeler 1910). Comme nous I’ avons vu, la
composition en hydrocarbures de la cuticule semble étre dynamique et a pu changer pendant
la période ou I’ouvriére était maintenue en isolement social. Elles seraient nécessaires a
I”homogénéisation des hydrocarbures et ala bonne intégration de I’ ouvriére dans sa colonie.

Les trophallaxies permettraient alors a l'ouvriere isolée de régjuster son profil

d'hydrocarbures avec celui de la colonie. Cette question a fait I’ objet de la deuxieme partie
de cette étude.
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Chapitre 2 : Contributions individuelles et homogénéisation

de [’odeur coloniale

(ARTICLE2)

INDIVIDUALITY IN HYDROCARBON PRODUCTION OBLIGES CAMPONOTUS FELLAH WORKERS

CONTINUAL EXCHANGE TO BE INTEGRATED IN THEIR COLONY

R. BOULAY, A. HEFETZ, V. SOROKER & A. LENOIR

SOUMIS A ANIMAL BEHAVIOUR

INTRODUCTION

On sen souvient, le profil des HCs cuticulaires est dynamique, c'est a dire qu'il
change au cours du temps (Vander Meer et coll. 1989b ; Provost et coll. 1993 ; Nielsen et
coll. 1999). Le modéle de I'odeur coloniale Gestalt introduit par Crozier & Dix (1979)
suppose une homogénéi sation fréquente des signaux de reconnai ssance produits par tous les
individus et peut expliquer comment, bien qu'évoluant sans cesse, |'odeur coloniale reste
uniforme. Cependant une hypothése alternative est que les profils des HCs de chagque
individu évoluent tous paralélement, conservant ainsi une méme proximité inter-
individuelle.

Cette question n'a encore été que trés peu étudiée, et la plupart des recherches qui y
ont été consacrées ont consisté aseparer des fractions de colonie, maintenant une forme de
Gestalt al’intérieur des groupes (Dahbi & Lenoir 1998b). La possibilité de maintenir en vie
des ouvrieres C. fellah isolées (et donc séparées de l'odeur Gestalt) pendant plusieurs
semaines (chapitre 1, Boulay et coll. 1999) a permis de rechercher si les contacts sociaux
étaient nécessaires au maintien de I’ ouvriere au centre de la Gestalt €t ason intégration dans
lacolonie.
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Dans certaines espéeces d’ hyménoptéres sociallx, les ouvriéres, méme non fécondées,
sont capables de pondre des cafs qui donnent généralement des males™. Toutefois, lareine
exerce souvent un contréle important sur cette ponte (Passera 1988 ; Bourke & Franks
1995). Lorsque des ouvrieres sont soustraites a |’ action inhibitrice de la reine, certaines
d entre elles peuvent développer des ovaires et pondre des aafs. Holldobler & Carlin (1989)
ont effectué cette expérience chez |'espéce monogyne Aphaenogaster cockerelli. En
réunissant par la suite les deux groupes, ces auteurs ont remarqué que les ouvriéeres du
groupe sans reine dont les ovaires étaient développés étaient systématiquement agressées
par les ouvrieres maintenues au contact de la reine. De méme, chez Apis mellifera, une
forme de « worker policing®™ » consiste en |’ agressivité exprimée envers les ouvriéres ayant
des ovaires développés par les autres ouvrieres (van der Blom 1991 ; Visscher and Dukas
1995). Dés lors il nous était impossible de ne pas considérer | hypothése selon laquelle
d éventuels comportements agressifs exprimés par les ouvrieres restées dans le nid envers
des congéneres isolées ne soient pas dus ala non homogénéisation des signatures chimiques
mais au dével oppement ovarien en |’ absence de contrdle royal.

19 voire des femelles par parthénogenése théytoque chez Cataglyphis cursor (Cagniant 1979 ; 1983), chez
Pristomyrmex pungens (Tsuji 1988), chez Cerapachys biroi (Tsuji 1995) chez Messor capitatus (Grasso €t
coll. 1998) et chez Platythyrea punctata (Schilder & Hoélldobler 1999).

2 politique ouvriére : selon la Kin selection theory chague ouvriére vatenter de maximiser la reproduction de
son génotype par exemple en diminuant la production d'cafs males par les autres ouvriéres (Ratnieks 1988 ;
Ratnieks & Visscher 1990 ; van der Blom 1991 ; Montague & Oldroyd 1998).
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EXPERIMENTATIONS ET RESULTATS

Experience 1 : Analyse du profil d’hydrocarbures cuticulaires

Les hydrocarbures cuticulaires des ouvrieres C. fellah ont été identifiés par
chromatographie gazeuse couplée a la spectrométrie de masse (Tableau 4). Nous avons
identifié 12 alcanes (Ci; a Csi), 15 monométhylalcanes, un diméthylalcane, un
triméthylacane et un seul alcene. Cependant certains composés n'ont pu étre séparé par nos
conditions chromatographiques, montrant uniquement 25 pics. Treize de ces pics furent
utilisés dans les analyses statistiques ultérieures (en gras sur le Tableau 4).

Produits (par temps de rétention croissant) Quantitérelative

C17 t

Cis t

Cio t

Coo t

Cz] * %

C23 t

Cxs *

™ e-C25 t

C26 * %

3M e-Cze t
C27 **k k%%

11 + 13Me-Cy7 *
TMe-Cy; il
3Me-C27 * %k Kk

C28 * %

8 Meng *

4 Meng t

Cr9:2 *

C29 * %

15+ 13 + 11Me-Cyo *x
7, 15 DiMe-Cy9 el

3M eng *

Ca1 *

15+ 13 + 11Me-Cs; *x
7+ 15 + 19Me-Cs; *xE

Tableau 4 : Hydrocarbures identifiés sur la cuticule des ouvriéres C. fellah €t leurs quantitésrelatives
exprimées par : t (trace) < 1% ; * <2%,; ** < 5%; *** <10%; ****> 10%.



Nous avons calculé les quantités des quatre especes d'hydrocarbures cuticulaires chez
des fourmis prélevées dans leur colonie a40 jours dintervale (non isolées aJO et J40) et
chez des fourmis isolées pendant 3, 20 et 40 jours a partir de JO. Cette expérience a été
effectuée sur deux colonies. Les résultats sont exprimés dans le tableau 5, et indiquent que
la quantité totale dHCs n'était pas différente ni entre les colonies (ANOVA, P = 0,59), ni
entre les groupes de fourmis échantillonnés a JO0, J3, J20 et J40, qu'elles soient isolées ou
non (ANOVA P = 0,18). L'isolement social n'a pas non plus d'influence significative sur la
guantité d'alcanes, qu’ils soient méthylés ou non (Tableau 5).

Ouvriéres non isolées Ouvrieresisolées p
Hydrocarbures 30 340 B 220 340

— Alcanes 34+4 30x4 42+ 8 40+ 2 48+10 044
'% Méthylalcanes 91+15 104+£16 107+9 136x25 74+13 0.10
8 Total 126+24 13520 150x23 177+10 123+£32 0.07
~ Alcanes 36+8 46+ 11 19+24 40+14 61+11 0.61
'% Méthylalcanes 142+19 91+x26 122+17 8817 9%5+22 030
8 Total 180+30 138x39 143+x30 129+31 166x37 0.73

Tableau 5 : Quantités en mg (moyennes * erreurs types) d'hydrocarbures cuticul aires récupérés apres
un lavage de 10 mn dans 1 ml de pentane. Les valeurs de P sont données par une ANOVA.n=5
pour tous les groupes sauf pour colonie 1, J40 nonisolée: n=4.

Les pourcentages relatifs des 13 produits majoritaires des ouvrieres des deux colonies
étaient significativement différents (MANOVA, P < 0,001). Par alleurs, les différentes
conditions expérimentales (isolement) avaient aussi un effet significatif sur les pourcentages
relatifs des produits (MANOVA, P < 0,002). Cependant, il n'y avait pas dinteraction
significative entre ces deux facteurs (colonie et condition expérimentale, MANOVA, P <
0,08).

Pour estimer la divergence des profils dHCs en fonction des conditions
expérimental es, nous avons effectué une analyse discriminante pour chagque colonie apartir
des pourcentages relatifs. Pour la colonie 1 (Fig. 5) le profil des HCs des ouvriéres non
isolées aJ0 était significativement différent de celui des ouvriéres isolées et échantillonnées
aJ3, J20 et M0 (P = 0,026, P < 0,001 et P < 0,001 respectivement). La différence entre les
ouvriéres non isolées aJ0 et aJ40 n'était par contre pas significative (P = 0,24). A l'inverse,
la différence entre les ouvriéres échantillonnées au bout de 40 jours était significativement
différente chez les individus isolés et ceux maintenus dans leur colonie (Fg12 = 11,23, P =
0,001).
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O nonisoléesalo
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-4 ® non isolées a0

Racine 1

Figure 5 : Représentation graphique des profils cuticulaires des fourmis isolées (I3, J20 et J40) et
non isolées (J40) pour la colonie 1.

Pour la colonie 2 (Fig. 6), le profil des HCs cuticulaires était différent chez les
ouvriéres non isolées mais échantillonnées a 40 jours dintervale (P < 0,001). Bien que 3
jours d'isolement n’aient pas suffis pour induire une divergence significative du profil dHCs
(P = 0,45), une durée disolement plus longue (20 et 40 jours) induisit une divergence
significative par rapport aux ouvriéres non isolées, quelles aient éé échantillonnées au
début (J0) ou alafin (J40) de I'expérience.

Racine 2

non isolées J0
isolées a3
isolées aJ20
isolées aJ40
non isolées aJ40

e > & O O

Racine 1

Figure 6 : Représentation graphique des profils cuticulaires des fourmis isolées (I3, J20 et J40) et
non isolées (J40) pour la colonie 2.
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Pour estimer I'homogénéité des profils cuticulaires entre des individus d'un méme
groupe expéimental, nous avons calculé les distances euclidiennes moyennes séparant
chague point. Que ce soit pour I'une ou l'autre des deux colonies, la distance euclidienne
moyenne séparant les profils dHCs de deux individus isolés pendant 40 jours était
significativement plus grande que celle séparant les profils de deux individus non isolés
(Tableau 6 ; ANOVA, P<0,001 et P < 0,001 ; test post hoc LSD, P < 0,001).

Nonisolées  Non isolées |solées J3 | solées J20 | solées J40
J0 JA0
Coloniel 6,38+144 2,98+ 0,81 844+133 1053+165 10,02+2,09
ab a bc c c
Colonie2 4,01+0,68 999+171 427+097 1310+260 1415+252
a b a bc c

Tableau 6 : Distances euclidiennes moyennes (+ erreurs types) séparant les profils cuticulaires de
deux ouvrieres appartenant aun méme groupe expérimental. Les lettres indiquent des différences
significatives (ANOVA suivie du test post hoc LSD). Les effectifs sont donnés sur le tableau 5.
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Expérience 2 : Comportement et déeveloppement ovarien

Parallélement al'étude chimique, des ouvrieres provenant de 5 colonies ont été isolées
pendant O (témoin), 1, 3, 5, 10, 20 et 40 jours (selon le méme protocole que celui décrit
précédemment, article 1). Chaque ouvriére recevait de la nourriture 2 fois par semaine
(nectar). Vingt quatre heures avant la fin de la période d’isolement, elles étaient marquées
d' un point de couleur sur le thorax afin de les reconnaitre individuellement, puis étaient
replacées dans leur tube d'isolement. A I'issue de la période d'isolement, les tubes
contenant les fourmis étaient connectés al’ entrée de leur nid respectif. On enregistrait alors
le comportement des ouvriéres résidentes envers I’ ouvriére introduite. A partir du premier
contact, on relevait les comportements pendant 5 périodes de 5 minutes espacées chacune de
25 minutes. A I'intérieur d’'une période d’ observation, les comportements des ouvriéres
résidentes envers les fourmis introduites éaient relevés toutes les 10 secondes. Les
comportements relevés étaient :

Contacts antennaires ; Léchages interindividuels ; Trophalaxies ; Postures agressives
(flexion de I'abdomen et/ou ouverture des mandibules) ; Morsures

Les témoins (0 jour) étaient des ouvrieres maintenues seulement 1 heure dans les
tubes dessai (pour leur permettre de se calmer aprés la manipulation).

