Madeleine MEUDEC

Laboraroire de Psychophysiologie, -
Parc de Grandmont,
37200 Tours.

LE COMPORTEMENT D’EMIGRATION
LHEZ LA FOURMI TAPINOMA ERRRTICUM (DOLICHODERINAE). .
UN EXEMPLE DE REGULATION SOCIALE

DEUXIEME PARTIE

EMIGRATORY BEHAVIOUR
IN THE ANT TAPINOMA E#rmricum (DOLICHODERINAE),
AN EXEMPLE OF SOCIAL REGULATION

SOMMAIRE

CHAPITRE IV. RECHERCHE DES MECANISMES DE LA VARIABILITE INTERINDIVIDUELLE

DE LA REPONSE DE TRANSPORT . . . it cvtvueennnannneenncenaesnssenssannness 2
1. Recherche préliminaire de quelques caractéristiques des ouvriéres transporteuses. 5
II. Ontogenése de la réponse de transport du couvain........................ 7

III. Aralyse de la réponse individuelle dans un ensemble d'individus d’dges variés. 24

IV, Etude comparée du comportement de transport de Tapinoma, Lasius ef

Myrmica......... I P 27

CHAPTIRE V.. (B EGULATION SOCTALE . iuiis starssionscis osista s s iataii iss. siiess siassisss v i 33
I. Pourcentage d’ouvriéres transporteuses.................... Lo e e 33 .
1° Influence de Ja quantité de couvain 2 transporter...................... 33 -

2° Nivedu: dlactivite des OUVIIRLES. .owuw s snuvmivinsie sy mays sn e o5 sidses 34

Il. Plasticité du comportement, Influence du niveau d’activité des congénéres.... 36

IIL. .Ouvriéres, imagos sexués et déménagement. R SR AT T 38
IV. Qualite des intervelations: SOCUIES i sarennssmsm s et s 42 -

1° Comment sont pergues des ouvriéres « handicapées » (antennectomisées). 42
2° Comment sont pergues des transporteuses potentielles (2 travers un tamis

O DI O WEIIDR e wcussinss. s mmsarssiaies b s o SR s 44
V. Discussion. Importance des individus Ractifs............ccooeiviiinnnnennnn 47
CONCLUSIONS GENERALES. DISCUSSION .« . vvvvvrvnevnnrns R W 49 -

BULLETIN BIOLOGIQUE DE LA FRANCE ET DE LA BELGIQUE



2 M. MEUDEC

CHAPITRE IV

RECHERCHE DES MECANISMES DE LA VARIABILITE INTERINDIVIDUELLE
DE LA REPONSE DE TRANSPORT

Nous avons observé au chapitre II, en étudiant la réponse individuelle
lors d'un test standard, 2 phénoménes se superposant. D’une part une
variabilité intraindividuelle de la réponse et d’autre partune variabilité
interindividuelle.

Les ouvriéres ont toujours été testées a lintérieur de groupes stables
de taille et de composition déterminées (10 ouvriéres, 10 nymphes).
Les conditions d’élevage sont les mémes pour tous les groupes. La situation
de test est contrdlée le plus rigoureusement possible. Les ouvriéres sont
marquées individuellement et les tests répétés plusieurs fois, soit consécu-
tivement, soit 4 des intervalles déterminés.

Lorsque 1’on suit le comportement d’une ouvriére au cours de tests
successifs, on voit que ’ouvriére peut effectuer un nombre variable de
transports et parfois passer de I’activité la plus forte & I'inactivité la plus
totale d’un test a lautre.

Cette fluctuation du niveau de la réponse peut étre due a une alternance
des phases de repos et d’activité, & des facteurs trophiques, ou a d’autres
facteurs non contrélés.

Nous discuterons I'importance de cette labilité dans la conclusion générale
aprés avoir mesuré son implication dans des phénoménes de régulation
de la réponse collective : le niveau d’activité individuel semble en effet

fonction de I'environnement physique et social. Par sa plasticité, chaque
animal permer I'ajustement permanent de la réponse sociale aux conditions
-du milieu.

Malgré cette variation permanente de la réponse individuelle, des
individus ont manifesté un niveau d’activité stable : certains étant trés
actifs  tous les tests quotidiens pendant 10 jours ou hebdomadaires pendant
4 semaines, d’autres n’ayant jamais effectué aucun transport pendant
’ensemble des tests. C’est cette variabilité interindividuelle qui va main-
tenant étre précisée tandis que ses mécanismes causaux vont étre recherchés.

Une société, 4 un moment donné, est la somme d’individus remplissant
des fonctions différentes : dans une fourmiliére certaines ouvrieéres vont
-chercher la nourriture, d’autres soignent le couvain, d’autres construisent
e nid, d’autrestjaéfendent, d’autres enfin ne font rien.
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Considérant le probléme de la division du travail dans les sociétés
de Fourmis, Wilson (197!) distingue 3 composantes principales : le
jpolyéthisme de caste, le polyéthisme d’dge, et une 3¢ composante qui
regroupe tous les autres facteurs de variabilité dont la taille de la colonie,
la nourriture et ’expérience individuelle.

Considérons d’abord le polvérhisme de caste : nous ne citerons que
quelques exemples choisis chez les espéces de Fourmis ol le polymorphisme
des ouvriéres est continu comme chez Tapinoma erraticum

Les différentes castes sont alors les males, les reines et les ouvriéres.
Les males sont peu actifs. Ils ne jouent aucun réle dans la colonie et ne
s’occupent jamais du couvain (Wilson, 1971).

Santche (1907) signale que des males ergatomorphes de Cardiocondyla
transportent le couvain d’un nid a l'autre.

Le Masne (1956) par contre n’observe aucun transport de couvain
par les mailes ergatomorphes d’Hypoponera eduardi lors d’un changement
de nid provoqué. Chez certaines espéces, les femelles vierges aident & déplacer
le couvain quand le nid est perturbé. Ce comportement a d’ailleurs été
observé principalement chez les genres ou il y a peu de différence entre
les tailles des reines et celles des ouvrieres.

Forel (1928) le décrit chez Leptothorax et Tapinoma par exemple, et
Le Masne (1953) chez Hypoponera, Leptothorax et Myrmica.

La disparition du comportement de soin au couvain que 1’on observe
chez les reines dgées n’est pas un phénoméne irréversible.

Wilson a observé que des reines de jeunes colonies de Pheidole fallax
et de Solenopsis saevissima peuvent parfois reprendre leur activité de
soin au couvain lorsqu’elles sont privées d’ouvriéres.

On a essayé d’associer la taille des ouvriéres a leur fonction chez les
espéces présentant un polymorphisme continu. Chez Solenopsis, le faible
polymorphisme des ouvriéres est associé a un trés faible polyéthisme :
on observe simplement un peu plus de grandes ouvriéres parmi les
pourvoyeuses (Wilson , 1971).

Le polyéthisme d’dge est un phénoméne trés répandu chez la plupart
des espéces, toutes les fonctions étant plus ou moins affectées par les phéno-
ménes de « maturation » physiologique en relation étroite avec I’expérience.

Les jeunes ouvriéres restent a ’intérieur du nid ol elles accomplissent
les fonctions de nourrices, et les ouvriéres les plus dgées vont dans le milieu
extérieur 4 la recherche de l’approvisionnement.
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Il existe entre les deux catégories un groupe d’ouvriéres intermédiaires,
dont le réle a été analysé avec précision chez Lasius niger par Lenoir
(1974-1979), Lenoir et Mardon (1978).

Il existe en effet dans chaque colcnie des différences trés importantes
entre les individus quand on note le sens du flux trophallactique. Par I’appli-
cation de [’analyse des correspondances, Lenoir a trouvé une méthode
« qui peut déterminer les facteurs comportementaux les plus significatifs
permettant de discriminer les différents types d’individus ». Cet auteur
a d'ailleurs retrouvé chez T. erraticum un polyéthisme de méme type (1979).

O:to (in Wilson, 1971) a démontré sur Formica polyctena que ce change-
ment d’activité en fonction du vieillissement s’accompagnait d’une régression
des ovaires et d’une régression des glandes maxillaires.

Weir (1958) chez M yrmica, distingue 3 catégories en fonction de I’age :
les pourvoyeuses, les « domestiques » et les nourrices, ces derniéres étant
les moins aptes & trouver les larves « perdues » dans leur propre colonie.
Ce fait surprenant au premier abord est confirmé par I’étude d’Abraham
(1976) qui montre que chez Myrmica rubra les ouvriéres agées sont les
plus aptes & déménager le couvain.

On sait d’autre part que le comportement de ramener au nid du couvain
(retrieving) peut, dans certaines situations de famine, étre assimilé a un
comportement d’approvisionnement et, de ce fait, étre réalisé par des
ouvriéres du milieu extérieur. Le polyéthisme d’age est un phénoméne
général, mais non rigide : une régulation s’exerce en permanence en relation
avec le travail a effectuer.

Ainsi Lenoir (1974) observe que des ouvriéres de Lasius niger nées le
méme jour se répartissent rapidement en pourvoyeuses (1 tiers de la colonie),
nourrices de larves ou « relais vers les nourrices » en fonction des besoins.

Aprés avoir examiné les aspects du polyéthisme dans une colonie
« au repos », considérons ce probléme lorsque la colonie est perturbée.
Quand les conditions du mileu deviennent défavorables, les Fourmis
déménagent vers un nouveau lieu plus propice. Tous les auteurs ayant
observé ce phénomeéne, indiquent qu’une fraction de la population organise
I’émigration et transporte le couvain. Cette répartition du travail lors
d’un déménagement varie selon les espéces.

Certaines espéces comme Formica Sanguinea ou Camponotus sericeus
ont une équipe de spécialistes, parmi les vieilles ouvriéres du milieu
exiérieur (Moglish et Holldobler, 1974). Chez Myrmica rubra, les ouvriéres
transporteuses sont aussi des ouvriéres dgées (Abraham, 1976). Par contre,
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_chez Solenopsis saevissima et Formica exsecta, les jeunes ouvriéres parti-
cipent aussi bien au transport que les vieilles (Wilson, 1962;
Dobrzanska, 1973).

On va essayer de voir ici si le comportement de déménagement chez
Tapinoma est en relation avec certaines caractéristiques de 1’individu
taille, réle dans la société au moment de la perturbation expérimentale,
dge. L’évolution de ce comportement chez la jeune ouvriére sera considérée
ainsi que quelques facteurs pouvant l'influencer.

I. Recherche préliminaire de quelques caractéristiques des ouvriéres
transporteuses

1¢ TAILLE

Rappelons que Tapinoma erraticum présente une courbe de répartition
des tailles unimodale, et n’a donc qu’une seule caste d’ouvriéres. On a
cependant tenté de voir s’il existait une corrélation entre la taille de
Iouvriére et son activité lors du déménagement.