Une fois réintroduite dans leur colonie, les ouvrieres étaient systématiquement
explorées par leurs congéneres. Les antennations étaient donc nombreuses mais ne variaient
pas de facon significative avec la durée d'isolement (Fig. 7, Kruskal-wallis, P = 0,54).

140 -

120 - _l_ '|' .l.

Fréquence des antennations
3
1

0 1 3 5 10 20 40
Durée d'isolement en jours

Figure 7 : Fréquence des antennations des résidentes envers les introduites (nombre total d'actes
relevés). Les barres représentent les moyennes + erreurs types (n = 10 par durée d'isolement).

Nous avons observé en moyenne 84,8 + 22,1 |échages des ouvriéres résidentes envers

des ouvrieres prélevées dans la méme colonie et réintroduites seulement une apres (Fig. 8 ;
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0 jours disolement). Cette frégquence ne changeait pas significativement avec la durée
d isolement (Kruskal-Wadllis, P = 0,053).

100

80
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40 -

20 A

Fréguence des |échages

0 T T T T T T 1
0 1 3 5 10 20 40

Durées d'isolement en jours

Figure 8 : Fréquence des |échages des ouvrieres résidentes envers les ouvriéres introduites (nombre
total d'actes relevés). Les barres sont les moyennes + erreurs standards. n = 10 par durée
d’isolement.

Comme dans le cas des rencontres dyadiques (chapitre 1, expérience 3), le nombre de
trophallaxies augmentait avec la durée d'isolement jusgu'a 5 jours d’isolement (Fig. 9 ;
Kruskal-Wadlis ; P = 0,0002). Cependant, a partir de ce moment, la fréquence des
trophallaxies diminuait pour atteindre, &40 jours, un niveau similaire acelui des témoins.

’ %5 - b ab

g X7 ab I [ ab

BT 25

£ T [ =

=] 20 + a ab '|-
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Durée d'isolement (jours)

Figure 9 : Fréquence des trophallaxies des ouvriéres résidentes envers les ouvrieres introduites
(nombre total d'actes relevés). Les barres sont les moyennes + erreurs types. Les |ettres représentent
les différences significatives (Test de Kruskal-Wallis suivit du test de Mann Whitney avec correction

du seuil de significativité, a = 0,002, pour une distribution non normale). n = 10 par durée
d’isolement.
Au fur & amesure que la durée disolement augmentait, la fréguence des menaces
(non représentées) et des morsures augmentaient significativement (Fig. 10) (Kruskal-
Wadlis, P < 0,0001 dans les deux cas). Jusgu'a 5 jours disolement les menaces et les
-48-



morsures étaient quasiment inexistantes. A partir de 10 jours disolement nous avons
observé une augmentation des morsures jusqu'a la fréquence de 60,2 + 10,1 a 40 jours
d'isolement. Les fortes morsures enregistrées apartir de 10 jours d'isolement conduisirent a
lamort de la plupart des ouvrieres introduites bien qu'il ne ft pas possible de le mesurer de
facon précise. En effet avec les nombreuses interactions, la marque de peinture déposée sur

|e thorax des ouvriéres était souvent éiminée avant lamort certaine del'ouvriére.

Fréquence des morsures
58
&
—

0 1 3 5 10 2 40

Durée d'isolement (jours)

Figure 10 : Fréguence des morsures des ouvriéres résidentes envers|es ouvriéresintroduites (nombre
total d'actes relevés). Les barres sont les moyennes + erreurs types. Les lettres représentent les
différences significatives (Test de Kruskal-Wallis suivit du test de Mann Whitney avec correction du
seuil de significativité, a = 0,002 pour une distribution non normale). n = 10 par durée d’isolement.

Il faut noter que les comportements des ouvrieres résidentes envers les ouvrieres
introduites étaient souvent contradictoires, et d autant plus pour les durées d'isolement
intermédiaires de 5 a 20 jours. En effet, & de nombreuses reprises, certaines ouvrieres
exprimaient des comportements agressifs alors que d’ autres effectuaient des trophallaxies.

Trente ouvrieres ont alors été isolées pendant 20 jours. A I’issue de cette période, 15
d entre elles étaient réintroduites dans leur colonie comme précédemment décrit. Chacune
des 15 autres fourmis était replacée pendant 5 jours supplémentaires avec 5 ouvrieres major
homocoloniales non isolées et dont I’ extrémité des mandibules avaient été préalablement
coupée afin d' éviter d’ éventuelles morsures. Pour chaque ouvriére isolée, ses 5 congénéres
major €taient remplacées tous les jours. Apres ces 5 jours, les ouvriéres étaient réintroduites
une par une dans leur colonie et |es comportements des résidentes étaient relevés.
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Lorsgue les ouvriéres avaient pu étre en contact avec des congéneres non isolées
pendant 5 jours avant de regagner leur colonie d'origine, elles éaient significativement
moins agressées que celles ayant isolées et directement réintroduites (Fig. 11).
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Conditions d'isolement

Figure 11 : Fréguence des morsures des ouvriéres résidentes enversles ouvriéres introduites (nombre
total d'actes relevés). Les barres sont les moyennes + erreurs types. La différence est significative
(Test de Mann Whitney, P = 0,017).

Enfin, nous avons dissequé I’ abdomen de 20 ouvriéres prélevées al’intérieur du nid
avec reine ainsi que I’abdomen de 20 ouvrieres des mémes nids mais isolées pendant 20
jours. Nous n’ avons trouvé aucun degré de développement ovarien dans |’ une ou I’ autre des
deux situations expérimentales. Par ailleurs dans tous les fragments de sociétés récoltés sur
le terrain et maintenus en laboratoire en |’ absence de reine nous N’ avons jamais constaté la
ponte des ouvriéres et/ou la production de males.



INTERPRETATION ET CONCLUSION

L’ évolution temporelle du profil des hydrocarbures cuticulaires qui a été démontrée
chez S. invicta (Vander Meer et coll. 1989b), chez L. lichtensteini (Provost et coll. 1993) et
chez F. truncorum (Nielsen et coll. 1999) existe auss chez C. fellah (expérience 1). Nos
résultats indiquent également que P’isolement social est suivi d’une divergence
progressive des hydrocarbures cuticulaires.

Il était possible que le stress provoqué par un isolement social prolongé induise lui
méme une dérégulation de la biosynthése des hydrocarbures. Cependant I’isolement social
ne semble pas affecter la quantité de chaque classe d hydrocarbure. Or, il est peu probable
gu’'une dérégulation induite par le stress n’'affecte pas les premieres mais les derniéres
étapes enzymatiques de la synthese des hydrocarbures, permettant la production d’ un alcane
contre un autre.

L'absence d'échanges d'HCs avec les congénéres peut étre a l'origine de la
modification de I’ odeur individuelle. Les échanges d’ HCs ont été démontrés chez C. niger
(Soroker et coll. 1994), chez Pachycondyla apicalis (Soroker et coll. 1998) mais auss chez
C. fellah (article 4, Boulay et coll. soumis) ou ils sont particulierement intenses (en situation
dyadique, une ouvriére échange en moyenne 41.9% de ses HCs en 24 heures). Vingt jours
d’isolement semblent suffisant pour que les HCs provenant de la colonie disparaissent de la
cuticule de I’ ouvriere (au moins partiellement), laissant la place aux seuls HCs produits par
I’ ouvriere elle-méme.

Bien que toutes les ouvriéres aient éé isolées le méme jour et dans les mémes
conditions, leurs profils individuel s divergent les uns des autres indiquant que la biosynthése
des HCs est polymorphe et que I” homogénéité du profil est assurée par le mélange des HCs
individuellement produits. Ceci démontre aussi que chez C. fellah, I’ odeur coloniae est de
type Gestalt. Aing, I'uniformité de I’ odeur coloniale, malgré son évolution temporelle, ne
résulte pas d'un changement paraléle de toutes les odeurs individuelles mais bien des
échanges continuels d’' HCs.

Au fur et a mesure que la durée d’isolement augmente et que les profils d’HCs
individuels divergent de la colonie, les ouvriéres sont de moins en moins tolérées dans
leur nid. Par ailleurs, des contacts sociaux avec des congénéres réduisent les contacts
agressifs et peuvent rendre a nouveau possible I'intégration des ouvriéres isolées dans leur
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colonie. Il serait aors intéressant de vérifier chimiquement que leurs profils cuticulaires
d  hydrocarbures sont bien anouveau au centre du profil colonial.

L’intolérance des résidentes ne résulte pas d'un conflit entre ouvrieres puisque
I'isolement social n'est suivi d'aucun développement ovarien. Dans la plupart des
especes de Camponotus, la reine exerce un contréle absolu sur la ponte des ouvriéres
(revues de Passera 1988 et Holldobler & Wilson 1990). Lorsgue la reine est
expérimentalement 6tée de la colonie ou qu'elle meurt, les ouvrieres peuvent pondre des
aafs méles. L'oviposition reste toutefois un phénomeéne rare chez Camponotus puisque Bier
(1953) indique qu'en moyenne seulement 0,3 a0,6 aafs sont pondus par ouvriére. Nous ne
['avons jamais observé chez C. fellah. Par ailleurs, chez Camponotus aethiops Dartigues
(1978) indique que pour que l'oviposition des ouvrieres ait lieu il faut que le nombre
d'ouvrieres soit au minimum d'une trentaine d'individus.

Les comportements agressifs des ouvriéres résidentes dans le nid envers leurs
congéneres isolées interviennent lorsque ces derniéeres ont été maintenues seules pendant 10
a20 jours, durée correspondant au début de la divergence des HCs. Puisgque ces molécules
sont, pour e moment, |les seules connues pour intervenir dans la reconnaissance coloniale, il
est fort probable que la différence d odeur des ouvrieres isolées soit a I'origine de
I"intolérance par leurs congéneres. Ceci montre I'importance pour |’ ouvriére de rester en
contact avec ses congéneres afin d’ étre au centre de I’ odeur Gestalt .

Chez Cataglyphis niger, |les trophallaxies constituent un moyen privilégié assurant les
échanges d’'HCs entre individus de la méme colonie. Comme nous en avons déa émis
I"hypothese précédemment, les fréquentes trophallaxies observées aprés une période
d'isolement relativement courte (3 a5 jours) pourraient permettre al’ ouvriére isolée de se
remettre en phase avec I’ odeur de sa colonie.