Des tests de transport ont déja été décrits au chapitre II : 4 groupes
de 10 ouvriéres préievées au hasard dans la colonie AF -+ 10 nymphes
de la méme colonie ont subi 10 tests consécutifs le premier jour de I’expé-
rience puis un test quotidien pendant 10 jours. Les 4 ouvriéres restées
constamment actives au cours de tous les tests et les 11 ouvriéres cons-
tamment inactives ont été mesurées. Elles avaient une longueur moyenne
de 3,4 mm (s = 0,24) pour les ouvriéres actives, et 3,3 mm (s = 0,15)
pour les ouvriéres inactives.

1l ne semble donc pas y avoir de relation entre la taille et Ia JSonction de
transport lors d’'un déménagement. On a d’ailleurs fréquemment vérifié
cette observation au cours des différentes expériences.

2° LIEU DE PRELEVEMENT : OUVRIERES DU MILIEU INTERIEUR ET OUVRIERES
DU MILIEU EXTERIEUR AU NID

On a testé I'aptitude au transport des ouvriéres fourrageuses d’une
part prélevées dans le milieu extérieur (Me) des nids et des ouvriéres du
milieu intérieur d’autre part prélevées sur le couvain a lintérieur des
tubes d’élevages (Mi). Les lots testés sont de composition suivante
10 ouvriéres Me, S Ny, 50 1 (11 expériences); 10 ouvriéres Mi, 5 Ny, 50 1
(6 expériences); Ny, nymphes de la méme colonie que les ouvriéres,
1, petites larves (longueur < 0,5 mm).
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Les résultats ne mettent pas en évidence de différences significatives entre
les 2 lots (ouvriéres Milieu intérieur et Milieu extérieur) quant d Iaptitude
au transport du couvain

Latence moyenne avant la premiére prise Me = 67 s; Mi =38 5; r = 0,85 N.S.
Latence moyenne avant le premier transport effectif Me = 144 s; Mi = 194 s;
t = 1,12 N.S. Durée moyenne du transport de toutes les charges Me = 204 s;

~Mi = 284 5; r = 0,83 N.S.

D’autre part les nymphes sont transportées en priorité par rapport
aux larves aussi bien par les ouvriéres du milieu extérieur que par les
ouvriéres du milieu intérieur, ce qui confirme les résultats énoncés au
chapitre précédent.

Ces expériences préliminaires seront confirmées ultérieurement sur
des fondations entiéres dans lesquelles on a étudié de fagon précise par
observation prolongée le réle de chaque individu dans la colonie avant
d’appliquer la perturbation (expérience en collaboration avec Lenoir).

N.B. — On a comparé les tailles d’ouvriéres prises dans 1'enceinte extérieure Me
(fourrageuses en quéte de nourriture) et les tailles d’ouvriéres prises au hasard dans
le tube Mi.

Longueur moyenne colonie V (juin) : Me : 2,35 mm (s= 1,11, N= 38);
f = 0,05 N.S.: Mi : 2,36 mm (s = 0,93, N = 40); colonie M (octobre) : Me : 2,66 mm
(s =105 N=57,r=04 NS., Mi : 2,58 mm (s = 1,11, N = 55).

Largeur moyenne de la cavsule céphalique colonie V (juin) : Me : 0,55 mm
(s =0,31, N =38), r = 0,01 N.S., Mi : 0,53 mm (s = 0,26 N = 40).

Il ne semble pas y avoir de différence de taille significativement différente
entre les ouvriéres fourrageant dans le milieu extérieur et les ouvriéres
restant & I'obscurité au méme moment.

30 ACTIVITE LOCOMOTRICE

Aprés ces essais de caractérisation des ouvriéres transporteuses par
leur taille et pa: leur « réle », on a tenté de les caractériser par leur activité
locomotrice.

Verron (1974-1976) a en effet observé et analysé au laboratoire les diffé-
rences interindividuelles d’activité motrice chez Lasius niger. On a voulu
-voir s’il existait une relation entre ces observations et le phénomeéne d’hété-
:rogénéité de la réponse de transport que nous constatons.
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Chaque ouvriére initiatrice du transport (donc trés active) aussitdt
apiés D'expérience est prélevée et placée dans un actographe simple en
usage au laboratoire : entre 2 plaques de plexiglas transparentes est ménagée
une gouttiére circulaire de 10 cm de diamétre ol I’on introduit la Fourmi
3 tester. Chaque passage de la Fourmi devant une cellule photoélectrique
déclenche un compteur. Celui-ci indique, en nombre de tours effectués
dans un temps donné, le niveau de l'activité locomotrice de 1'ouvriére.

Aprés avoir testé en continu pendant 1 h (durée possible d’un déména-
gement) 17 ouvriéres initiatrices du transport et 17 ouvriéres prises au
hasard dans les lots expérimentaux, on n’a pas pu mettre en évidence de
niveaux d’activités locomotrices significativement différents entre ces deux
catégories d’ouvriéres. Les résultats obtenus sont les suivants

— ouvriéres initiatrices du transport : nombre n;oyen de passage : 89,25, N =17,
s = 24;

— ouvriéres prélevées au hasard : 89,17, N = 17, s = 44,

Le test de motricité a lieu sur les animaux isolés sans couvain ni congé-
néres, ce qui rend les comparaisons difficiles avec le test de transport ou
les signaux de l’environnement sont trés différents. Les mémes études
ont été reprises en collaboration sur les ouvriéres orphelines ou provenant
d’une colonie avec la reinc dont on a étudié I’ontogenése du comportement
de transport (voir plus loin). La aussi on constate une variabilité de la
réponse de transport du couvain d’une part, et de I'activité locomotrice
d’autre part; mais aucune corrélation n’apparait entre les deux types
de mesure.

II. Ontogenése de la réponse de transport du couvain

1o EVOLUTION DU COMPORTEMENT DE TRANSPORT PENDANT LES 5 PREMIERS
JOURS DE LA VIE IMAGINALE

Le développement du comportement de transport dans une situation
de stress chez les jeunes ouvriéres de 7. erraticum est ici analysé : les
variables indépendantes étant successivement I’dge des ouvriéres testées,
la présence du couvain ou de son odeur avant le test, la présence de reine
ou de congénéres plus dgées ou de méme age.

Dans le cadre d’une étude de 1’ontogenése du comportement chez les
jeunes ouvriéres des Fourmis légionnaires, Schneirla montre qu’elles réagis-
sent d'abord 2 la nourriture, puis au couvain et a leurs congénéres, enfin
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aux pistes. II a observé vpendant les premiers jours, les ouvriéres
accomplissent '

1° une derniére phase de maturation (c’est-a-dire gain en sensibilité
et en force musculaire);

29 un conditionnement & I’odeur de la colonie, et & celle des phéromones
de piste;

3¢ une expérience de la combinaison des stimuli provenant des sexués,
du butin et du couvain liés aux réactions de nourrissage, d’attaque des proies.

« Adult like behavior in callow army ant workers arises out of the close
combination of tissue maturation and « experience » including early
conditioning ». Ainsi des expérimentations appropriées peuvent montrer
seulement une combinaison différente des effets de la maturation et de
I'expérience (I’absence de couvain que I’on a réalisée plus loin donne
aux ouvriéres une autre expérience).

De jeunes ouvriéres de T. erraticum nées sur le couvain dans leur
colonie d’origine sont groupées par 10 le jour de leur naissance avec 10
nymphes de la méme espéce et soumises & l'expérimentation dans les
conditions suivantes.

(A) 10 lots de 10 ouvriéres subissent un test le 17, 2¢, 3¢ 4e et- 5¢ jour
de leur vie;

(B) 10 lots de 10 ouvriéres laissées avec 10 nymphes du 1 au 5¢ jour
subissent un test le 5¢ jour de leur vie.

Les Fourmis Dolichoderinae ayant des nymphes nues (sans cocons)
on considére comme, éclose la jeune ouvriére capable de locomotion
C'est-a-dire débarrassée de sa mue imaginale.

Dés le premier jour de la vie imaginale les jeunes ouvriéres sont capables
de transporter puisque 83 % du couvain proposé est déplacé en moins
de 30 mn; ce taux atteint 95 % le lendemain et 100 9; le 3¢ jour. Le compor-
tement de transport du couvain lors d’une perturbation du nid s’acquiert
donc trés rapidement.

Lorsqu’on considére les temps des différentes phases du test (tableau IV),
on voit que le comportement est d’emblée ajusté a la situation expérimentale :
les moments des premiers transports sont comparables dans toutes les
€Xpériences.

Ceci semble indiquer que c’est la continuité dans Ieffort qui fait défaut
Pendant les 2 premiers jours de la vie des ouvriéres et non I'ajustement des
Schémes moteurs. Ainsi dans les groupes témoins d’ouvriéres agées le
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premier transport lors du test s’effectue aprés une latence de 117 s (N = 10,
s = 82): chez les ouvriéres agées de 1 jours la latence est de 175 s (N = 3,
s = 18) lorsqu’elles efiectuent tout le transport avant 30 mn; elle est
del112s{(N=7,5=174) lorsqu’elies n’effcctuent qu'une partie du transport
pendant cette méme durée.

Lors des tests du 2¢ jour les moments des premiéres explorations et des
premiers transports sont plus tardifs (en moyenne) que les autres jours.
Ceci est d a la plus grande lenteur des tubes n° 3 et 9 qui n’avaient
présenté aucun transport le 1€7 jour, et semblent en « période de transition » :
la réponse a lieu plus tardivement mais le transport de toutes les charges
est effectué (premiére exploration 510 et 505 ler transport 1070 et 630 5

Les groupes 6 et 8 par contre qui sont dans la méme « période » ne présen-
tent pas ce ralentissement. Testées le 5¢ jour aprés 1’éclosion sans entrai-
nement préalable, les ouvriéres du lot § transportent & 100 7.

20 |NFLUENCE DE L’ODEUR ET DE LA PRESENCE DU COUVAIN PENDANT
L’ONTOGENESE

Six groupes d’expériences ont &té réalisés. Les résultats relatifs aux
pourcentages de nymphes transportées en 30 mn sont regroupés sur
Te tableau V.

Les ouvriéres mises .dans différentes conditions expérimentales sont
testées a 1I’age de S jours pour les unes, et de 15 jours pour les autres.
Les ouvriéres sont groupées par 10 a la naissance soit sans couvain, soit
avec des nymphes non -pigmentées, soit en présence de 1’odeur seule de
-ces nymphes.

Dans ce dernier cas, ’odeur parvient aux ouvriéres A travers un tamis;
Ie dispositif expérimental est représenté sur la figure 9. Dans tous les cas,
les nymphes sont renouvelées avant leur éclosion.

On a comparé entre eux les différents groupes pour voir si I'importance
relative des différents stimulus en provenance du couvain varie avec 1'age
des ouvriéres. Chez les ouvriéres agées de 5 jours, ’odeur seule du couvain
permet ’expression d’un comportement de transport « normal », c’est-a-
dire comparable au comportement du groupe témoin laissé en présence
du couvain. ‘

Par contre chez les ouvriéres agées de 15 jours la présence du couvain
est nécessaire au développement d’un tel comportement : au-dela de 5 jours
Lodeur seule ne suffirait donc pas au maintien de la relation couvain-adulte
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12 M. MEUDEC

et la manipulation des nymphes serait nécessaire a I’expression du
comportement étudié (ceci de fagcon non absolue mais significative).

Est-ce que cela signifie que, sans couvain ou avec seulement I’odeur
du couvain, une différenciation des ouvriéres se produit, une préparation
a d’autres « rdles » qui serait freinée par la présence du couvain?

Toutefois comme on ne disposait que d’un petit nombre de lots stimulés
par I'odeur seule du couvain (4 et 5 lots) des expériences complémentaires
ont eté effectuées avec 20 lots d’ouvriéres d’autres colonies.

Les résultats obtenus sont beaucoup plus nuancés : seule Ja durée du
transport des charges est légérement plus longue chez les ouvriéres dgées
de 15 jours; toutes les charges sont transportées et |’odeur parait suffir
ici au maintien de la relation.

L’analyse des vitesses de transport des différents groupes étudiés ne
donne aucune indication supplémentaire : dans les groupes ou toutes
les charges ne sont pas transportées en 30 mn, les premiers transports
s’effectuent aprés des latences comparables et c’est la continuité dans
I'accomplissement de la tiche qui semble défaillante (tableau VI). On peut
dégager trois notions principales de cette étude

1o Les ouvriéres de Tapinoma sont dés le 1T jour de leur vie imaginale
capables de transporter les nymphes. Ce phénoméne est d’ailleurs connu
chez d’autres espéces depuis longtemps (Heyde 1924).

2° Différents stimulus émanant du couvain sont utiles pour I’établis-
sement et le maintien de la relation ouvriére-couvain; I’odeur joue un
role prépondérant mais la manipulation intervient aussi.

Ces résultats posent également le probléme de la distance nécessaire
a la perception chimique du couvain, comme on I’a souligné dans l’intro-
duction. Une chaemo-réception de contact a été démontrée chez les Fourmis.
Son existence chez Tapinoma erraticum sera étudiée au chapitre V
(expériences de régulation sociale, 2 enceintes séparées par un tamis).

3° Les résultats obtenus sont trés labiles. Ceci est dii sans doute aux
Caractéristiques individuelles que présente chaque ouvriére en fonction
de son histoire c’est-a-dire de ses origines [taille de la colonie dont elle
&st issue, saison, facteur génétique (?)...] et peut-étre aussi de I’expérience
aCquise avant la mue imaginale.

Fresneau et Jaisson (1975), Le Moli et Passeti (1976) ont précisé la notion
de période sensible qui, chez la jeune Fourmi rousse, couvre la premiére
*maine de vie et au cours de laquelle I’expérience individuelle est réel-
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14 M. MEUDEC

lement fondamentale. Cette période sensible parait beaucoup moins nette
chez Tapinoma. On peut penser qu’elle n’apparait pas dans le test parce
que la situation est trop perturbante. Mais dans les expériences décrites
plus haut les ouvriéres, soit dés la naissance, soit aprés privation de couvain
pendant les 15 premiers Jours de la vie, transportent environ 83 % des
nymphes qui leur sont proposées contre 100 % pour les témoins. Ceci
montre que le comportement de transport du couvain se manifeste dés
la naissance et se perfectionne ensuite grice aux relations couvain-adulte.

NB —

Comportement d’ouvriéres de 15 jours élevées sur Je couvain (Mi) ou
dans 'odeur du couvain (Me) en situation. de coprésence (tableau VII).

Expériences complémentaires.

TaBLEAU VII

C’-‘P"ﬁ’.‘uenc.e.d’ouvriéres de 15 jours élevées sous différertes conditions
(M1, odeur et maiipulation du couvain, ME, « odeur »
Lots formés de 5 ME + 5 MI + 10 Ny

du couvain)

e

lots
-

lats
e ————

Moment de 1a [§ exploratrices | Moment du fer Total des 1eres| & transparteuses
i&re explor, transport sur 10 transports
(] nbre moyen (g-) o transporteuses nbre moyen (&)
m {g) MI ME m (&) MI ME MI ME
[ in "
E et couvain "en 105 1,5 13 393 3 51 5,2 3,7
ntact" par i
act™ par tamis (52) (0,3) (0,2) (95) (1,2) (1,2)
E fos i
et couvain "en 53 1,2 1,0 220 2 3 g,0 4,0
ntactn i
" par colonie (10) (0,8 (0,3) (32) (0,2) (0,2
Semble des 13 lots . . e e
(0,8)  (0,7)
t = 10 significati

2 types d’expériences ont été réalisés

(A) 2 groupes de 10 ouvriéres Mi et Me sont mis le Jjour de Ia naissance

de

celles-ci dans 2 enceintes séparées
Le groupe Mj (») bénéficie de la
bénéficie éventueliement que d
Sont nourries et abreuvées, ell
tamis. Aprés 15 Jours, elles so

par un tamis (dispositif II) (fig. 9).
présence de 10 nymphes et le groupe Me (x)ne
e Podeur de ces nymphes. Les ocuvriéres
€S peuvent « communiquer » A travers le
nt marquées a l'aide de tiches de couleur
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et les groupes soumis au test de déménagement sont formés. Ils comprenne.at
5 ouvriéres Mi + 5 ouvriéres Me (provenant de 2 boites jointives) + 10
nymphes de la méme colonie. 8 lots sont ainsi réalisés. Au cours des tests

on observe la nature des ouvriéres exploratrices et des ouvriéres
transporteuses.

(B) 2 groupes de 10 ouvriéres Me et Mi sont mises le jour de leur
naissance dans 2 petites arénes d’élevage distantes de 20 cm et com-
muniquant par un tamis avec le reste de la colonie d’origine (dispositif III)
(fig. 9). Seul le groupe Mi (y) bénéficie de la présence de couvain.

Lorsque des ouvrieres issues de lots Me et. Mi sont regroupées 15 jours
plus tard en vue des tests, elles se tolérent grice & une « certaine communi-
cation » entretenue par leurs compagnes. Ce n’est pas le cas pour des

ouvriéres totalement séparées : elles ne se reconnaissent plus et s’attaquent
(tests contrdles).

Ainsi les ouvriéres Mi sont restées pendant les 15 premiers jours de
leur vie dans des conditions rappelant en partie celle du « milieu intérieur
au nid » comme toute jeune ouvriére en condition naturelle : dans I’obscu-
rité et en présence de couvain, elles devaient toutefois se nourrir elles-mémes.

Les ouvriéres Me ont été maintenues pendant la méme période loin du
couvain et 4 la lumiére comme des ouvriéres plus dgées dites « du milieu
extérieur », elles n’avaient pas cependant la possibilité de revenir au nid.

Le probléme du polyéthisme dans la colonie, en relation avec le compor-
tement de déménagement, sera reconsidéré sur des
colonies entiéres. Le faible nombre de tests réalisés ici sur des groupes
eXpérimentaux ne donne que des indications.

D’aprés le tableau VII il semble que les premiéres explorations sont
réalisées indifféremment par les 2 catégories d’ouvriéres et que les premiers
transports sont plutdt réalisés par les ouvriéres Me élevées dans des
Conditions de milieu extérieur au nid.

Cependant si I'on considére le transport total des charges on voit que
dans les deux dispositifs, les ouvriéres Mi qui sont restées sur le couvain
Présentent de fagon siginificative un comportement de transport plus
efficace que les ouvriéres qui ont eu seulement I’odeur du couvain (r = 10).

Ces résultats confirment les hypothéses exposées plus haut sur la
Nécessité de ’odeur o les deux catégories étaient étudiées séparément.
¢ non mises en présence 1'une de I'autre.

i BULLETIN BIOLOGIQUE DE LA FRANCE ET DE LA BELGIQUE
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Experience de contrdle sur des owvriéres adultes : importance de la
présence du couvain sur le maintien du comportement de transport.

Dzs ouvriéres dgées groupées par 10 dans des tubes expérimentaux
ont été privées de couvain pendant 15 jours. Parallélement plusieurs lots
témeins ont éié gardés dans les mémes conditions mais avec du couvain.
Testés au 15¢ jour, les 2 groupes expérimentaux présentent des différences
significatives de comportement.

Alors que tous les lots témoins transportent le couvain immédiatement
et rapidement lors de la perturbation, la moitié des lots douvriéres privées
de couvain depuis 15 jours ont une réaction différente er ne transportent
pas toutes les nymphes proposées.

La « régression », variable d’un groupe expérimental a un autre, est due
a2 une absence de stimulation (odeur ou manipulation) provenant du
couvain. Ce phénoméne est-il réversible?

Afin d'étudier la récupération éventuelle des capacités antérieures,
on a suivi 19 groupes de 10 ouvriéres pendant 5 semaines : durant les
2 premigéres semaines d’expériences les ouvriéres sont privées de couvain;
le test contrdle la régression du comportement de transport lors d’une
perturbation du nid. Pendant les 3 semaines qui suivent, le couvain est
laissé dans les tubes avec les cuvriéres et celles-ci sont testées chaque
semaine.

On observe une récupération progressive du comportement : le nombre
de charges transportées passant de 58 a 87 %.. II faudrait poursuivre les
tests plus longtemps pour savoir si une récupération totale est possible
(transport & 100 %).

Dans ce cas les conditions expérimentales devraient étre modifiées
et les ouvriéres groupées entre les tests avec des colonies entiéres. Notons
que dans les conditions naturelles certaines ouvriéres peuvent hiverner

Fig. 9. — Dispositifs utilisés pour étudier l'influence de I'odeur du couvain sur les
jeunes ouvriéres. Dispositif 1 : Ny, nymphes de T. erraticum sur papier filtre
humide; T, tubes ou sont maintenues les ouvriéres testées (cache enlevé); a, abreuvoir
(eau - coton); ¢, cache; n, nourriture; ta, tamis; e, source d’humidité : eau + coton
prés de I'enceinte contenant les nymphes. Dispositif 11 : ta, tamis faisant communiquer
les 2 enceintes (1 cm de diameétre); X, nid expérimental contenant les ouvriéres seules;
Y, nid expérimenta) contenant des ouvriéres avec du couvain. Dispositif IIT : voir
légendes dispositifs 1 et II : COL, colonie d’oli proviennent les ouvriéres tesiées
(ouvriéres, reine, couvain).

‘BULLETIN BIOLOGIQUE DE LA FRANCE ET DL LA BELGIQUE
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assez loin du couvain car celui-ci représente alors dans le nid un faible
nombre de petites larves regroupées sous un faible volume : de telles
ouvrieres sont donc privées en partie de stimulation provenant du couvain.

D’autre part toutes les ouvriéres sont inactives et ne manipulent pas
le couvain. Cependant au printemps les soins au couvain sont évidemment
nécessaires et la récupération est effective. Mais la régression observée
dans des conditions de laboratoire ne se produit peut-étre pas également
dans des conditions naturelles.

Quoiqu'il en soit on met ainsi en évidence une certaine labiljté du
comportement en fonction des conditions du milieu. Cette labilité ou
plasticité¢ différentielie des ouvriéres peut signifier que des stimulus du
couvain favorisent le maintien du comportement vis-a-vis de ce couvain
et qu’en absence de ces stimulus les ouvriérés s’orientent vers de nouvelles
activités ou retournent 4 un état « neutre » ot elles sont disponibles pour
d’autres tiches.