Il est intéressant de noter que I’intolérance observée dans cette expérience n’était
manifestée que par peu d ouvrieres (gardiennes ?). La sensibilité aux différences de profil
cuticulaires est certainement trés différente d’une ouvriére aune autre. Contrairement ala
plupart des protocoles qui sont basés sur I’ observation du comportement des fourmis en
rencontres dyadiques, I’ observation directe dans le nid et sur une période assez longue
permet d enregistrer des différences reflétant mieux la réalité, puisgue tenant compte de la
réaction coloniale dans sa globalité. Par ailleurs, |’observation dans le nid permet de tenir
compte de I'influence du contexte sur la réponse des ouvrieres. En effet, le seuil de
d’ acceptation est variable et dépend de la présence de congéneres et du nid comme cela fit
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démontré chez Acromyrmex octospinosus (Viana& Lenoir 1996) et chez Polistes dominulus
(Starks et coll. 1998).

Bien que nos résultats indiquent que chaque ouvriere participe a la formation de
I’odeur coloniale, il n'est pas possible d'exclure que la reine participe de maniere
prépondérante ala Gestalt comme chez Camponotus floridanus (Carlin & Holldobler 1987).
Nous n’avons pas analysé les profils d HCs des reines C. fellah et nous ne pouvons conclure
guant a leur role dans la Gestalt, cependant si elles en sont la source principae, leurs
productions sont également éliminées aprés 20 jours d’isolement.






Chapitre 3 : Dynamiqgue du modéle de référence

(ARTICLE3)

CAMPONOTUS FELLAH WORKERS NEED CONTINUAL TRAINING TO MAKE THE DIFFERENCE

BETWEEN CONSPECIFIC LABELS

R. BOULAY & A. LENOIR

A SOUMETTRE A NATURWISSENSCHAFTEN

INTRODUCTION

La reconnaissance coloniae consiste en la comparaison du phénotype d’'un individu
rencontré avec une référence interne (ou template). Le probléme posé aux fourmis dans
cette situation est proche de celui auxquels leurs observateurs sont soumis lorsqu’ils doivent
décider de la validité d’une hypothése statistique: comment accepter un individu de la
méme colonie et rejeter un individu d une colonie étrangere avec le minimum de chances de
se tromper. La situation se complique si I'on considéere d'une part, que du fait de la
polyandrie méme dans les colonies monogynes pourtant trés fermées |’ hétérogénéité
génétigue entre fourmis homocol oniales est parfois proche de I’ hétérogénéité intercoloniales
(Sanada et coll. 1997) et que d autre part, les équipements enzymatiques et leurs systémes
derégulation al’ origine des labelsindividuels sont certainement assez polymorphes.

Un des moyens de réduire le risque de traitement non approprié est, comme nous
I’avons vu précédemment, d’ échanger les signatures individuelles afin que chagque membre
de la colonie porte un signa commun, le plus homogene et le plus précis possible.
Cependant, |’odeur coloniale étant dynamique, de faibles différences entre les profils des
ouvriéres sont maintenues (certainement du fait de I'inertie de I’homogénéisation des
hydrocarbures, et peut étre aussi acause des différences entre sous-castes et entre adultes et
larves). Cela impligue que le modéle de référence ne soit pas fixé mais soit constamment
remis ajour, de la méme facon que le label colonial (Vander Meer & Morel 1998 ; Lenoir et
coll. 1999).
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La possibilité de maintenir des ouvriéres isolées a permis de rechercher si de fréquents
contacts sociaux étaient nécessaires pour actualiser le template aussi proche que possible du
label colonia par une habituation aux odeurs des congénéres toutes trés proches les unes des
autres et permettant la discrimination de différences plus importantes entre des labels

intercol oniaux.
EXPERIMENTATIONS ET RESULTATS

Des ouvriéres C. fellah &gées de trois semaines aun mois ont été privées de contacts
sociaux pendant 5, 10 et 20 jours avant d’ étre placées en dyade avec des ouvriéres soumises
ala méme situation d’isolement social mais appartenant soit ala méme colonie, soit aune
autre colonie, soit a une autre espéce: Camponotus vagus. Les interactions étaient alors
relevées pendant 5 mn a partir du premier contact. Des rencontres dyadiques
hétérocoloniales et hétérospécifiques ont également été effectuées entre des ouvrieres non
isolées (témoins). Les rencontres étaient effectuées en réunissant les tubes ou les ouvriéres
étaient maintenues comme précédemment décrit. Les scores suivants étaient attribués aux
comportements : 0: antennations, trophallaxies et |échages; 1 : ouvertures des mandibules;
2 flexions de I’'abdomen ; 3 morsures. Ces scores permettaient de calculer un indice
d’ agression (4.1.) par laformule suivante (Hefetz et coll. 1996) :

Qo=

'u‘

Al ti
Al =22
T

ou A.1i et ti sont le score et la durée de chaque acte et T est ladurée totale d’ interaction. Cet
indice pouvait donc varier de la valeur minimale O (aucun contact agressif) ala valeur
maximale 3 ou toutes |es interactions étaient des morsures.

En, situation homocoloniale, les ouvrieres C. fellah n'étaient pas agressives a
I’ exception de quelques flexions parfois observées au début des tests. Au contraire, elles
étaient beaucoup plus agressives lorsgu'elles étaient en situation alocoloniale que
lorsgu’élles étaient en situation homocoloniade (Fig. 12A ; ANOVA, P < 0,001). Lors des
rencontres entre ouvriéres C. fellah non isolées et appartenant a des colonies différentes,
nous avons observé tres peu de trophallaxies (Tableau 7) et la plupart des contacts étaient
agressifs (4.1. = 0,57 + 0,11). L’ isolement social provoquait une diminution significative des
comportements agressifs (ANOVA, P = 0,008) qui devenaient, aprés 20 jours, non

significativement différents de ceux exprimés entre des ouvriéres homocolonial es égal ement
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aprées 20 jours d'isolement social (Fig. 12A). Les trophallaxies augmentaient
significativement avec la durée de I'isolement social (ANOVA, P < 0,001) mais étaient
significativement plus longues lors des rencontres homocoloniales.

Lors des rencontres entre ouvrieres C. fellah avec C. vagus, nous n'avons observé
aucune trophallaxie, que ce soit pour les individus isolés 20 jours ou non isolés (Tableau 7).
De plus, I'indice d’'agressivité était tres élevé et non significativement différent dans les

deux cas (Fig. 12B) indiquant une forte agressivité indépendante de la durée d' i solement.

Rencontres homopécifiques Hétérospécifiques
Ojour 5jours 10jours 20jours Ojour 20jours
Homocoloniales 3,0+12 769+71 50,7+9.6 1334+ 20,3
a ab b C 0+0 0+0
Allocoloniales 1,7+08 127+123 460+96 555+92
a a a a
P 0.946 0.603 0.031 0.008

Tableau 7: Durées totales des trophallaxies observées entre les ouvriéres C. fellah dlo- et

homocoloniales et entre des ouvriéres C. fellah et C. vagus soumises ades durées d’'isolement de 0 a
20 jours. Les valeurs indiquent des moyennes + erreurs types. Des lettres différentes indiquent des

valeurs significativement différentes en fonction de I'isolement social (ANOVA suivie du test LSD).

Les valeurs de P indiquent lasignificativité des différences entre allo-et homocol oniales pour chague
durée d'isolement (test LSD). Les effectifs sont indiqués sur laFig. 12.
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Figure 12 : Histogrammes des indices moyens d’ agressivité (+ erreurs types). A : entre des ouvrieres
alocoloniales (rectangles blancs) et homocoloniales (rectangles noirs). Des lettres romaines et
grecques différentes indiquent des différences significatives en fonction de I’isolement pour les
rencontre homo- et allospécifiques respectivement (ANOVA suivie du test LSD). Les étoiles
indiquent pour chaque durée d’isolement si la différence entre allo- et homocolonial est significative
(ANOVA suivie du test LSD). Les chiffres entre parentheses sont les effectifs. B: entre des
ouvriéres hétérospécifiques (rectangles gris).



INTERPRETATION ET CONCLUSION PARTIELLE

La reconnaissance coloniale chez les fourmis nécessite la formation d’un modéle de
référence juste avant I’émergence (Isingrini et coll. 1985) ou plus souvent dans les heures
qui suivent (Jaisson 1971 ; Morel et coll. 1988 ; Errard 19944, b). Des ouvriéres C. fellah
agées d'un mois sont capables de reconnaitre leurs congénéres et de les différencier
d'individus d une autre colonie ou d’'une autre espece. Cependant, I’isolement social
semble provoquer une perte des capacités de discriminer entre des individus allo- et
homocoloniaux. || ne s agit pas d’ une simple diminution d agressivité puisque les ouvrieres
hétérospécifiques étai ent toujours reconnues et agressées. Ces résultats démontrent donc que
le modéle de référence est bien dynamique.

Par ailleurs, la réactudisation du template semble nécessiter un entrainement
permanent des ouvrieres al’odeur de leurs congénéres pour extraire des caractéristiques
globales aux membres de la colonie. Ce modéle prédit que les capacités de discrimination
seront plus faibles lorsque I’ hétérogénéité des profils rencontrés al’intérieur d’une méme
colonie sera plus grande. C'est en effet le cas dans les colonies polygynes qui sont
généralement plus ouvertes que les sociétés monogynes. D’ un autre coté, la reconnaissance
entre des ouvrieres hétérospécifiques implique des signaux qualitativement différents qui
sont persistants au cours du temps. Ceci explique pourquoi |’ agression entre C. fellah et C.
vagus ' était pas dépendante de I’ isolement social.

Ces résultats démontrent une nouvelle fois I'importance de la cohésion sociale sur
I"intégrité coloniale. La suite de cette étude a été consacrée arechercher certains ééments
physiologiques permettant d’ expliquer le maintien des liens sociaux particuliers qui existent
entre des congéneres homocoloniales.
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Chapitre 4 : Influence de [ octopamine sur les trophallaxies

induites par [’isolement social

(ARTICLE 4)

OCTOPAMINE REVERSES THE | SOLATION-INDUCED INCREASE IN TROPHALLAXISIN THE

CARPENTER ANT CAMPONOTUS FELLAH

R. BOULAY, V. SOROKER, E. J. GODZINSKA, A. HEFETZ & A. LENOIR

SOUMISA THE JOURNAL OF EXPERIMENTAL BIOLOGY.

INTRODUCTION

La privation de contact socia entraine des modifications comportementales
importantes, et notamment une intensification des trophallaxies (chapitres 1 et 2). Ces
nombreuses sollicitations qui semblent indépendantes de I’ accés ala nourriture peuvent étre
interprétées comme une manifestation du rétablissement du lien socia entre |'ouvriere
isolée et ses congéneres.

Or, chez les vertébrés les comportements de recherche induits par la séparation sociale
sont souvent corrélés a des modifications du fonctionnement du SNC. En particulier,
I établissement de liens sociaux nécessite le fonctionnement du systéme noradrénergique.
Lorsque ces liens sont brisés on constate ala fois une chute du taux de noradrénaline et
I’expression de comportements de recherche des congénéres (appels vocaux,
surexcitation...). La noradrénaline n’étant pas présente dans le systéme nerveux de la
plupart des insectes, nous nous sommes intéressés al’influence de son analogue chez les
invertébrés, |I'octopamine (OA). La premiére partie de cette étude avait donc pour but de
rechercher si les trophallaxies induites par I'isolement social éaient, du moins partiellement,
modul ées par |'administration d'octopamine.