Une analyse plus détaillée de cette labilité a été tentée de la maniére
suivante : chaque tube étant numéroté, on suit la réaction de chaque lot
de 10 ouvriéres en fonction du temps.

On constate une hétérogénéité des réponses.

— Un score maximum (10 transports sur 10 charges proposées) demeurant maximum
pendant Jes 3 semaines est observé dans 8 tukes : pas de régression.
— Un mauvais score, aprés privation de couvain, est noté dans 7 tubes ou un

comportement « normal » est progressivement Fécupére.
— Enfin dans 4 wubes des résultats fuctuants difficiles a interpréter ont été enregistrés.

Ainsi la restauration d’un comportement « normal » (comparable i
celui des ouvriéres non privées de couvain) est due au progrés d’une
partie des ouvriéres qui avaient regressé. On peut ainsi préciser la notion
de labilité¢, formulée plus haut.

Lors d’une situation expérimentale « privative », les ouvriéres de Tapinoma
réagissent de 3 fagons : une partie conserve un comportement stable non
perturbé, une autre partie « régresse » mais de fagon réversible avec
récupération possible du comportement typique, enfin un troisiéme
groupe semble perturbé de fagon plus anarchique.

Cependant ce phénoméne de « régression » comportementale semble
varicr selon la nature des colonies testées. Des expériences effectuées sur
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une autre colonie ont montré une « régression » moindre aprés 15 jours
de privation de couvain. Nous n‘avons malheureusement pas relevé Ia
composition de ces colonies. Les 2 tests ont €té réalisés a la méme €poque.

3% INFLUENCE DE LA REINE SUR L'ONTOGENESE DU COMPORTEMENT
D’ EMIGRATION

Des ouvriéres de Tapinoma erraticum marquées individuellement 3 jours
aprés leur naissance sont soumises a des tests de trophallaxie et de transport
du couvain. 2 lots sont ainsi examinés pendant 4 semaines : ’un comprend
27 ouvriéres observées i Pintérieur d’une colonie orpheline d’une centaine
d’individus; I'autre 31 ouvriéres observées a Pintérieur d'une colonie
comprenant une reine et également une centaine d’ouvriéres. Toutes les
ouvriéres observées sont du méme Age.

Les résultats des différents tests et leur relation avec lg polyéthisme
seront discutés dans une publication prochaine. Le comportement de
transport du couvain est seul analysé ici.

Chaque semaine les ouvriéres marquées sont prélevées dans la colonie,
groupées par 10 avec 10 nymphes de la méme espéce et éprouvées 54 10 h
plus tard dans une enceinte i gradient thermique : 5 tests consécutifs
sont effectués 1 fois par semaine.

L’analyse du 1€ test ay niveau de la réponse globale confirme les résultats
déja obtenus : tout le transport est effectué dans tous les tubes par les
ouvriéres orphelines dgées de 10 jours. Par contre seulement 5,6 % des
charges sont transportées au méme ige par les ouvriéres maintenues avec
leur reine avant le test - N=29 5s=38. Lorsque ces ouvriéres sont dgées
de 17 jours, toutes les charges sont transportées.

L’analyse de la réponse individuelle sur lensemble des tests montre que
Phétérogénéité du comportement de transport, constatée antérieurement
dans une population d’ouvriéres prises au hasard (chap. II), sc retrouve
dans une population de Jeungs individus.

L’intensité de I’activité de transport du couvain a été arbitrairement
graduée en 3 niveaux. Les critéres utilisés précédemment pour le test
appliqué 4 la population d’adultes prélevés au hasard dans une colonie
ont €té repris ici. Ceci a permis une comparaison de cette population
constituée au hasard avec 2 jots de jeunes ouvriéres, d’ige identique et
connu, éprouvés lors de ces derniéres expériences.

BULLETIN BIOLOGIQUE DE LA FRANCE ET DE LA BELGIQUE
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Si I'on exclut les résultats obtenus avec les trés jeunes ouvriéres non
orphelines (1 semaine), résultats qui seront discutés plus loin, I’hétéro-
généité est comparable dans les trois populations. Un faible pourcentage
d'ouvrieres est fortement actif, tandis que prés de la moitié de la
population réagit peu au test utilisé.

Sauf la réserve déja faite, il ne semble pas que I’dge soit un facteur
préponderant quant & I’hétérogénéité du comportement de transport
du couvain. Oa peut seulement noter un léger accroissement du nombre
de fortes transporteuses quand I'dge moyen des ouvriéres augmente.

Si T'on suit individuellement les jeunes ouvriéres, on retrouve durant
les 4 semaines des résultats déja mentionnés : certaines ouvriéres restent
constamment inactives et d'autres constamment actives durant cette
période. L’acquisition du comportement de transport du couvain s’effectue
chez Tapinoma erraticum au cours des 2 premiéres semaines de la vie
imaginale. Les jeunes ouvriéres élevées dans une colonie avec reine
effectuent trés peu de transport lors de la premiére expérience alors qu’elles
sont dgées de 7 jours.

Lors de la deuxiéme série de tests 7 jours plus tard, la proportion de
faibles transporteuses passe de 97 a 409, de la population observée
ce dernier nombre correspond a czlut que ’on obtient lors de ’observation
d’individus d’age varié prélevés au hasard dans une colonie; on psut
considérer que la maturité du comportement de transport est atteinte
vers I’age de 15 jours (en ce qui concerne I’aptitude au transport uniquement;
le probléme de « D’initiative » restant a considérer).

On compare ces résultats avec les performances réalisées dans les mémes
conditions par les jeunes Fourmis d’une colonie orphelinée : on voit que
les jeunes ouvriéres privées de leur reine sont dés la premiére semaine
capables de transporter les nymphes (52 % des sujets éprouvés ont un
comportement de transport de niveau fort et moyven contre 3 % dans une
colonie avec reine).

Ce résultat semblerait indiquer qu'en I'absence de reine la maturation
du comportement de transpori du couvain s’effectue plus rapidement
ce phénoméne est peut-éire en rapport avec les inhibitions physiologiques
généralemsnt exercées par la reine sur les ouvriéres, notamment sur leur
développement ovarien.

Cependant la réaction de transport du couvain lors d’une perturbation
du nid est indépendante de I'dge des ouvriéres (chap. II et IV). Le réle
de la reine peut donc intervenir de fagon plus globale sur le comportement,
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sa présence (avant le test) influencant les mécanismes d’éveil des jeunes
ouvrieres et leurs réactions vis-a-vis des nymphes. Peut-&tre la présence
de la reine oriente-t-clle les activités des jeunes ouvriéres vers d’autres tiches?

40 INFLUENCE DE L'ISOLEMENT SOCIAL SUR L’ONTOGENESE DU COMPORTEMENT
D EMIGRATION

Des ouvriéres ont été isolées de leurs congénéres dés Ia naissance et
laissées en présence de nymphes. Aprés 5 jours, les tests montrent qu’elles
transportent beaucoup moins lorsqu’elles ont vieilli seules que les ouvriéres
témoins qui ont vieilli avec une dizaine de compagnes de méme Age,

Cependant, bien qu'étant dans des conditions extrémement défavorables,
la Fourmi élevée isolée avec des nymphes est capable de transporter du
couvain dans 11 tests sur 18 (72 % du. couvain proposé est transporté).
Nous avons constaté par ailleurs que les ouvriéres de Tapinoma élevées
seules pendant 5 jours avec des nymphes d’espéces étrangéres (7 etramorium,
Solenopsis) ne les transportent jamais en cas de perturbation (N = 40).
Ces résultats différent de ceux obtenus avec des groupes de 10 ouvriéres.
lls confirment le réle du groupement social sur le comportement.

5° INFLUENCE DE LA PRESENCE DU COUVAIN LORS DE L’ECLOSION

Nous avons constaté précédemment qu’une absence de nymphes pendant
les 15 premiers jours de la vie imaginale ne réduit pas totalement le score
des tests positifs (70 contre 100 7) et que le test utilisé ne permet pas de
mettre en évidence le phénoméne d’empreinte. Les ouvriéres testées ici
étaient nées sur le couvain et retirées alors qu’elles étaient capables de
locomotion (critére que nous avons pris comme début de la vie imaginale,
les nymphes étant nues chez les Dolichoderinae).

Les conditions de I’environnement le jour de la naissance ont donc
fait I'objet d’un contréle plus précis. Chaque Fourmi a été isolée a I’état
de nymphe dans un tube d’élevage; puis, lorsqu’elle est sortie de son
exuvie et a été capable de locomotion, 2 nymphes de la méme espéce lui
ont ét¢ adjointes : I'isolement a donc été effectif seulement pendant les
premiéres heures de la vie imaginale. De telles ouvriéres ont subi un test
le 5¢ jour. Ic( le nombre de nymphes transportées a nettement diminué :
33 contre 729 pour des ouvriéres élevées dans les mémes conditions
mais nées sur le couvain.

Cette expérience met en évidence I'importance des stimuli provenant
du couvain et pergus par la Jjeune ouvriére pendant sa naissance et les heures
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qui suivent, et pose le probléme d’ontogenése de la perception chez
les nymphes nues.

Tests complémentaires

Ces expériences ont été reprises sur des ouvriéres d’une autre colonie.
17 tubes contiennent 1 ouvriére née isolée, sans la présence de couvain,
et auxquels on a adjoint 2 nymphes quelques heures aprés éclosion.
Un test de transport est effectué 5 jeurs aprés, au cours duquel les ouvriéres
transportent 88 %) des charges qui leur sont proposées (1,7 charges/2,
5=0,54, N=17).

Ce score est beaucoup plus important que celui qui a été trouvé lors
des expériences précédentes. Faut-il invoquer une différence de provenance
des nymphes transportées, des ouvriéres transporteuses?

Des ouvriéres de la méme colonie nées isolées sont maintenues 5 jours
sans couvain avant de subir le test. Elles transportent 4 47 %, les nymphes
proposées (0,9/2: s =0,95; N = 18). Un 3¢ lot d’ouvriéres de méme
provenance, nées isolées, sont maintenues dans ’odeur du couvain pendant
5 jours avant de subir le test. Elles transportent a 76 % (1,3/2, s = 0,81;
N=17). :

Ces expériences confirment I'importance de I'odeur du couvain dans
les jours qui précédent le test sur le score réalisé par I’ouvriére au cours
de celui-ci. Par contre elles ne confitment pas 'importance de la présence
du couvain pendant les heures qui précédent ou qui suivent I’éclosion
imaginale.

Dc plus, ici, le fait d’étre nées en isolement social semble sans incidence
sur les ouvriéres quant au comportement étudié. Il est difficile de conclure
cette €tude sur l'ontogenése du comportement de transport sans parler
de notion d’« empreinte » mise en évidence par Jaisson (1972-1975) sur
la jeune Fourmi rousse Formica polyctena. « Une sorte de fixation s’opére
chez la jeune ouvriére quant & la reconnaissance de la progéniture.
La nature des cocons cotoyés pendant le tout jeune dge est mémorisée.
A TI'issue de cette période, tout cocon d’origine différente, considéré comme
un simple aliment, sera dévoré. Seuls des cocons du type connu seront
soignés. Si aucun cocon n’est présent dans l’environnement précoce,
la Fourmi adulte sera incapable de soins efficaces, méme si Jes cocons
qui lui sont soumis lors de la situation-test appartiennent 2 sa propre
respece. Donc les stimulations provenant des cocons eux-mémes ont une
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action déterminante sur I'éthogenése des soins (c’est-d-dire Je dévelop-
pement de ce comportement) lorsqu’elles interviennent durant une période
de la vie ol I’animal est particuliérement malléable. Un fait trés remar-
quable est la résistance de cette mémorisation » (Jaisson).

Vidal (1976), discutant le concept d’empreinte, compare ces résultats
a la notion « d’empreinte maternelle » qui aboutit 2 la reconnaissance
du jeune par la mére. Les caractéristiques essentielles de ce phénoméne
sont la présence d’une période critique et ['irréversibilité.

En quoi nos expériences se rattachent-elles 4 une telle définition?
On utilise un test de transport dans lequel I’animal est perturbé, et Ja
reconnaissance de ['objet de transport est ici différente de la notion de
« soin maternel » en conditions naturelles. Si I’on considére les résultats,
on voit qu'une ouvriére de T. erraticum, née isolée sans couvain ni
congénéres, est capable dés le premier jour de transporter unenymphe
lorsqu’on la lui propose : 33 % des nymphes transportées dans les cas
« extrémes ».

Le comportement de transport du couvain s*établit trés vite chez la jeune
Fourmi, dés les premiéres heures et peut exister chez certaines ouvriéres
en dépit de contraintes expérimentales trés fortes.

L’odeur du couvain a une influence sur I’expression de ce comportement
par les jeunes ouvriéres de moins de 5 jours. De plus la présence de couvain
avant les tests semble nécessaire non seulement aux jeunes ouvriéres de
5 a 15 jours, mais aussi aux ouvriéres agées de plusieurs mois pour qu’elles
réalisent un comportement de déménagement « normal ».

On entend par « normal » un déménagement de toutes les charges par
un pourcentage stable d’ouvriéres (60 %, de ’effectif total dans les conditions
du test, ¢f. chap. V).

La réponse de chaque ouvriéres dépend des phénoménes de maturation
et d’expériences, et ’ouvriére pereoit & différents stades de son dévelop-
pement des stimulus variés provenant de son environnement social

— pendant le stade nymphal, elle est soumise 3 des stimulations
chimiques, la perception de celles-ci dépendant de la maturation des
organes récepteurs et du systéme nerveux. Les stimulus ainsi pergus peuvent
provenir du couvain, de la reine ou des congénéres. L’autoperception
intervient dans tous les cas;
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— pendant le stade imaginal l'ouvriére pergoit toujours ces messages
chimiques, mais elle a en plus une expérience de la manipulation du couvain.
Les signauxsont alors:la taille, la forme, la turgidité, éventuellement
le mouvement.

Cette différence peut expliquer la variation des résultats effectués
& différents ages et notamment l'importance de "odeur du couvain pour
les ouvriéres de 0 a4 5 jours.

Certains tests complémentaires sont  réaliser notamment des expériences
de privation chez les ouvriéres Agées, maintenues expérimentalement
dans I'odeur du couvain. Ainsi on n’a pas vu chez la jeune ouvriére de
période critique, mais plutt une intégration progressive dans le temps
de différents signaux provenant du couvain, la réponse testée étant le
comportement de déménagement.

HI. Amalyse de la réponse individuelle dans un ensemble d’individus
d’ages variés

l° GrouPEs _

Aprés avoir étudié des groupes de structure d’age homogéne de jeunes
ouvrieres de 24 h, 1 a 5 jours (ontogenése), et 1 & 4 semaines (influence
de la reine), nous allons maintenant étudier 1’activité de groupes ayant
une structure d’dge hérérogene.

3 tests ont €té réalisés sur des groupes formés de 5 jeunes ouvriéres plus
dgées prélevées au hasard et 10 nymphes : les 30 charges proposées ont
¢té transportées dans les conditions suivantes : 21 par les « vieilles »
ouvriéres et 9 par les jeunes.

A I'age de 24 h les trés jeunes ouvriéres sont « distancées » par les plus
dgées dans la prise et le transport du couvain; elles n’expriment pas pleine-
ment leurs potentialités. Elles peuvent seulement transporter 30 9% des
Charges proposées contre 83 9 lorsqu’elles sont entre elles.

Enfin 11 tests ont été réalisés sur des groupes formés de 5 jeunes ouvriéres
dgées de 15 jours et de 5 ouvriéres plus dgees et 10 nymphes : les 110 charges
ont été transportées comme suit : 53 par les ouvriéres agées et 57 par
les ouvriéres de 15 jours.

On voit qu'aprés la 2¢ semaine I'dge de I"ouvriére n'intervient pas comme
Jacteur d’hétérogénéité interindividuelle du niveau d’activité de transport
lors d’un test de déménagement. Indiquons cependant que le 1¢F transport
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-a €té réalisé 8 fois par une vieille ouvriére et 3 fois par une jeune, ce qui
pose le probléme de I'initiative du déménagement.

2° PETITES COLONIES

Une étude de corrélations comportementales entre I’activité trophal-
lactique et Pactivité de transport du couvain chez Tapinoma a été faite
au laboratoire sur 2 petites colonies en collaboration avec A. Lenoir.

Chagque jour, du 9 juillet au 2 aoft, chacune des colonies subit un test
de transport dans le dispositif déja décrit. Chaque Fourmi est marquée
& 'aide d’une pastille numérotée: le.rang de passage de chaque ouvriére
lorsqu’elle transporte une nymphe de A vers B est noté et I"'expérience
chronométrée. -

Composition des 2 colonies analysées :

BX 2 reines 15 ouvriéres d’age varié (nées avant le début de I’expérience). 10 ouvriéres

Jjeunes nées le 14 juillet - couvain: CB 1 reine 8 ouvriéres d’dge varié (nées avant le début
Ge l'expérience). 9 ouvriéres jeunes nées le 14 juillet - couvain.

Ie

Lors de I’étude de ces colonies nous avons attribué 2 chaque ouvriére
un indice d’activité de transport des charges et un « indice d’initiative ».
L’indice d’activité de transport est égal au nombre total de charges
transportées pendant les 10 tests quotidiens considérés. L’indice d’ini-
tiative a été calculé de la fagon suivante : la note 1 est attribuée 3 tout
individu transportant une charge avant le retour de I’ouvriére qui a
exécuté le premier transport et qui, en qualité d’« incitatrice » principale
€st notée « 2 :»,

L’« indice d’initiative » sera égal 4 la somme de ces coefficients par
ouvriere sur I’ensemble des 10 tests.

Résultats. — Tableau VIII, fig. 10.

Les reines n’effectuent ici aucun transport.

Les jeunes ouvriéres sont d’abord inégalement capables de transporter
le couvain lorsqu’elles ont moins de 10 jours, au-dela de cet age elles
transportent réguliérement, avec un score comparable a celui des ouvriéres
plus dgées qui sont avec elles. '

L’initiative du transport est le plus souvent prise par les ouvriéres
les plus agées.

Le tableau et la figure résument les résultats obtenus du 28 juillet au
2 aoit pour les deux colonies. Les Jeunes ouvriéres ont alors de 10 a 20 jours.
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TasLeau VIII

Transport du couvain par des colonies entiéres

CB ne ¥ =T £1
+ Bgées 4 3 1
13 ] a]
22 27 4
64 23 a
74 i) 0
0o 15 1
12 44 8
55 25 3
Loefficient de correlation 0,95
Jeunes ] 42 8
7 18 2
26 12 0 5
a3 -8 3 Résultats globaux
% ‘2? : moy. £ moy. =1
91 11 o + Agdes 17 E=12) 3 (6=3)
9 7 2 N=23
=0 15 lu] .
— E Jeunes 18 = 9 A =2
Loefficient de carrelation 0,70 N = 19 3 } ! \'F )
BX + gées 3 3 D
a 15 4
12 33 5
15 19 4
18 25 3 ZT : rombre totdl de transports pendant
20 15 1 les 10 tests (10 jours consécutifs)
2l i 0 £I : nembre total d'initiatives* pendant
2?1‘ ;’: g les 10 tests
65 2 o0 ¢ : eécart type
;g ;'?.: ; #* 1 yoir texte
B4 Q 0
=4 a2 14
X2 18 5

Coefficient de correlation 0,85

Jjeunes S 25 2

13 g a]
1 43 8]
24 14 1
27 16 0
49 10 o
55 2 1
71 i8 1
77 23 1
0o 10 s}

Coefficient de correlation 0,64

Le nombre moyen de transports effectués par les vieilles ouvriéres est
comparable 4 celui effectué par les jeunes; cependant ’hétérogénéité de
ce type de comportement semble plus grande chez les ouvriéres agées —
nombre moyen de transports par les ouvriéres sur ’ensemble des tests :
17, s =12, N = 23; ouvriéres jeunes : moyenne 18, s =9, N =19.
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Fig. 10. — Corrélation entre initiative et comportement de transport dans les

colonies CB et BX (10 jours consécutifs d’observation, jeunes et vieilles
ouvriéres).

Les courbes de corrélation du nombre d’initiatives au nombre de trans-
ports (pour chaque ouvriére) confirment les indications données plus
haut : dans chacune des 2 colonies ce sont les vieilles ouvriéres qui prennent
le plus souvent I'initiative du transport, et parmi celles-ci les meilleures
transporteuses (coefficients de corrélation entre activité de transport et
initiative = 0,95 et 0,85 pour les vieilles ouvriéres de chaque colonie).
Ainsi le comportement de transport lors d’un stress n’est pas lié chez
T. erraticum a I'age de I’ouvriére donc a son rdle dans la colonie.

IV. Etude comparée du comportement de transport de Teapinoma,
Lasius et Myrmica

A la sortie de I’hiver nous avons marqué a I’aide de numéros les indi-
vidus de petites colonies de T apinoma erraticum, Lasius niger (fondations
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obtenues au laboratoire I'été précédent) et M yrmica laevinodis. Chaque
colonie comprenait 1 ou 2 femelles, 10 2 20 ouvriéres et du couvain qui
donnera naissance a de jeunes ouvriéres pendant la durée de ’expérience.
Les ouvriéres sont marquées individuellement dés leur naissance. § colonies
de chaque espéce sont étudiées pendant les mois de maj et juin  raison d’un
test de transport par semaine. Les résultats relatifs aux fondations de
Tapinomz ont été décrits en détail dans le chapitre IL.

19 COMPORTEMENT DES ADULTES

Les 3 espéces présentent le méme type de réaction déja décrit pour
Tapinoma. Les durées des différentes phases du test sont comparables.
Les ouvriéres de Tapinoma effectuent ici le premier transport aprés une
latence de 284 s (s = 223, N = 34) et le dernier transport aprés 509 s
(s = 294).