La phentolamine est un antagoniste des récepteurs adrénergiques des vertébrés qui a
également une forte affinité pour les récepteurs al'octopamine des tissus nerveux (pKi =
7,72 pour les récepteurs des tissus nerveux de Locusta migratoria, Roeder & Nathanson
1993). Pour savoir s I'effet de I'OA éait bien di & son action sur des récepteurs
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octopaminergiques plutdt qu’a une surdose agissant sur d’'autres récepteurs aminergiques
nous avons recherché s les effets de I’ OA pouvaient étre limités suite aune co-injection de
phentolamine.

L'OA agirait sur I'éveil et le comportement locomoteur dans plusieurs especes
d'insectes. Pour savoir si I'OA agit sur des réseaux nerveux spécifiquement liés a
I’expression des trophallaxies et non pas sur I'activité motrice, nous avons également
recherché s I’administration d’ OA modifie I’ activité locomotrice des fourmis.

L'OA contréle un grand nombre de systémes physiologiques périphériques. Elle
stimule entre autre la libération de lipides par les aaocytes (Orchard 1982), qui seraient les
lieux de biosynthése des HCs (Nelson 1969 ; et revue de Blomquist et coll. 1998). Nous
avons donc recherché s I'OA modifiait la biosynthése des hydrocarbures. Par ailleurs,
parallélement al’ observation comportementale des effets de I’ OA sur les trophallaxies, nous
avons étudié les effetsde I’ OA sur les transferts d’ HCs entre ouvrieres.

Le dernier volet de cette étude flt consacré ala quantification des amines biogénes
présentes dans le cerveau des fourmis, en particulier I'OA, la sérotonine et la dopamine. Ces
mesures ne figurent pas dans la publication soumise aJ. exp. Biol. Nous avons abordé les
deux guestions suivantes :

La privation socide at'elle un effet sur les taux d’OA, ains que sur ceux de
sérotonine et de dopamine ?

Une injection périphérique d’ OA ayant un effet comportemental se traduit-elle par une
augmentation des taux d' OA, de dopamine et de sérotonine ?

EXPERIMENTATIONS ET RESULTATS

Expérience 1 : Effets de l'octopamine sur le comportement apres isolement

Des ouvrieres C. fellah ont été isolées pendant 5 jours comme décrit dans I’ article 1,
avec ou sans acces ade la nourriture. Cette durée correspondait aun bon compromis entre
les effets de I'isolement sur la mortalité et ceux sur le comportement. A I'issue de cette
période d'isolement, chague ouvriére était endormie dans de la glace et recevait 0,5l d' une
solution d’OA. Les doses étaient de 0,75, 7,5, 75, 750 et 7500 ng par fourmi. Une heure
aprés |’injection les fourmis étaient regroupées en dyade pendant 15 minutes (comme décrit
dans le chapitre 1, Fig. 3) et leur comportement était enregistré en continu. Les témoins
étaient des ouvriéres isolées pendant 5 jours non injectées, et les controles étaient des
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ouvriéres isolées et recevant une injection de liquide physiologique. Les injections étaient
effectuées entre le 5°™ et le 6°™ tergite abdominal grace aun microcapillaire en verre,

Les toilettages interindividuels (allogroomings) n'éaent pas influencés par
['administration de drogue ou de liquide physiologique (Tableau 8), que ce soit pour les
fourmis alimentées (ANOVA, P = 0,097) ou pour les fourmis maintenues ajeun (ANOVA,

P =0,420).
Sans Sdine  OAO75 75ng 75ng 750ng 7500 ng
injection ng
Ouvrieres
non 1021+ 1235+ 1143+ 67,1+ 686+ 934+ 69,4 +
alimentées 50,9 9,1 1155 53,1 58,5 79,6 344
Ouvrieres 46,1+ 84,7 + 959+ 1180+ 350+ 974+ 67,4+
alimentées 133 45,2 47,0 95,4 94 93,5 36,1

Tableau 8 : Durées totales des toilettages interindividuels (allogroomings) entre des fourmis isolées
5 jours puis regroupées par deux. Les valeurs représentent les moyennes + erreurs types, pour les
ouvriéres alimentées ou ajeun et recevant différentes doses d'octopamine une heure avant le test de

15 mn. Les effectifs sont sur laFig. 13.



La durée des trophallaxies représentait environ 1/3 de la durée du test, que ce soit chez
les fourmis isolées avec nourriture ou sans nourriture. L'administration de sérum
physiologique n'affectait pas les trophallaxies. Par contre, I'administration d'octopamine
provoquait une tres forte diminution de la durée totale des trophallaxies pour les deux plus
fortes doses utilisées, et quel que soit I'état de satiété (Fig. 13a et 13b). L’absence de
différence significative due al’état de satiété nous a conduit a cumuler les deux groupes
dans la publication.
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Figure 13 : Durées totales (moyennes + erreurs types) des trophallaxies entre des ouvriéres isolées
depuis 5 jours et réunies par deux pendant 15 minutes. a: ouvriéres ajeun et b: aimentées. Les
lettres indiquent des différences significatives (ANOVA suivie du test Post Hoc LSD).




Expérience 2 : Effets d’'une co-administration d'octopamine et de phentolamine (PA)

Dans cette expérience, les tests comportementaux étaient identiques aux précédents
mais d’une durée de 5 min apartir du 1* contact entre les deux ouvriéres isolées depuis 5
jours. L'administration de PA (750 ng) provoquait une augmentation non significative des
trophallaxies. Cependant, les ouvriéres recevant de la PA (750 ng) en méme temps que de
I'OA (7500 ng) trophallaxaient significativement plus que les ouvrieres ne recevant que
I'OA a7500 ng (Fig. 14).
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Figure 14 : Durées totales des trophallaxies entre des ouvriéres isolées depuis 5 jours et réunies par
deux pendant 5 minutes. Les barres représentent les moyennes + erreurs types. Les lettres indiquent
des différences significatives entre les traitements (ANOVA suivie du test Post Hoc LSD). n =10
par rencontre.

Expérience 3 : Activité locomotrice

Nous avons également recherché I'effet de I'OA sur le comportement locomoteur,
mesuré dans un actographe circulaire muni d’'une cellule photoélectrique. Deux ouvriéres
issues de la méme colonie et ayant recu le méme traitement (OA (7500 ng), ou liquide
physiologique) étaient maintenues ensembles pendant deux heures dans le dispositif. Les
deux cellules étaient reliées aun compteur enregistrant les coupures du faisceau lumineux.
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Au cours des 2 heures de test, les fourmis avaient une activité locomotrice identique et
qui n'était absolument pas différente qu’ elles aient recu du liquide physiologique ou de I'OA
(Fig. 15).

Nb cumulé de passages
=
3

100
50
0 T T T .
0 30 60 90 120
Temps []

Figure 15 : Nombre cumulé de passages devant |e faisceau lumineux par des ouvriéres recevant du
sérum physiologique (ronds blancs) ou de I'OA (7500 ng, triangles noirs).

Expérience 4 : Biosynthese et transfert des HCs

Cette expérience a été réalisée par Victoria Soroker au département de zoologie de
l'université de Tel Aviv (Israél), en utilisant des précurseurs de la biosynthése des
hydrocarbures marqués radioactivement. Les détails du protocole sont expliqués dans
I'article soumis aJ. exp. Biol. Les résultats indiquent que I'OA n'affecte pas la biosynthése
des HCs. Cependant la quantité d’ hydrocarbures marqués transférés d'une ouvriére isolée
depuis 24 heures vers une ouvriére non isolée est significativement plus faible lorsque cette
derniererecoit une administration d' OA (Fig. 16).
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Figure 16 : Pourcentage d' HCs transférés d’ une ouvriére isolée depuis 24 h vers une congénére non
isolée ayant recu soit 7500ng d’ OA (rectangles blancs) soit du liquide physiologique (rectangles
noirs).

Experience 5 : Quantification de [’octopamine

Dans un premier temps, nous avons mesuré le taux d’ OA présent dans le cerveau des
ouvriéres suite a une situation d'isolement social. Ces travaux ne figurant pas dans une
publication nous donnonsici plus de détails techniques concernant les expérimentations.

200 ouvrieres media ont été réparties également en deux lots. Le lot n°1 (témoin) était
congtitué d'ouvriéeres prélevées dans leur nid juste avant la dissection de leur cerveau alors
gue les ouvriéeres du lot 2 étaient maintenues en isolement total pendant 5 jours avant la
dissection. Les ouvriéres éaient directement plongées dans de I’ acétone a —80°C** puis
maintenues a —20°C pendant la dissection de leur cerveau (dissection asec sur de la glace
carbonique). Les cerveaux étaient regroupés par 5 dans des tubes Eppendorf et conservés a—
80°C jusgqu’au moment de I'analyse. 200 pl d'acide perchlorique (0,1M) éaient aors
ajoutés a chague extrait, avant centrifugation (10 mn, 13000 tr.mn®). 50 pl du surnageant
étaient injectés dans une colonne C8+ (250 x 4,5 mm) connectée a un détecteur
électrochimique travaillant au potentiel oxydant de 850 mV et dans laquelle circulait 0,5
ml.mn* de phase mobile (Phosphate de sodium 70 mM, Acide 1-octanesulfonique 0,1 mM,
EDTA 0,5 puM, 15% Alcool méthylique, 5% Acéonitrile). La nature et la quantité de
chaque produit élué étaient déterminées par comparaison des temps de rétention et des

surfaces des pics avec un chromatogramme étalon (Fig. 17).

2l Ce mode de congélation permet de stopper instantanément toutes les réactions
enzymatiques sans dénaturer les amines.
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Figure 17 (page 68) : Chromatogramme d’'un mélange de 50 ng de 9 amines standards (en haut) :
synéphrine, octopamine, dihydroxybenzylamine (DHBA), normétanéphrine, dopamine, N-acétyle
sérotonine (N-acétyl 5-HT), tyramine, acide homovanilique (HVA) et sérotonine (5-HT). Le
chromatogramme du bas est celui d’un broyat de 5 cerveaux d' ouvriéres. On ne retrouve que I’ OA,
la dopamine et la sérotonine. Les pics avec des chiffres ne sont pas identifiés
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L es quantités moyennes d’ octopamine, de dopamine et de sérotonine dans le cerveau
des ouvrieres sont indiquées dans le tableau 9. Ces quantités ne différaient pas
significativement entre les ouvrieres non isolées et les ouvriéres soumises a une privation

socidlede5 jours.

Octopamine Dopamine Sérotonine
Ouvriéresnonisolées(lot 1, n=20 39+0,3 73+1.2 26+13
extraits)
Ouvriéresisolées pendant 5 jours (lot 2, 36+12 6,9+ 1,6 30+17
n = 20 extraits)
P(test 7) 0,63 0,42 0,41

Tableau 9: Quantités d octopamine, de dopamine et de sérotonine mesurées dans le cerveau des
ouvriéres non isolées et des ouvriéres privées socialement pendant 5 jours. (quantités moyennes en
pmol/cerveau * erreurs types).

Ces vaeurs, trop variables pour dégager une différence significative due al’isolement
social, sont relativement proches de celles connues chez Camponotus floridanus (Punzo &
Williams 1994) et chez I’ abeille mellifére (Harris & Woodring 1995).

En utilisant la méme méthode chromatographique que précédemment, nous avons
essayé d estimer les modifications des taux cérébraux d octopamine, de dopamine et de
sérotonine causées par une administration d’ octopamine (7500 ng).

Pour cela, les quantités de monoamines ont été mesurées chez des fourmis non traitées
(contréles), chez des fourmis ayant recu une administration de liquide physiologique et chez
des fourmis ayant regu une administration d’ OA. Dans ces deux derniers cas, les mesures
ont été faites 5, 30, 60 ou 120 minutes aprés I’injection. Pour chague mesure 5 répétitions
étaient effectuées soit au total 225 ouvrieres disségquées.