Les ouvriéres de Lasius effectuent le premier transport aprés 291 s
(s = 215, N = 35) et le dernier aprés 822 s (s = 526).

Les ouvrieres de Myrmica, plus sensibles & 1’élévation thermique de
leur tube d’élevage, déménagent un peu plus rapidement : elles commencent
leur transport & 93 s en moyenne (s = 53, N = 35) et I'émigration se
termine 283 s aprés le début du test (s = 138). Les effectifs des 15 colonies
fluctuent légérement mais sont sensiblement équivalents, 1 reine, 10 2
20 ouvriéres, 10 & 40 charges sous forme de paquets d’eufs et de petites
larves, de larves de taille plus importante, de prénymphes et de nymphes.

L’hétérogénéité de comportement déja remarquée et analysée chez
Tapinoma se retrouve chez Lasius et Myrmica : les Fourmis ont une activité
de transport trés variable d’un test & ’autre, mais lorsque ’on fait la
synthése de toutes les expériences on peut relever 2 faits principaux :

{a) a chaque test le pourcentage d’ouvriérss transporteuses par rapport
a la population totale semble constant et se situe aux environs de 50 o
pour les 3 espéces;

(b) sur I’ensemble des tests certaines ouvriéres sont plus actives, d’autres
sont totalement inactives, un troisiéme groupe beaucoup plus fluctuant
(rappelons que chaque lot a été testé 7 fois & raison d’un test par semaine).

Le faible nombre de Fourmis étudiées individuellement pour chaque
espéce tient au fait que certaines pastilles se sont décollées en cours de
manipulation et surtout & la forte mortalité des ouvriéres ayant hiverné;
probléme qui sera discuté ultérieurement.
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Ayant émis ces réserves nous pouvons Temarquer que le « profil des
populations » est légérement différent pour les 3 espéces. En effet, si I'on
considére le pourcentage d'individus « spécialisés » (ou plutét présentant
un comportement stable au cours du temps) on remarque chez Lasius
un plus fort pourcentage d'individus « stables », chez Myrmica par contre
aucune ouvricre ne présente une activité de transport forte et constante,
le travail semble plus éparpillé entre les différents individus du groupe
avec une rotation d'un test a I'autre. On note aussi chez Mjyrmica un
plus grand nombre de Fourmis constamment inactives;

(c) si I'on étudie pour chaque test le probléme de linitiative. du trans-
port, c’est-a-dire si I’on examine la Fourmi qui effectue le premier transport
pendant le test on constate que cette tache revient en général 2 une Fourmi
présentant une forte activité.

2° CORRELATION AVEC L’APPARITION DES JEUNES OUVRIERES

a) Maturation des jeunes

Dés la fin du mois de mai des ouvriéres issues du couvain hivernant
éclosent dans les colonies de Tapinoma, Lasius et Myrmica. Elles sont
marquées 2 ’aide de pastilles numérotées, laissées dans la colonie et leur
Comportement observé au cours des tests ultérieurs.

— Tapinoma : comme nous l’avons déja indiqué, les jeunes ouvriéres
transportent peu au cours de la 17¢ semaine de leur vie et ensuite elles
Présentent un score comparable a celui des ouvriéres dgées:

— Lasius : dés la 17 semaine le pourcentage de jeunes ouvriéres trans-
{portant du couvain semble comparable au pourcentage trouvé dans une
Population d’adultes.

— Myrmica : chez cette espéce au contaire la maturation du compor-
‘ement de transport est trés lente et aprés 3 semaines trés peu de jeunes
Ouvriéres effectuent de transport. Ce résultat rejoint ceux d’Abraham
Montrant que, dans cette espéce, les ouvriéres dgées sont meilleures
transporteuses.

Dés que les jeunes ouvriéres manifestent une aptitude au transport,
On observe que quantitativement le nombre de charges transportées est
Comparable au nombre transporté par les ouvriéres agées pour Tapinoma
€t Lasius (sauf peut-étre lors du premier test positif ol la continuité dans
Peflort est absente).
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b) Comportement des vieilles aprés I'apparition des jeunes

Rappelons que pendant la durée du mois de juin la population d’ouvriéres
adultes ayant hiverné décline progressivement, le début des mortalités
correspondant avec l'apparition des jeunes. Cette mortalité trés forte
chez Lasius et Tapinoma est moins accentueé chez Myrmica. Ce phénomeéne
-correspondant sans doute au cycle de ces espéces de Fourmis dans la
nature. Cependant il est accéléré par les conditions d’élevage et d’expérience,
-aussi les résultats doivent étre émis avec réserve.

Cependant en étudiant le nombre de transports effectués par chaque
ouvriére survivanre on note que l'activité de transport des vieilles ouvriéres
décroit dés I'apparition de jeunes ouvriéres actives, dans toutes les popu-
lations de Tapinoma et de Lasius étudiées (fig. 11).

S’agit-il d’un phénoméne de senescenice ou d'un phénoméne de compé-
tition entre les ouvriéres dgées et les ouvriéres jeunes « arrivant sur le
‘marché du travail »? L’étude des courbes d’activité des Myrmica semble
confirmer la 2¢ hypothése, en effet les jeunes ouvriéres de Myrmica ont,
comme nous I’avons vu précédemment, une maturation trés lente et 1’acti-
vité des vieilles ouvriéres survivantes ne décroit pas significativement comme
chez Lasius et Tapinoma.

c) Probléme de régulation

Dans les 15 petites colonies étudiées, le maintien de la reine et le cycle
de la population larvaire causent une fluctuation de ’effectif a transporter
lors des tests.

Comment se répartit le travail lorsque la quantité de charges varie?

Des expériences complémentaires
restent & réaliser, mais déja nous pouvons dégager des résultats 2 notions
intéressantes :

— le nombre de transporteuses croit de fagon significative lorsque
la quantité de couvain passe de 0 a 20 charges pour 10 ouvriéres. Par contre
le nombre de transporteuses se stabilise vers 60 % de la population lorsque
le nombre de charges croit de 20 & 40 charges pour 10 ouvriéres. Pour
Lasius et Tapinoma, tout se passe comme si un nombre limité d’ouvriéres
transporteuses pouvait étre recruté. Les indications manquent pour
Myrmica, le nombre de charges a transporter n’ayant pas dépassé 30
dans aucun des tubes d’élevage testés;

— que se passe-t-il au niveau individuel lorsque le nombre de charges
a transporter est relativement fort? Nous avons vu au chapitre II que ce
probléme peut étre surmonté de 3 fagons :
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— soit il y a eu recrudescence de I'activité de transport d'une forte
transporteuse (« constante » au cours des tests);

— soit il s’est dégagé une forte transporteuse « occasionnelle », issue
du lot des moyennes transporteuses;

— soit plusieurs transporteuses moyennes deviennent [égérement plus
actives.

Ceci met en évidence une régulation sociale au niveau du travail en
fonction de I'ampleur de la tiche a effectuer, phénoméne qui va étre
approfondi au chapitre suivant.

COUVAIN
présence

[ COUYAIN

s .
“g agees
_ rd e
--—+—g-. action Facilitatrice
e «  inhibitrice
: transporteuses potentielles
= réguiation
Fig. 12. — Részau de connectivité dans le systéme social en rapport

avec la realisation d’une stratégie : déménagement du couvain.

La figure 12 rassemble les données exposées dans ce chapitre. Elle. mortre.
les divers effets de l'emvitonnemear  social sur le développement du compor-
tement de transport du couvain et les relations entre I’dge et les divers
composants de cet environnemest : couvain, odeur de couvain, autres
ouvriéres, reine. Les jeunes ouvriéres sont inhibees dans I’expression de
¢e comportement par la présence de la reine, ou au contaire facilitées par
la présence de congénéres ou par une certaine « expérience » préalable
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.du couvain. Les vieilles ouvriéres sont sensibles a la présence du couvain
et 4 la présence de congénéres. Comme on le verra au chapitre suivant,
la confrontation de plusieurs ouvriéres peut avoir un réle facilitateur ou
inhibiteur sur le comportement individuel selon les situations. La variabilité
de la réponse individuelle observée lors des tests de déménagement est
donc la résultante de la variabilité interindividuelle — caractéristiques
intrinséques — et de la plasticité de chaque sujet chez des sujets agés.
Les causes de la variabilité interindividuelle sont principalement le génotype
ct les facteurs liés a I’expérience. Celle-ci peut varier suivant la composition
de la colonie et la situation de la Fourmi dans le nid : proximité de la
reine, proximité du couvain et importance de celui-ci, densité et dge des
congénéres. L’expérience ne semble pas déterminer le comportement de
I’ouvriére de fagon absolue. De nombreuses interactions mettent en jeu
la plasticité individuelle du comportement : la réponse de chaque Fourmi
dépendant a4 chaque instant des relations constante existant entre les
différents éléments de la société. Enfin il ne faut pas négliger I'influence
de ’environnemert extérieur a la colonie — 1'ensemble formant le systéme
environnement-groupe social (colonie) pour reprendre la formulation
d’écoéthologie — de Gautier et coll. (1978).

CHAPITRE V
REGULATION SOCIALE

Jusqu’a prééent on a comparé entre eux des individus ou des groupes
d’individus testés dans des conditions équivalentes. On va maintenant
observer la réponse individuelle en faisant varier expérimentalement la
composition des groupes testés : changement de la quantité de couvain
par rapport au nombre d’ouvriéres, de I'effectif global du groupe, adjonc-
tion d’ouvriéres antennectomisées, de males ou de femelles vierges. Une
derniére série de tests permettra d’évoquer I’hypothése nouvelle d’une
communication de masse par phéromone, & courte distance, chez les
Fourmis.

I. Pourcentage d’ouvriéres transporteuses

1° INFLUENCE DE LA QUANTITE DE COUVAIN A TRANSPORTER

Lors de I’étude des petites fondations (chap. II) on avait noté que le
nombre de transporteuses croissait avec le nombre de charges & transporter,
puis se stabilisait 3 un certain palier. Car méme lorsque le couvain est
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abondant, toutes les ouvriéres sont rarement impliquées dans le compor-
tement de transport, bien que la situation soit trés perturbante et le
déménagement une condition de survie pour la colonie.

Cette observation est 4 notre avis primordiale et sera reprise dans la
discussion. Ceci a été confirmé par ailleurs dans tous les lots expérimentaux
eétudiant I'hétérogénéité de la réponse et 'influence de I"dge sur celle-ci.
Le pourcentage d'ouvriéres transporteuses a été étudié de fagon systéma-
tique en faisant varier la quantité « d*éléments transporteurs et transportés »
de facon déterminée.

— Nombre de charges égal au nombre d’ouvriéres ( fig. 43).

Différents groupes ont été testés, composés de la fagon suivante :
3 ouvriéres, 3 nymphes (11 lots), 10 ouvriéres, 10 nymphes (20 lots) et
20 ouvriéres, 20 nymphes (11 lots). Les pourcentages de transporteuses
par rapport & la population totale d’ouvriéres sont respectivement de
4% (5=24), 59% (s=9) et 67% (s = 3) sans différence significative
entre les groupes, une forte variabilité des pourcentages existant a fortiori
dans les lots de faible effectif.

Ainsi lorsque le nombre de charges a transporter est égal au nombre
d'ouvriéres, le pourcentage d'ouvriéres transporteuses reste sensiblement
constant par rapport a la population totale, et égal a 60 % de Ieffectif.

— Nombre de charges varié, lots de 10 ouvriéres (fig. 13). Le nombie
de nymphes a transporter est égal a 5, 10, 20 ou 30 pour des lots de
10 ouvriéres (20 mesures ont été faites dans les 3 premiéres conditions,
10 mesures dans la derniére).

Le pourcentage d’ouvriéres transporteuses croit significativement avec le
nombre de charges a transporter, puis se stabilise autour de 70 % lorsque
le nombre de charges par ouvriére dépasse 2.

Ce phénomeéne a déja été signalé plus haut, il indique une régulation
que nous allons essayer d’étudier un peu plus en détail. On peut remarquer
dés maintenant que jamais la totalité de la population n’est mobilisée :
a partir d’un certain seuil un surcroit de .travail n’est pas effectué grice
a un surcroit d ouvriéres transporteuses mais grace & I'effort plus grand
de la population active. '

2° NIVEAU D’ACTIVITE DES OUVRIERES

Les profils des groupes quant aux proportions de fortes, moyennes
et faibles transporteuses sont comparables; on observe généralement un
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Fig. 13. — Pourcentage d’ouvriéres transporteuses par rapport a la population totale.

Pourcentage d’ouvriéres actives. Moyenne et intervalle de confiance a § %-

Pourcentage important d’ouvriéres peu actives et trés peu d’ouvriéres forte-
Ment actives. D’autre part, quand le nombre de charges i transporter
croit le nombre d’ouvriéres un peu actives augmente au détriment du
nombre des ouvriéres trés actives.

Ce phénoméne est difficile 3 analyser mais il précise en quelque sorte
Pobservation faite au premier paragraphe, qui montrait que les ouvriéres
Nétaient jamais toutes actives. Quand la tache a accomplir est peu impor-
tante, c’est-a-dire ici lorsqu’il y a peu de charges a transporter, il existe
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un phénoméne de compétition qui permet & certaines ouvriéres trés actives
de se distinguer. Quand le nombre de charges a transporter croit le phéno-
méne s’estompe et les ouvriéres a faible niveau d’activité ont le temps
d'intervenir en nombre relativement plus important.

. On voit déja que [activité de chaque ouvriére se manifeste de fagon
variable suivant les conditions expérimentales, une tiche importante
ermettant a certains individus peu actifs de s’exprimer.

L. Plasticité du Comportement. Influence du niveau d’activité des congénéres

" Nous avons déja dit que, dans des conditions expérimentales comparables,
ke niveau d’activité de certaines ouvriéres « bonnes transporteuses »
Em « mauvaises transporteuses » est stable.

' De tels individus sont « sélectionnés » dans une population de 100
ivriéres marquées individuellement grice a une série de 5 tests pendant
urs consécutifs (par groupes de 10 stables). Des groupes expérimentaux

mogénes sont ensuite constitués avec des individus jugés soit inactifs
it au contraire trés actifs.

Ces groupes sont testés dans les mémes conditions que précédemment
t un nombre de charges égal au nombre d’ouvriéres. Cing tests sont
fectués sur chaque lot, ce qui permet d’apprécier le comportement de
2 sport de chacune des ouvriéres par le nombre moyen de transports
tla variabilité de Ia réponse (fig. 14).

On peut alors constater un phénomeéne curieux : les individus qui, dans
“&roupe donné présentaient, un comportement stable, modifient leur réponse
Jonction de la nouvelle situation : ainsi, des ouvriéres qui n’avaient
“Senté aucune activité de transport au cours des 5 tests « préliminaires »

SMennent trés actives lorsqu’elles sont mises avec des compagnes de
e statut,

fﬂ\'erscment des ouvriéres trés actives peuvent devenir totalement
flives dans un nouveau groupe. Et ceci de telle sorte que le profil du
Veay groupe présente une certaine stabilité, c’est-a-dire tous
¥ Niveaux d’activité qui se trouvent de fagon réguliére dans une
Ulation prélevée au hasard.

-~ COmportement migratoire étudié ici est certainement trés primitif
les Fourmis. Sans étre le fait d’une caste ou d’un groupe d’ouvriéres
tement déterminés, le transport du couvain semble faire intervenir
Préférence des sujets actifs.
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Fig. 14. — Régulation sociale (pourcentage du travail effectué par chaque ouvriére).
I : ouvrigres « mauvaises transporteuses » regroupées. Il : « bonnes transporteuses »
regroupsss.
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Toutefois la plasticité du comportement individuel est telle qu’il s’ajuste
en fonction de la quantité de couvain & transporter d’une part, et des
-caractéristiques individuelles des sujets composant le groupe d’autre part.
Cet ajustement se traduit par le fait que le lot étudié présente des individus
a différents niveaux d’activité.

Des résultats de méme type ont été obtenus au laboratoire par A. et
G. Leroux (1978) sur Myrmica laevinodis. Ces auteurs étudient I'activité
et I'agressivité des ouvriéres agées face & un intrus. Ils constatent entre
autre une certaine stabilité dans les proportions d’individus actifs et
inactifs des différents groupes testés. « Le regroupement des individus
en fonction de leur activité et de leur agressivité provoque une régulation
de ces comportements tendant a faire apparaitre dans chaque groupe
les différents types d’individus précédemment caractérisés .»

La présence quasi constante d’ouvriéres inactives dans le groupe pose
plusieurs problémes : comment concilier cette observation avec la théorie
de I'optimisation qui tend actuellement & expliquer le systéme de caste
et de division du travail (Wilson 1975)7 L’existence d’ouvriéres inactives
aurait-clle une valeur sémantique indispensable & I’activité du groupe?
En outre, comment chaque ouvriére est-elle informée, en quelques minutes,
de Pactivité des autres éléments du groupe? Chez les Fourmis a la vue
développée, le phénoméne de kinapsis c’est-a-dire la facilitation par imitation
a €té étudié notamment par Chen (1937).

Rappelons toutefois que Sudd (1972) a repris ces travaux et trouvé
des résultats opposés montrant que les ouvriéres en groupe travaillent
moins que les ouvriéres isolées.

Pour Tapinoma erraticum, le phénoméne de régulation tel que nous
I'avons observé est probablement dit 4 une communication de masse
analogue 2 celle que congoit Wilson (1971) lorsqu’il étudie les substances
de traces sur Jes pistes de Solenopsis et la valeur informative de ce message
(voir chap. 1II). On peut en effet penser que chaque individu pergoit a
chaque instant le niveau d’activité du groupe par la densité du message
chimique global émis. Des expériences complémentaires vont permettre
de tester cette hypothése.

III. Quvriéres, imago sexués et déménagement

Il reste & étudier le comportement des reines, des femelles vierges et
des miles de T. erraticum, & analyser le comportement d’ouvriéres regrou-
pées avec des individus de chacune de ces castes. Il ne faut cependant
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pas oublier que la société est plus que la somme des parties (les individus),
ct cette étude se situe dans le cadre d’une analyse de la plasticité individuelle.

1o COMPORTEMENT DES FEMELLES FECONDEES

Les reines fondatrices qui €lévent leur couvain sont en cas d'agression,
promptes & transporter ce dernier. Par contre, lorsque nous observons
le comportement des reines dans des colonies possédant des ouvriéres,
nous ne les voyons jamais déménager le couvain : ces reines passent du
nid A vers le nid B en méme temps que les ouvriéres. Ainsi, lors de
I’observation des 5 fondations (test effectué pendant 7 semaines, 1 fois
par semaine), le temps de latence qui sépare le début du test du passage
de la reine est en moyenne de 297 s (n = 34, écart-type = 230) alors que
le début du déménagement se situe en moyenne a 290 s (n = 34,5 = 305)
et la durée globale de celui-ci est de 418 s (n = 34, s = 274). La méme
observation a pu étre faite sur des colonies plus populeuses. Lorsque
la colonie est polygyne, le test de déménagement fait apparaitre une
différence entre les reines dans la rapidité de passage de A en B.

Si on éléve chaque reine isolément, on constate que la reine dgée peut
a nouveau élever les larves issues de sa ponte et les déménager en cas de
trouble comme une jeune fondatrice. De méme des « vieilles » reines isolées
déménagent le couvain (certaines reines sont plus actives que d’autres
dans ce comportement : ainsi les 4 reines de la colonie FQ sont marquées
et testées ensemble sans ouvriére avec 10 nymphes de la méme colonie;
au 1er test, la reine n° 1 effectue 9 transports, la n° 2 effectue 1 transport et
les n°s 3 et 4 aurun transport; au 2¢ test, les scores sont les suivants : reinen®1:
5 transports; reine n° 2 : 3 transports; reine n° 3 et4 : 1 transport chacune;
au 3¢ test, la reine n° 1 fait 6 transports, la n° 2 : 2 transports et les n% 3
et 4 : 1 transport chacune).

Notons que ces exemples de plasticité comportementale chez les reines
dgées ne sont pas exceptionnels. Wilson (1971) indique également la
réversibilité de la spécialisation des reines qu’il a fréquemment observée
chez Pheidole et Solenopsis. Abraham (1976) a également induit expéri-
mentalement un comportement d= déménagement du couvain chez des
reines agées de Myrmica rubra. Cette réversibilité n'a jamais été observée
par Lenoir chez Lasius niger.

2° COMPORTEMENT DES MALES

Si I'on exclut la période de fécondation, les males de Fourmis ne
remplissent aucune fonction dans la colonie. Chez certaines espéces.
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lorsque les males restent longtemps dans le nid on observe parfois au début
de leur vie quelques échanges trophallactiques; jamais ils ne s’occupent
du couvain (Wilson, 1971).

On 2 également constaté cette indifférence des males a I’égard du couvain
de leur propre nid. Lorsqu’on éléve la température de tubes contenant
10 males et 10 nymphes, on constate gue Jes males passent de A vers B
(mais n’emportent jamais de couvain) a une vitesse variable. Ce déplacement
se fait a Dinstant 1, = 107 s (N = 14, écart-type 97,54) pour les premiers
r;=651s(N=14,s5s= 377,91) pour les derniers. La présence d’ouvriéres
avec les males n= semble pas accélérer ni ralentir leur passage mais nous
n’avons pas chiffré ces derniers résultats.

30 COMPORTEMENT DES OUVRIERES EN PRESENCE DE MALES ET DE COUVAIN

On constitue 11 groupes de 5 ouvriéres, 5 mailes et 10 nymphes de la
méme colonie. Les ouvriéres sont marquées individuellement et leur
comportement est analysé. Lors de tests de transport, le nombre moyen
d’ouvriéres transporteuses est égal a 52 o/ de P'effectif d’ouvriéres total
(s = 20,54, N = 11). Nous ne pouvons commenter ces résultats de fagon
rigoureuse car nous n’'avons pas fait de lots témoins avec des ouvriéres
seules de la méme colonie (I’importance des tests témoins est soulignée
plus loin). Il semble cependant que les males soient pergus comme des
congénéres « normaux », le pourcentage de transporteuses correspondant
a celui que I'on obtient lorsque le rapport nombre de charges/nombre
d’ouvridres est égal a 1.