L’administration d’ OA n’a pas provoqué d augmentation significative de la quantité
de dopamine ni de sérotonine (Fig. 18). Au contraire, le taux d’ octopamine dans le cerveau
augmentait significativement (ANOVA, P < 0,001). Cette augmentation était significative et

maximum une heure aprés I’ administration.
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Figure 18 : Quantités d' octopamine, de dopamine et de sérotonine mesurées dans le cerveau des
ouvriéres non isolées 5, 30, 60 et 120 minutes apres une injection de liquide physiologique ou d’ OA
(7500 ng). L’éoile représente une différence significative (ANOVA ; quantités moyennes en
pmol/cerveau £ erreurs types).
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INTERPRETATION ET CONCLUSION PARTIELLE

Les résultats de notre expérience 1 confirment ceux du chapitre 1 (Boulay et coll.
1999) qui démontraient que l'isolement socia stimulait, chez C. fellah, la recherche de
comportements trophall actiques, indépendamment de la motivation alimentaire.

L'administration dOA (750 et 7500 ng) une heure avant le test comportemental
provoquait une trés forte diminution de la durée des trophallaxies et les ramenait aun niveau
basal proche de celui qui était observé entre des ouvriéres non isolées.

Chez certains |épidoptéres et chez la blatte américaine, I'OA inhibe la motivation
alimentaire et provoque des anorexies (Ismail et coll. 1991 ; Ikemoto et coll. 1995, Adamo
et coll. 1997). Les trophallaxies permettant les transferts de nourriture d'un individu a
l'autre, leur diminution aurait pu étre causée par une diminution de la motivation
alimentaire. Cette hypothése semble toutefois peu probable puisque le méme effet deI'OA a
€té retrouvé ala fois chez les ouvriéres alimentées et chez les ouvriéres non alimentées
pendant la période d'isolement.

Dans beaucoup despéces dinsectes, I'OA est connue pour étre associée a des
augmentations de I'activité locomotrice (Evans & O’ Shea 1978 ; Bailey et coll. 1983 ;
Davenport & Evans 1984 ; Woodring et coll. 1988) et/ou a I'éveill comportemental
(Goldstein & Camhi 1991 ; Bacon et coll. 1995 ; Adamo et coll. 1995). Aing, les effets de
I'octopamine sur le comportement pouvaient étre dus ades modifications non spécifiques de
I'activité générale ou ades effets plus spécifiques sur I'état de motivation de I'animal sous-
tendant I'expression des comportements trophallactiques. Cependant, |'administration de
7500 ng d'octopamine n’a pas affecté le niveau d'activité locomotrice des ouvriéres. Ceci
suggere que les modifications comportementales induites par I'OA ne sont pas dues ades
effets non spécifiques sur I'activité générale mais au contraire ades effets plus spécifiques
sur les systémes de régulation des trophallaxies.

La pharmacologie des récepteurs octopaminergiques a été étudiée dans plusieurs
especes d'insectes et a permis de les classer en OAR;, OAR,a et OAR2p (récepteurs des
tissus non neuraux) et en OAR;3 dans les tissus neuraux (Evans, 1981 ; Nathanson 1985a, b ;
Roeder 1992). Plusieurs similitudes pharmacologiques existeraient entre les récepteurs
octopaminergiques et les récepteurs a-adrenergiques des vertébrés (Roeder et coll. 1995).
Des études ont montré que la phentolamine était un antagoniste dans beaucoup d'especes et
de tissus, in vitro (Dunphy & Downer 1994 ; Woodring & Hoffman 1994 ; voir auss la
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revue dEvans & Robb 1993) et in vivo (Adamo et coll. 1995). Bien que de I'OA soit
présente dans le cerveau des fourmis charpentieres (Punzo & Williams 1994), aucun
récepteur octopaminergique n'y a encore été identifié, ni méme certainement recherché.
Cependant, dans notre expérience, une administration compétitive de phentolamine et d'OA
a réduit significativement les effets de I'OA seule. Ceci indique que I'activité de I'OA sur la
réduction des comportements trophallactiques était trés certainement médiée par des
récepteurs al'OA et non pas aune surdose d’ OA qui se serait fixée a d'autres récepteurs
aminergiques.

L' hypothése d’un effet non spécifique provoqué par une surdose d’' OA est d’ autant
moins probable que la dose maximale d’ OA (7500 ng) ne provoque qu’ une augmentation
d environ 10 fois par rapport au niveau basal, et que la dose 10 fois plus faible (750 ng) est
suffisante pour provoquer un effet comportemental significatif. Bien que cette dose ne soit
pas physiologique, seule une trés faible part va atteindre le cerveau des fourmis. Cela peut
étre d0 aune activité monoamine oxydase (MAO) trés importante dans I’ abdomen.

Enfin, il apparait que I'OA N’ affecte pas la synthése des HCs chez C. fellah. Dans la
majorité des especes dinsecte, les HCs constituent la principale espéce chimique de la
cuticule (Lockey 1988). Plusieurs revues récentes suggerent que les HCs soient synthétisés a
I'intérieur des aaocytes et soient transportés dans I’ haemolymphe par des lipophorines vers
des lieux de stockage que sont la couche externe de la cuticule et, chez les fourmis, la
glande post-pharyngienne (Dahbi et coll. 1998; Lenoir et coll. 1999). Chez le cafard
américain, chez le criquet migrateur et chez le grillon, l'injection d'OA induit une
augmentation spécifique du second messager adénosine mono-phosphate cyclique (AMPc)
dans le cytoplasme des oenocytes qui conduit ala libération de lipides dans I'hémolyphe
(Gole & Downer 1979 ; Orchard et coll. 1981 ; Orchard 1982 ; Fields & Woodring 1991).
Chez lalarve du coléoptére Tribolium freemani, Hirashima et ses collaborateurs (1998) ont
montré que I'OA stimulait la synthése d'ecdysone. Or, cette hormone est suspectée de
réguler lalibération des HCs chez les fourmis. |l est donc surprenant que I'OA n'affecte pas
la synthése des HCs. Une explication pourrait étre que I'OA stimule spécifiquement la
libération de lipides servant d'énergie pour la production de mouvement par les muscles.
Cette hypothése est par ailleurs supportée par les résultats de Goosey & Candy (1980 ;
1982) et de Orchard et coll. (1981) qui indiquent que I'OA augmente dans I'hémolymphe
parallelement aune forte demande d'énergie, notamment pendant le vol.

Bien que I'OA ne provoque pas de réduction de la synthése des HCs elle provoque
indirectement une forte diminution des transferts dHCs d'un individu al'autre. Cet effet est
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certainement la conséquence de la diminution des trophallaxies démontrée plus haut. Les
transferts d'HCs d'un individu al'autre permettent I'nomogénéisation et la formation d'un
mélange propre a chaque colonie. Gréce aux trophallaxies, une ouvriére isolée pourrait
retrouver le visa chimique de sa colonie et étre ré-acceptée par ses congéneres.

L es expériences que nous avons menées dans le but de savoir si le taux d’ octopamine
diminuait dans le cerveau des ouvrieres isolées n'ont pas donné de résultats significatifs.
Bien que les quantités trouvées soient proches de celles citées dans la littérature chez
I’abeille et chez la fourmi charpentiére, nos valeurs étaient trop variables compte tenu des
quantités trés faibles. Toutefois des améliorations techniques pourraient étre apportées et qui
augmenteraient la précision des mesures. La principale serait I'utilisation d’'une colonne
chromatographique plus courte et surtout d’un diamétre inférieur (2 mm au lieu de 4,5)
permettrait la concentration des extraits et augmenterait certainement la sensibilité et la
précision des analyses d'un facteur 4 ou 5. Il reste enfin atester si I'OA et ses agonistes
comme la synéphrine peuvent diminuer |a probabilité pour une ouvriere d'étre acceptée dans
sa colonie en inhibant ses demandes de trophallaxie.
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SYNTHESE

Parmi les milliers d’espéces de fourmis décrites? la diversité des organisations
sociales est tres grande. Les colonies varient en nombre d’individus depuis une dizaine,
comme chez Amblyopone pallipes (Tranidllo 1982), jusqu’a plusieurs dizaines de milliers
(Camponotus noveboracensis, Sanders 1970), voire des centaines de milliers d’ ouvriéres
(comme chez les fourmis légionnaires Eciton burchelli, Schneirla 1971), sans compter les
supercolonies de Formica yessensis € de Formica lugubris estimées aplusieurs centaines
de millions d'individus (Higashi & Yamauchi 1979 et Chérix 1980 respectivement). Elles
différent également par le nombre de femelles reproductrices?® par leur type®* et par le
nombre de fois qu’ elles sont fécondées. Enfin, on peut différencier des especes formant des
colonies tres fermées ou tous les individus étrangers sont rejetés (Myrmecia, Amblyopone
Haskins & Haskins 1950), et des colonies au contraire trés ouvertes adoptant facilement des
ouvriéres provenants d’ autres sociétés (c'est le cas des espéces pandémiques, ou «tramp
species » comme Monomorium pharaonis, Linepithema humile, Wasmania auropunctata...
Passera 1994).

Ces modes d’ organisation reflétent des systemes de communication et des niveaux de
reconnaissance trés variés. Chez lafourmi ponérine Pachycondyla tesserinoda, |€s ouvrieres
sont capables de reconnaitre individuellement leurs propres traces chimiques (Jessen &
Maschwitz 1986). Chez Camponotus vagus, il existe une forme de reconnaissance des sous-
castes fonctionnelles a I’intérieur des colonies (Bonavita-Cougourdan et coll. 1987). La
reconnaissance peut également avoir lieu au niveau de la population comme chez
Cataglyphis cursor ou l'intensité de |’agressivité est supérieure lorsque les ouvriéres
proviennent de colonies géographiquement éoignées (Nowbahari et coll. 1990). Enfin, la
reconnaissance peut se situer au niveau interspécifique, par exemple dans les cas de
comportements ritualisés entre ouvriéeres d’ espéces différentes (Mercier et coll. 1996 entre

22 9536 espéces avaient été recensées au 31 décembre 1993 selon le catalogue de Bolton (1995), mais il en
resterait encore au moins autant adécouvrir selon Holldabler & Wilson 1994.

2 On distingue la monogynie (une seule reine, comme souvent chez Camponotus), I’ oligogynie (un petit
nombre de reines qui partagent la reproduction mais s excluent dans différentes parties du nid comme parfois
chez Leptothorax) et la polygynie (un grand nombre de reines se partagent la reproduction comme dans les
colonies de lafourmi de feu Solenopsis invicta importées aux USA).

24 On peut opposer les gamergates (ouvriéres fécondées comme chez Diacamma australe, Peeters 1989) aux
reines vraies qui existent dans la majorité des espéces.
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Polyrhachis laboriosa et Camponotus brutus) ou dans les cas de reconnaissance entre une
espece hote et son parasite (Habersetzer 1993).

Un autre caractére qui, bien que commun ala plupart des especes de fourmis pourrait
étre d'intensité assez variable selon les especes est ce que Whedler (1926) nomma «
I’ appétit social », c'est adire I'intense motivation qu’ont les ouvriéres pour maintenir un
contact avec leurs congénéres homocoloniales. L’'objet de la présente étude était de
rechercher I'influence de cette cohésion sociale sur I'individu lui-méme et sur son
intégration dans la colonie ains que d'en rechercher des ééments neuro-hormonaux

régulateurs.
EFFETS DE LA COHESION SOCIALE SUR LA SURVIE DE L’INDIVIDU

La cohésion sociale dans les colonies de fourmis peut se manifester de différentes
facons. Un des aspects les plus étudiés fOt | effet de groupe introduit par Grasse (1946) ou
les membres d’'un groupe affectent directement leurs congénéres par des stimulations
sensorielles. Wilson (1971) critiquant cette définition, selon lui applicable a pratiquement
toutes les formes de communication intraspécifique, la précisa comme |’ensemble des
modifications physiologiques ou comportementales al’intérieur d’ une espece, provoquées
par des signaux non spécifiques, ni dans le temps, ni |’ espace. Il élimine ainsi les effets des
substances de piste ou d’alarme mais y integre les effets limitants du nombre sur, par
exemple les comportements de construction (décrits chez I’ abeille par Darchen 1957) ou de
creusement (chez Camponotus japonicus, Chen 1937). L’effet de groupe a également
conduit ala notion de nombre social minimum nécessaire, notamment pour la ponte des
ouvriéres chez diverses espéces comme Camponotus aethiops (Dartigues 1978) ou
Leptothorax nylanderi (Salzemann & Plateaux 1988).

Toutefois, un effet trés marquant de la colonie sur les individus qui la composent est
d étre nécessaire aleur survie. Ceci a été démontré empiriquement par Grassé & Chauvin
(1944) chez différentes especes d’ hymeénopteres sociaux et d'isoptéres, puis beaucoup plus
récemment par Franks & Partridges (1994) chez la fourmi |égionnaire Eciton burchelli ou la
fourmi ne peut survivre a l'isolement que quelques heures. Nous avons confirmé ces
observations chez Camponotus fellah, ou I'isolement socia entraine la mort prématurée de
I"individu (chapitre 1, Boulay et coll. 1999). Le maintien de contacts sociaux avec une seule
ouvriére peut permettre de prolonger la durée de vie de prés de 25% lorsque les deux
fourmis ont accés ade la nourriture. Cependant, les deux ouvriéres meurent en moyenne

aprés 56 jours aors qu'elles survivent environ 1 an dans leur colonie (observation
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personnelle). Un «effet protecteur » du groupement a été précisément décrit par Arnold
(1976) chez I'abeille melliféere. Dans cette espéce également, la présence d'une seule
congenere suffit aprolonger la vie des ouvriéres. Pour cet auteur, la possibilité d’ échanger
de la nourriture entre des congénéres permettraient acelles qui ont le moins de réserves de
survivre malgré tout.

Cependant I’ effet de la privation sociale ne semble pas venir seulement d' un arrét de
la prise alimentaire qui pourrait étre indirectement provoqué par I'isolement et qui
entrainerait la mort de I’animal. En effet, les ouvriéres maintenues en isolement avec de la
nourriture ne perdent pas plus de poids que celles maintenues groupées dans les mémes
conditions (Boulay et coll. 1999 ; chapitre 1, expériences 1 et 2).

Des lors, les effets de I’ isolement socia sur la survie restent difficiles acomprendre. 11
est possible que les stimulations issues des congéneres entretiennent un certain rythme
physiologique. Chez Apis mellifera, Arnold (1976) a montré que |’ absence de stimulations
sensorielles par les congénéres provoquait des modifications du développement ovarien
ains qu'une diminution des neuro-sécrétions de la Pars Intercerebralis. On peut auss
supposer que certaines interactions comme les toilettages permettent de débarrasser la
cuticule des parasites éventuels et de les protéger contre des pathogenes.

Chez C. fellah comme dans beaucoup d autres especes, les ouvrieres sont stériles
(chapitre 2, expérience 2). Leur seule facon de transmettre leurs génes est indirectement de
contribuer au développement de la colonie et ala production de soars ou de fréres sexués. Il
est possible qu'au cours de I’ Evolution, des mécanismes de contrdle, physiologiques ou
comportementalix, aient é&té mis en place et conservés pour maintenir la cohésion sociale. Le
phénomene d’ empreinte en serait un. Le développement d'un attachement privilégié avec
des congéneéres pourrait constituer un renforcement positif dont la privation entrainerait un
stress important. Ce mécanisme est adaptatif puisqu’'il provoque |'expression de
comportements d’ appel et de recherche. Chez les insectes sociaux, |I’importance du lien
entre I’ouvriere et la colonie en terme évolutif est auss important que le lien mere-jeune
chez les vertéorés. La privation sociale pourrait donc étre al’origine d'un stress qui, Sl
était prolongé, entrainerait dans un premier temps des troubles comportementaux (demandes
des trophallaxies) et, dans un deuxiéme temps des troubles physiologiques et la mort de
['animal.

Ces résultats nous permettent également de proposer un nouveau critére pouvant
entrer dans la définition de l'eusocidité, a savoir I'intensité de la cohésion sociae.
L’intensité des interactions entre ouvrieres est tres différente d’ une sous-famille al’ autre et
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se traduit par des distances interindividuelles beaucoup plus grandes dans les espéces
primitives (Jaisson et coll. 1991). La survie des ouvrieres serait plus ou moins dépendante
des contacts sociaux selon I'espéce. Ce critere pourrait donc étre utilisé pour classer la
socidité.

ROLE DE LA COHESION SOCIALE SUR L’INTEGRATION DE L’OUVRIERE DANS SA COLONIE

La fermeture des colonies semble avoir constitué un des points clefs de I’ évolution de
la socidité. Dans les especes formant des colonies monogynes, le coefficient de parenté
entre ouvriéres peut étre assez important (de 0,62 a 0,65 par exemple chez Camponotus
yamaokai, Sanada et coll. 1997). Aing, |’exclusion des individus non porteurs d’'un signal
propre ala colonie assure le rejet d’individus non apparentés. Cette capacité de discriminer
entre des individus familiers et inconnus serait trés dépendante du maintien de contacts
sociaux fréquents.

Arguments basés sur des données chimiques

Le signa porté et reconnu par tous les membres de la colonie est essentiellement
congtitué de lipides cuticulaires (comme cela fat, semble t-il, initialement proposé par
Howse 1975), et plus particuliérement d hydrocarbures (Lahav et coll. 1999). Chez C.
fellah, ces substances apparaissent communes a |’espéce mais leurs quantités relatives
varient spécifiquement d'une colonie al’autre (article 2, expérience 1) comme cela a été
observé dans de nombreuses autres especes. Les différences de profil pourraient aors
permettre la reconnaissance coloniale. Il est possible que seule une certaine classe
d  hydrocarbures soit responsable de la discrimination entre colonies comme le suggérent les
résultats Bonavita-Cougourdan et coll. (1987a) chez Camponotus vagus, de Dani et coll.
(1996) chez les guépes Polistes dominulus et de Gamboaet coll. (1996) chez P. fuscatus.

Comme cela fit démontré chez Solenopsis invicta (Vander Meer et coll. 1989b), chez
Leptothorax lichtensteini (Provost et coll. 1993) et chez Formica truncorum (Nielsen et coll.
1999) les proportions relatives des hydrocarbures cuticulaires de C. fellah changent au cours
du temps. Cette évolution ne semble pas uniquement due aun changement des conditions
environnementales puisqu’elle ft détectée en laboratoire ou les conditions sont
relativement stables. Le caractere dynamique de I’odeur coloniale pourrait provenir d’ un
changement progressif de la composition de la colonie comme par exemple une
augmentation de la proportion de soldats. Certains produits glandulaires de fourmis sont
connus pour varier considérablement entre individus (phéromone d'aarme de

Crematogaster, Brand & Pretorius 1986) ou entre sous-castes (secrétions des glandes
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mandibulaires de Atta sexdens rubropilosula, Do Nascimento et coll. 1993). Chez
Camponotus vagus les soldats seraient porteurs de certains hydrocarbures méthylés
spécifiques Bonavita-Cougourdan et coll. 1993). Si tel est le cas chez C. fellah et que le
nombre de major augmente avec |’ accroissement de la taille de la colonie par exemple,
I’ odeur de lacolonie pourrait aussi progressivement changer.

Bien que dynamique, I’ odeur coloniale des C. fellah n’ en reste pas moins rel ativement
homogéne. Toutefois, lorsque des ouvriéres sont maintenues en isolement social pendant
plusieurs semaines, leurs profils d’ hydrocarbures se séparent non seulement du profil moyen
de la colonie mais s écartent en plus les uns des autres (chapitre 2, expérience 2). Selon le
modéle Gestalt introduit par Crozier & Dix (1979), les substances d'origine génétique
permettant la reconnaissance coloniale sont transférées d'une ouvriére a I'autre pour
produire un mélange spécifique. Des transferts d’hydrocarbures ont effectivement été
démontrés a plusieurs reprises chez des formicines (Soroker et coll. 1994 ; cette étude,
chapitre 4 expérience 4), chez des myrmicines (Vienne et coll. 1994) et chez des ponérines
(Soroker et coll. 1998). Par ailleurs il semble que I'internalisation des hydrocarbures
cuticulaires soit trés rapide?® comme cela ft récemment démontré par Sevala et coll. (sous
presse) chez Zootermopsis nevadensis. Méme s la cuticule des fourmis, beaucoup plus
sclérotisée que celle des termites, fonctionne différemment, il est probable qu’ aprés une
vingtaine de jours sans contact social, I’ouvriére ne porte plus sur sa cuticule que les
hydrocarbures qu'elle continue de synthétiser elle-méme. Nos résultats chez C. fellah
montrent que des contacts sociaux trés fréquents sont nécessaires pour maintenir |’ odeur
individuelle al’ intérieur de |’ odeur coloniale.

En revanche, nos données ne permettent pas d’éliminer |’ hypothése selon laquelle
I"uniformité de I’odeur coloniale ne résulterait pas de I’homogénéisation des produits de
sources variées (en I’ occurrence, hydrocarbures des ouvrieres) mais qu’ elle proviendrait au
contraire de I’ unicité de sa source (lareine). Carlin & Holldobler (1986, 1987) ont proposé
gue dans les colonies monogynes de plusieurs espéeces de Camponotus américaines lareine
soit la principale source du signal de reconnaissance coloniale. Les fréquents contacts avec
la reine permettraient alors une distribution de ce signa entre toutes les ouvriéres. Bien que
ce modele soit possible dans les espéces formant des colonies peu populeuses
(Nothomyrmecia macrops, Holldobler & Taylor 1983) ou dans les fondations, il devient

% Sevala et ses collaborateurs ont déposés du 9-tricoséne sur la cuticule de Z. nevadensis qui n'en contient pas
normalement. Au bout de 8 heures, 50 % sont déainternalisés et aprés quelques joursil ne reste que des traces
sur la cuticule. Cette expériences a €té réitérée sur deux autres espéces de termites, avec d autres
hydrocarbures et donne des résultats i dentiques (communication personnelle).
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beaucoup moins facilement envisageable dans les colonies comptant des milliers
d'individus. Les reproducteurs de nombreuses especes de fourmis, d’ abeilles ou de termites
produisent des phéromones modificatrices qui agissent sur des milliers d’individus (Brossut
1996). Les reines Apis mellifera par exemple, produisent «la phéromone de reine®® » en
suffisasmment grande quantité pour que chacune des 50 000 ouvriéres que compte une ruche
adulte en recoive en moyenne 0,1 ug par jour. Cependant, dans ce cas, |’ essentiel du travail
enzymatique de la reine réside en la seule transformation de I’ acide 9-hydroxydécanoi que
(métabolite de la phéromone) en acide 9-oxo-(E)-2-décénoi que (substance active). En effet,
le métabolite, assez stable, est constamment re-transféré par trophallaxie dans le sens
inverse de la phéromone, c'est-adire des ouvriéres vers la reine (Johnston et coll. 1965).
Dans le cas des hydrocarbures, il s'agit d’'un mélange beaucoup plus complexe et subtil
demandant certainement un contréle et un fonctionnement enzymatiques beaucoup plus
importants. Par ailleurs, la quantité nécessaire serait certainement trés importante puisque
toute la surface cuticulaire de toutes les ouvrieres doit en étre recouverte. Enfin, il faut noter
que la démonstration de Carlin & Holldobler (1987) ne refléte pas la réaité des «grandes
colonies » de Camponotus puisque leurs observations n’ ont été menées que sur des sociétés
de 200 ouvrieres alors qu'elles peuvent en présenter plusieurs milliers dans la nature
(Holldobler & Wilson 1990). Bien que le rdle de la reine dans la production des substances
de reconnaissance soit possible, une origine Gestalt de |’ odeur coloniale semble donc plus
vraisemblable dans |es espéces populeuses comme C. fellah.

Quelle que soit la part relative des ouvriéres et de la reine dans la production de
I’odeur coloniale, les substances signalant |’ appartenance coloniale semblent métabolisées
ou internalisées rapidement et nécessiter, pour étre pleinement maintenues sur la cuticule,
un apport fréquent par des contacts sociaux.

Arguments basés sur des données comportementales

Chez C. fellah, pardldlement ala perte progressive du signal colonial, les ouvriéres
isolées sont de moins en moins facilement réacceptées par leurs congéneres. Aprées 20 jours,
le profil d'une ouvriére isolée devient significativement différent de celui de sa colonie. Elle
est alors éliminée du nid par ses congénéres. Toutefois, si elle peut avoir des contacts

sociaux avec des ouvriéres non isolées avant d’ étre réintroduite dans sa colonie méere elle est

% Cette phéromone transmise aux ouvriéres par trophallaxie inhibe le développement ovarien des ouvriéres
ains que le comportement de construction de cellule royale et fut identifiée par Barbier & Lederer 1960 et
Callow et Johnston (1960).
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mieux tolérée. Bien que nous n’ayons pas de données ace propos, il est fort probable que
les contacts avec des ouvrieres dont les mandibules sont sectionnées permettent les
échanges d' hydrocarbures et le rétablissement de I’ odeur coloniale (chapitre 2).

Par ailleurs, aprés avoir été isolées pendant plusieurs jours, les ouvriéres réunies avec
leurs congénéres sollicitent un grand nombre de trophallaxies qui ne semblent pas
principalement motivées par I'aimentation (chapitre 1, expérience 3 et article 2 expérience
2). Les trophalaxies constituent une voie privilégiée permettant les échanges
interindividuels d’ hydrocarbures. L’isolement social entrainant une divergence entre le
profil individuel et le profil colonial, les trophallaxies assureraient la réntégration de
I’ ouvriére au centre de la Gestalt. Par ce role dans I’homogénéisation de I’ odeur coloniale,
les trophallaxies constitueraient donc un comportement essentiel au maintien de la cohésion
sociale et de I'intégrité coloniale. L’ ouvriere semble ainsi une nouvelle fois «enfermée »
dans la socidité, puisque s elle s écarte de sa colonie elle ne sera plus tolérée par ses
congénéeres. En situation naturelle, I’ environnement étant plus variable, il est possible que la
divergence des profils d’ hydrocarbures de I’ ouvriére isolée et de sa colonie soit plus rapide
gu’ en laboratoire et que le risque de non réacceptation soit plus grand.

Bien que systématiques aprés 20 jours d'isolement, les actes agressifs ne sont
exprimés que par trés peu d ouvrieres résidentes. Alors méme que certaines ouvrieres
engagent des trophallaxies avec I'individu introduit, d'autres ont des comportements
agressifs. Une telle différence comportementale peut provenir soit de références internes
différentes, soit de seuils de réponse différents. Pour un chevauchement template/phénotype
donné, la régle de décision (c'est adire accepter ou rejeter I'individu introduit) dépendrait
de I’ampleur de la perte de fitness provogquée par une erreur et donc serait liée au contexte
dans lequel se trouve I’ ouvriére résidente (Reeve 1989). Ceci est illustré par exemple par la
forte dépendance entre la quantité de réserves dans le nid et I'agressivité des abeilles
Dialictus zephyrus envers des voleurs potentiels (Bell et coll. 1974), ou encore par la
différence d'agressivité des ouvrieres Polistes fuscatus € P. dominulus envers des
conspécifiques selon qu’ elles se trouvent sur leur nid ou qu’ elles en sont éloignées (Gamboa
et coll. 1991 et Starks et coll. 1998 respectivement pour ces deux espéces). Dans la notion
de contexte, entre aussi |a probabilité gu’ un individu résident ad'interagir avec les individus
entrants. Ainsi, les ouvriéres occupant I’ entrée du nid doivent étre plus sélectives que celles
qui sont en contact avec le couvain et la reine puisque ces derniéres ont peu de chances de
rencontrer un intrus. Dans notre dispositif expérimental assez restreint, toutes |es sous-castes
fonctionnelles étaient mélangées dans un petit espace, contrairement aux nids naturels. 1l est
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alors probable que les différences comportementales résultent des différences de taches
(gardiennes vs fourrageuses et nurses).

La notion de seuil de réponse a été développée et dargie al’ensemble des taches
effectuées par les insectes sociaux pour tenter o expliquer le polyéthisme?’ (Beshers et coll.
1999). Les différences interindividuelles du seuil de réponse peuvent s expliquer de
différentes facons. Bien sOr, le seuil peut varier en fonction des sous-castes temporelles et
morphologiques. Des différences génétiques ont également été avancées pour expliquer la
divison du travail (Robinson & Page 1989; Page & Robinson 1991). Chez |'abeille
domestique des différences comportementales peuvent étre attribuées aux différentes sous-
familles d’ une ruche. Certaines lignées paternelles ont des seuils de réponse faibles pour les
comportements de garde alors que d'autres lignées ont des seuils faibles pour le
fourragement (Robinson & Page 1988 ; Robinson et coll. 1989). Ces différences d’ origine
génétique pourraient expliquer la différence d'agressivité bien connue entre les races
d abeilles et en particulier entre I’ abeille africaine et I’ abeille européenne (Beshers et coll.
1999). Par ailleurs, si ce phénomeéne se retrouvait chez les fourmis, il permettrait peut-étre
d expliquer I'importante variabilité intercoloniale quant a la tolérance des conspécifiques
décrite par exemple chez Rhytidoponera confusa (Crodand 1990).

Apres 20 jours d’isolement, les ouvriéres C. fellah sont beaucoup moins agressives
envers des congénéres allocoloniales alors qu’elles restent toujours trés intolérantes vis-a&
vis d'ouvriéres C. vagus (article 3). Ceci ne traduit donc pas une diminution d’ agressivité
mais plutot une modification de la reconnai ssance coloniale.

La discrimination entre individus homo- et hétérocoloniaux nécessite la formation
d'un modele de référence qui reflete le mieux possible les caractéristiques du signa
homocolonial. Bien que les hydrocarbures soient homogénéisés par des échanges fréguents,
un certain degré de variabilité interindividuelle subsiste al’ intérieur des colonies. Le modéle
de référence doit en quelque sorte représenter |'ensemble des odeurs individuelles des
ouvriéres de la colonie. Par ailleurs, les profils d hydrocarbures étant dynamiques, cela
suppose que le template ne soit pas définitivement fixé apres la phase d’ empreinte, mais
constamment régjusté.

27 Division des taches.
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Wallis (1963) proposa que les ouvrieres Formica fusca €t F. sanguinea Soient constamment
soumises a un apprentissage par habituation des petites différences d odeur de leur
congéneres homocoloniales. Ce modele prédit que le template sera plus large s les profils
interindividuels sont plus variés. C'est notamment le cas dans les colonies polygynes de S.
invicta qQui sont généralement plus ouvertes que |es colonies monogynes de la méme espéce
(Mordl et coll. 1990). Il est auss possible que cette capacité d apprentissage ait été
définitivement perdue dans les espéces ou la reconnaissance coloniae n’existe plus comme
chez Tetramorium bicarinatum (Astruc et coll. en préparation). Cependant le terme
«habituation » au sens strict ne peut étre utilisé dans le cas de la reconnaissance coloniale
puisgu’il s'agit d’ une diminution de la réponse suite ala répétition d’un stimulus, ce qui
N’ est pas réellement le cas.

Chez C. fellah les contacts sociaux entre ouvriéres sont nécessaires au maintien du
template en relation avec le visa colonial. La reconnaissance n'est pas seulement la
comparaison d’ un phénotype rencontré avec un template qui Serait actualisé par la constante
perception du phénotype propre de I’ouvriére. En effet, suite al’isolement, |’ ouvriere est
toujours capable de percevoir son odeur individuelle mais n’alloue plus de traitement
différents aux conspécifiques, qu’ils soient allo- ou homocol oniaux..

Les stimulations répétées par des signaux proches les uns des autres pourraient alors
permettre al’ouvriére de constamment faire émerger les principales caractéristiques de la
colonie par un processus proche de la «catégorisation ». Ce processus d’ apprentissage
correspond aune situation, le plus souvent expérimentale, ou I’ animal est capable de classer
des stimulations auquelles il est soumis, puis de décider si un nouvel objet appartient atelle
ou telle catégorie. La catégorisation peut étre basée sur une capacité perceptive de
rassembler les caractéristiques des stimulations (Hernstein et coll. 1976 ; Morgan et coll.
1976). Un tel processus est théoriquement possible chez I’ abeille puisgu’ on sait qu’elle est
capable de généralisation et donc de traiter les stimulations sous forme de classes (Smith
1993 ; Bitterman 1996). Smith & Menzel (1989, b) ont montré que des abeilles en
contention apprenaient a généraliser entre des odeurs dont la structure chimique était trés
proche et ne différaient que par la longueur des chaines carbonées et non pas par leurs
fonctions terminales. Dans | e cas de |a reconnaissance coloniale, la situation d’ apprentissage
est différente puisque toutes les stimulations sociales appliquées a la jeune ouvriere ne
difféerent pas par la nature du renforcement qu’ elles induisent. Toutefois, I’ ouvriére pourrait
apprendre, parmi |’ ensemble des odeurs de ses congéneres, les signaux qui sont constants.
L'absence de stimulation sociale provoguerait alors un éargissement du remplate et
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I’absence de traitement différentiel des individus homospécifiques allocoloniaux. La
reconnaissance des individus allospécifiques serait, elle, non perturbée puisque faisant
intervenir des différences qualitatives plus stables.

IMPLICATION DE L’OCTOPAMINE DANS LE MAINTIEN DE LA COHESION SOCIALE

L’ eusocialité constitue I’ événement ultime de la coopération animale ou les ouvrieres
sont complétement dépendantes de leurs saars pour la reproduction. Des exemples pris chez
les vertébrés montrent que I’ établissement et le maintien de liens sociaux ayant une valeur
adaptative évidente (lien mere-jeune par exemple) reposent sur des modifications du
systéme nerveux central. En particulier, plusieurs études montrent que la construction d’ un
attachement interindividuel fort fait souvent intervenir une neuromédiation noradrénergique
(revues de Kraemer 1992 et de Nelson & Panksepp 1998) elle-méme entretenue, par la
suite, par les stimulations sociales. Chez le macaque rhésus, la séparation sociale provoque
une diminution de la concentration noradrénergique dans le liquide céphalo-rachidien
(Kraemer 1989). Chez le mouton, la mise en place de I’empreinte filiale olfactive entre la
brebis et son jeune nécessite, entre autre, le fonctionnement de projections neuronales
noradrénergiques (Pissonier et coll. 1985; Kendrick et coll. 1992; Levy et coll. 1990,
1993). Des résultats proches ont été trouvés chez la souris ou la reconnaissance olfactive
entre partenaires lors de la reproduction nécessite la formation de projections
noradrénergiques (Rosser & Keverne 1985 ; Sullivan & coll. 1989). Enfin, I’administration
de noradrénaline ades rates permet la consolidation du lien mere-jeune.

Chez les insectes, I’ octopamine est |’ analogue fonctionnel de la noradrénaline. Son
administration ades ouvriéeres C. fellah isolées réduit de facon spécifique les sollicitations
de trophallaxies qui semblent étre, comme le proposait Wheeler (1910), un des moyens les
plus importants de maintenir un lien socia (chapitre 4). Par analogie avec le systeme des
vertébrés, nos résultats suggérent que les stimulations sociales que regoit |’ ouvriere dés sa
naissance se traduisent par I'entretien de voix neuronales octopaminergiques dans le
systeme nerveux central. La privation sociale provoquerait alors une diminution de cette
transmission et indirectement I’ augmentation de la motivation sociale. En administrant de
I’ octopamine juste avant de réunir les ouvriéres le « manque» aurait éé réduit et les
sollicitations de trophallaxies moins intenses.

La jeune ouvriere restant dans la colonie pendant plusieurs semaines avant de
fourrager, la majeure partie de son apport alimentaire lui est d'abord fournie par ses

congéneres. Les comportements trophall actiques pourraient alors constituer un renforcement
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positif important a1’ origine de la formation du lien socia. Or, I’ octopamine est fortement
impliquée dans le conditionnement olfactif chez I’ abeille. L’ administration périphérique, ou
directement dans le cerveau, augmente les capacités d apprentissage (Mercer & Menzel
1983 ; Hammer & Menzel 1994, 1998). Ceci conduit a émettre une nouvelle hypothese ;
I’octopamine pourrait entrer dans la médiation d'un «renforcement socia » qui
maintiendrait les contacts entre les ouvrieres: les stimulations sociales (principalement
I’ odeur des congénéres) seraient apprises et associées, dans les premiers temps de lavie de
I’ouvriére, al’acceés ala nourriture par les trophallaxies, permettant ainsi la reconnaissance

coloniae et le maintien de la cohésion sociae (Fig. 19).

Trophallaxies = apport alimentaire + stimulation sociale (olfactive?)

l<

Apprentissage de | ' odeur des congénéres.
Formation de réseaux neuronaux spécifiques (OA?)

Maintien des liens sociaux
isolement = &OA = stress

Acquisition d " hydrocarbures Reconnai ssance Formation et actualisation du
et uniformisation de | * odeur PP, » ternp| ate

Cohésion sociale et
intégrité de la colonie

Figure 19: Modéle hypothétique de I'implication de la cohésion socide dans le systeme de
reconnai ssance.

Une fois ce conditionnement associatif opérant réalisé, I'ouvriere rechercherait
constamment les renforcements sociaux en évitant la séparation sociale. Cette hypothése

prédit que les effets de I'isolement seront moins importants dans les espéces ne
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trophallaxant pas et, au contraire, maximum dans les espéces pratiquant la trophallaxie,
comme les abeilles melliféres, les formicines et la plupart des termites. Le cas des fourmis
Iégionnaires ne répond pas a nos hypotheses puisgue les trophallaxies y semblent rares
(Gotwald 1995) et la survie des ouvriéres y est tres dépendante du groupement. Dans ces
especes, |’origine méme de I'odeur coloniadle n'est pas connue. Par ailleurs, si notre
proposition est vraie, elle n'est gu’un mécanisme facilitateur se superposant entre autre a
I’empreinte.

CONCLUSION ET PERSPECTIVES

Au cours de cette étude, nous avons montré que chez C. fellah le maintien d’ une forte
cohésion sociale est nécessaire al’intégrité de la colonie. L’isolement social provogue un
stress important entrainant des modifications comportementales (forte sollicitation de
trophallaxies) et aplus long terme provoquant la mort de I’ individu. L’ ouvriére n’ ayant plus
la possibilité d’homogénéiser ses hydrocarbures cuticulaires avec ceux de ses congéneres,
son profil s'éoigne de celui des ouvrieres maintenues dans la colonie qui ne la tolérent plus.
Si on lui donne la possibilité d’avoir des contacts sociaux avec des congénéres non isolées
dont I’ agressivité est neutralisée, elle peut réintégrer son nid. Au contraire, I’ ouvriére isolée
devient tolérante envers des individus homospécifiques mais allocoloniaux. Enfin,
I’administration d octopamine a des ouvrieres isolées diminue spécifiquement les
sollicitations de trophallaxie induites par 5 jours de privation sociale et les raméne a un
niveau basal entre ouvriéres non isol ées.

L’ ensemble de nos résultats a, par ailleurs, permis d’ émettre les hypothéses suivantes:

1°) Un processus proche de la catégorisation permettrait a I'ouvriére de
réactualiser son modéle de référence interne.

2°) Les premiéres trophallaxies seraient associées par un conditionnement
opérant aux phénotypes (essentiellement chimique) des congénéres, permettant la formation

des liens sociaux.

3°) Les liens sociaux entre ouvriéres entretiendraient le fonctionnement d’un
systéme neuronal octopaminergique, dont la diminution d activité, provoguée par la
privation sociale, serait al’ origine des sollicitations trophallactiques.

Il est clair aujourd’ hui que I’ é&at interne (composition) des colonies d’ insectes sociaux
influence fortement leur organisation et leur fonctionnement. La perception qu’'ont les
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individus de leurs congénéres régule leur probabilité d effectuer une téche. Dans les
colonies d abeilles, le modéle «activator-inhibitor » de Huang & Robinson en donne une
explication (voir par exemple la synthese de Huang & Robinson 1999). Les taux
d’hormones comme la JH, et de neurotransmetteurs (octopamine, mais aussi dopamine et
sérotonine) évoluent avec I'age de I’ ouvriére et en fonction de son expérience (Huang &
Robinson 1992 ; Taylor et coll. 1992 ; Wagener-Hulme et coll. 1999 ; Schultz et coll. 1999).
IIs déterminent son implication dans les différentes taches al’intérieur de la colonie. Il est
tout-afait possible que ces molécules, dans leur ensemble participent également a la
modulation des comportements impliqués dans la reconnaissance coloniale. En ayant des
effets parfois opposés (comme c’ est souvent le cas entre la sérotonine et I’ octopamine), elles
pourraient moduler ala fois la «motivation sociale » et la tolérance des individus pour les
étrangers. On sait déja que I’administration d octopamine a des jeunes abeilles augmente
leurs capacités de discrimination entre des congéneres allo- et homocoloniales (Robinson et
coll. 1999). Des expériences préliminaires n'ont pas permis pour l'instant de retrouver ce
résultat chez C. fellah. Cependant, les nouvelles possibilités techniques permettant
I’administration de drogues a des doses extrémement faibles (de I’ ordre du nanolitre) dans
des zones tres précises du cerveau ainsi que |I'amélioration des techniques d' analyses et de
separation pourront certainement permettre d’améliorer notre compréhension du «ou » et
du «comment » se forme et évolue le modéle de référence en relation avec I’ odeur

coloniale.
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Implication of the octopaminergic system on the social cohesion and recognition in the

ant Camponotus fellah

Sumary : One of the main characteristics of social insects is to maintain frequent contacts
with nestmates. We studied the impact of social cohesion on nestmate recogntion and
colony integrity inthe ant C. fellah.

A 20-day socia isolation period makes hydrocarbons exchanges impossible between
nestmates. In C. fellah, we showed that such a deprivation induced a divergence between the
cuticular hydrocarbons of the isolated workers and those of workers maintained in ther
colony. Hydrocarbons taking part of the nestmate recogntion signal, the isolated workers
could not re integrate their colony. A shorter isolation period (5 days) induced long
trophallaxis between the isolated worker and her nestmates. Those behaviours allow to
restore the socia link and permit the isolated worker to replace herself at centre of the
colony odour. The possibility to have social contacts with neutralized nestmates for 5 days
at the end of a 20-day isolation period and before being reunited with nestmates increased
tolerance toward the isolated ant. On the contrary, the isolated ant became more tolerant
toward allocolonial conspecifics which suggest that frequent social contacts are necessary to
maintain the template.

Socia-deprivation-induced trophallaxies were specifically reduced by an octopamine
administrattion. By analogy with the vertebrate system, our results suggest that this
neurotransmitter isinvolved in keeping social cohesion in ant colonies.

Key words : Social cohesion, Recognition, Gestalt Odour, Camponotus fellah, Octopamine,
Socia isolation



Implication du systéme octopaminergique dans la cohésion sociale et la reconnaissance

chez la fourmi Camponotus fellah

Résumé : Une des caractéristiques des insectes sociaux est le maintien d’un contact quasi
permanent entre les ouvriéres d’une méme colonie. Cette forte cohésion socidle a des
répercutions sur lareconnaissance et sur I’ intégrité coloniae.

L'isolement socia complet pendant 20 jours empéche une ouvriere d échanger les
hydrocabures qu’ elle produit et qui recouvrent sa cuticule, avec ceux de ses congénéeres.
Chez C. fellah, nous avons montré que ceci se traduisait par une divergence entre le profil
des hydrocarbures cuticulaires de I’ ouvriére isolée et ceux de ses congénéres maintenues en
groupe. Les hydrocarbures faisant partie du signal colonial, cette divergence provoque
I"'impossibilité pour I’ ouvriére isolée de réintégrer sa colonie. Une durée d’isolement plus
courte (5 jours) provogue de nombreuses trophallaxies entre I'ouvriére isolée et ses
congéneres. Ces trophallaxies, qui marquent le rétablisssement des liens sociaux,
permettraient al’ ouvriére isolée d’ échanger des hydrocarbures et de se replacer au centre de
I’odeur colonide. Si, al’issue de 20 jours d'isolement elle peut avoir des contacts sociaux
avec des congénéres non isolées mais dont I’ agressivité est expérimentalement neutralisée,
elle est mieux tolérée. A I'inverse, une ouvriére isolée pendant 20 jours devient plus
tolérante envers d'autres ouvrieres alocoloniaes, suggérant que des contacts sociaux
fréquents sont également nécessaires pour maintenir le patron interne servant de référence
lors de la reconnaissance coloniae.

Les nombreuses et longues trophallaxies provoquées par la privation sociale peuvent étre
spécifiquement inhibées par une administration d’ octopamine et ramenées aleur niveau de
base entre des ouvrieres non isolées. Par analogie avec la formation des liens sociaux chez
les vertébrés, nos résultats suggerent que ce neurotransmetteur soit impliqué dans le
maintien de la cohésion sociale dans les colonies de fourmis.

Mots clés : Cohésion sociale, Reconnaissance, Odeur Gestalt, Camponotus fellah,
Octopamine, 1solement social