40 COMPORTEMENT DES FEMELLES VIERGES (AILEES)

A leur éclosion, les imagos femelles non fécondéesparticipent & la vie du nid.
Elles ont de nombreux toilettages mutuels et de nombreux échanges
trophallactiques avec les autres membres de la colonie. Dans certaines
espéces (notamment celles ot la différence de taille entre elles et les ouvriéres
est peu marquée), elles participent au transport du couvain lors de
déménagements (Wilson, 1971).

On a observé de tels déplacements de couvain lors du triage de nids
contenant des sexués. Ils semblaient relativement peu pombreux vu la
quantité de femelles ailées qui couraient sur la table.

Nous avons étudié ce comportement expérimentalement, soit sur des
groupss de femelles ailées marquées individuellement, soit sur des groupes
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de femelles ailées et d’ouvriéres. 10 tests ont porté sur 5 femelles
ailées — 5 nymphes d’ouvriéres ensemble depuis 24 h.

Le déménagement s’effectue dans 9 tests/10 aprés une latence moyenne
de 162 s (N =9, écart-type = 100) et une durée moyenne de transport
des charges égale a 200 s (N =9, écart-type = 210). Ces temps sont
«comparables & ceux obtenus avec des ouvriéres.

Nous retrouvons également chez les femelles vierges la variété de
comportement individuel déja mise en évidence chez les ouvriéres. Certaines
femelles ailées sont plus actives et plus rapides que d’autres. Toutes ne
transportent pas lors d’un test (nombre moyen de transporteuses : 48 %;
N =9, écart-type = 10,54) ce qui est un résultat comparable a ceux
obtenus avec les lots d’ouvrieres testées dans les mémes conditions.
La plasticité du comportement de transport des femelles ailées wva

.d’ailleurs étre confirmée dans le paragraphe suivant.

50 INFLUENCE DE LA PRESENCE D’OUVRIERES SUR LE COMPORTEMENT
DE FEMELLES VIERGES

On vient de constater que les femelles vierges seules sont fort capables
d’organiser et d’orienter le déplacement de couvain en cas de stress.
Des ouvriéres sont maintenant adjointes & des femelles vierges et nous
constatons un phénoméne surprenant : dans de nombreux cas les femelles
vierges ne manifestent plus de comportement de transport et les ouvriéres
effectuent la totalité du déménagement. '

18 tubes ont été testés contenant chacun 5 ouvriéres, 5 femelles ailées
vierges et 10 nymphes d’ouvriéres. Le transport s’est effectué totalement
en 30 mn dans 17 d’entre eux. Les ouvriéres ont transporté en moyenne 7,7
sur les 10 charges proposées (N = 17, écart-type = 2,49).

Ainsi le niveau d’activité des ouvriéres en cas de stress est beaucoup
plus fort que celui des femelles, certaines de ces ouvriéres peuvent effectuer
plusieurs aller-retour avec des nymphes avant que la plus active des
femelles ait le temps d’intervenir.

Le temps de latence et la durée du déménagement sont cependant
comparables & ceux que nous avons observés précédemment avec les femelles
seules (latence 120 s, N = 17, écart-type = 87,46 et durée du transport :
183 s, N =17, écart-type =-192,64).

Tout se passe comme si I’activité des ouvriéres inhibait celles des femelles.
Cette observation est 4 rapprocher de celle que nous avons pu faire quand
nous avons regroupé entre elles des ouvriéres fortement actives. Pour
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chaque individu le niveau d’activité semble dépendre non seulement de
la tache a accomplir mais aussi du niveau de ses compagnes.

N. B. — Sil'on répete sur le méme lot le test de déménagement, or voit qu’au 2* test
les femelles transportent un peu plus de charges : en moyenne 39 %, des charges proposées
(s = 24,61, N = 17) contre 23 %, & la 17 série de tests. Ici la répétition du test influence
ézalement les performances. Le nombre d’individus transporteurs est égal en moyenne
a 56 °; de l'effectif total (s = 15). Les femelles vierges sont pergues également comme
des congénéres « normales ».

IV. Qualité des interrelations sociales

2 groupes d’expérience ont été réalisés afin de préciser comment était
pergue par chaque ouvriére et simultanément P’activité de ses congénéres
d’une part, et la tiche a accomplir d’autre part.

1° Des ouvriéres marquées dont nous étudions l’activité de transport
du couvain onr éré confrontées a des ouvriéres « handicapées » incapables
de transporter. Ce handicap est obtenu par une section limitée des 2 antennes
(entre le 2¢ et 3¢ article du funicule); les ouvriéres ainsi opérées sont capables
de survivre plusieurs jours, elles sont « tolérées » par leurs congénéres,
mais elles ne manifestent aucune attraction pour le couvain; lorsqu’on
éléve la température du nid qui les contient elles passent d’elles-mémes
dans le nid adjacent plus frais mais ne transportent aucune des nymphes
qui leur sont proposées. 3 groupes expérimentaux ont été formés et comparés.

Les résultats sont figurés au tableau IX. La comparaison des groupes A
(5 ouvriéres marquées auxquelles sont joinies 5 ouvriéres opérées - 10 Ny)et
D (5 ouvriéres marquézs auxquelles sont jointes 5 ouvriéres normales 4 10 Ny)
montre que les ouvriéres handicapées ne sont pas pergues comme des
-congénéres normales. Un plus grand nombre des ouvriéres étudiées se
met a transporter le couvain : 87 % (N = 21, s = 15) contre 47 % en condi-
tion témoin D (N =21, s = 19).

Ceci pourrait étre dii au rapport plus important du nombre de charges
par rapport au nombre de transporteuses (2 au lieu de 1) : la comparaison
des lots A et B (5 ouvriéres marquées auxquelles sont jointes 5 ouvriéres
normales + 20 nymphes) montre qu’il n’en est rien. Un doublement
des charges dans les lots témoins B augmente le nombre d’ouvriéres
actives de 47 a 63 9% seulement (N = 20, s = 21) et non jusqu’'a 87 %
(différence significative).

En fait en regardant seulement la proportion d’ouvriéres transporteuses
il semble que les ouvriéres opérées ne sont pas « pergues » par leur congénére
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TABLEAU IX

Régulation sociale : influence d'individus opérés incapables de transporter

Nb moven de
Composition du groupe testé dz‘:";:g en ;érzzsgc'::fe:zi; Test t
et
A: S ¥ "ormales's 5 ¥ opérdes + 10Ny 21 87 % (15)
4,0 sign, &
8 : 5 ¥ "normales's 5 % "normales”+20Ny 20 63 % (21)
2,7 sign. a
C: 5% "normales™s 10 Ny 21 B0 % (17)*
) 5,7 sign. a
0 :5¥ "nomales®+ 5 ¥ "normales"+10Ny 21 47 4 (19)
A ——
Population it
etudiée 2,5 sign. &
entre B et D

DUVRIERE "OPEREE" : NIVEAU DE LA SECTION CES ANTENNES.

en rant que potentiel transporteur. Tout se passe comme si elles étaient
absentes du lot testé, leur présence ne semble pas influencer ’activité des
ouvriéres normales.

En effet le lot C ol sont adjointes 10 nymphes & 5 ouvriéres normales
présente un pourcentage de transporteuses moyen égal a 80 % (N = 21,
s = 17), ce qui, étant donné la variabilité des réponses, ne différe pas signifi-
cativemnent des résultats des lots expérimentaux A (87 %).

Une ouvriére des Fourmis, privée d’une partie de ses antennes émet-elle
des messages chimiques en direction de ses congénéres, comparables a
ceux d’une ouvriére normale dans la méme situation? L’effectif opéré
correspond cependant & la moitié de ['effectif total. Sans doute le message
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€mis par ces ouvrieres « anormales », sl existe, n’est-il pas capté dans
la situation stressante réalisée ici, ou du moins n’est-il pas intégré dans
le sens d’une régulation du travail des ouvriéres transporteuses potentielles.

On peut supposer que les ouvriéres antennectomisées n’émettent que
peu ou pas de phéromones — de type alarme par exemple — dans la
situation de test. Sont-elles moins sensibles a la hausse de température :
elles changent de nid cependant comme les autres ouvriéres. (Les miles
par contre doivent émettre une substance d’alarme « de méme nature »
qualitative et quantitative, car on a vu plus haut que bien que ne trans-
portant pas ils sont pergus par les ouvriéres comme d’autres ouvriéres
intactes.)

pozse

Les expériences suivantes vont tenter d’analyser la facon dont'le message
d'un groupe d’ouvriéres intactes & un autre groupe d’ouvriéres intactes.

20 Le dispositif expérimental a été décrit.au chapitre I : le lot que nous
étudions quant au pourcentage d’ouvriéres actives est formé de 10 ouvriéres
marquées + 10 nymphes. I/ esr séparé d’'un second lot de Fourmis soir
par un tamis, soit par une plague de verre, Le second lot est composé dans
les deux situations par 10 ouvriéres + 10 nymphes d’une part, par 10
ouvriéres seules d’autre part.

Ainsi nous analysons I'activité de déménagement dans 4 situations
expérimentales; cette activité est comparée avec celle de 4 lots témoins
formés a partir d’ouvriéres issues de la méme colonie, groupées par 10
ou 20 avec 1 a 1/2 charge par ouvriére selon les lots.

Les résultats (moyennes et variabilité de la réponse dans toutes les
. situations) sont regroupés sur la figure 15.

L’analyse des 4 lots témoins quant au pourcentage d’ouvriéres trans-
porteuses relativement au nombre de charges et au nombre global d’indi-
vidus a déja été faite; rappelons simplement que le pourcentage d’ouvriéres
transporteuses croit s-’gn!?ica’ridemerfr (de 38 a 59 9%, en moyenne) quand
le nombre de charges par ouvriére passe de 1/2 a 1.

Lorsque le groupe testé est séparé du « groupe conditionnel » par une
plaque de verre, son comportement n’est pas changé par rapport a celui
du groupe témoin seul. Par contre lorsque le groupe testé est séparé du
« groupe conditionnel » par un tamis, sa réponse est statistiquement
différente de celle du lot témoin.

Tout se passe comme si les ouvriéres testées percevaient de I’autre coté
du tamis la présence de leurs congénéres comme transporteuses potentielles.
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Le nombre d’ouvriéres actives décroit de 59 % (N = 20, s = 16) (1 charge
par ouvr.ére) a 42 et 489 (N =11, s=14¢et N =17, s = [2), ce qui
correspond dlailleurs a 'activité que on mesure dans les lots témoins
([/2 charge par ouvriére).
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separe d ‘un groupe de cengeneres par :
TEMOINS
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Fig. 15. — Régulation sociale : Expériences relatives 4 la perception de transporteuses

potentielles a travers un tamis ou une plaque de verre. Moyenne des mesures et
intervalle de confiance a 5%. N, nombre de lots; %, lot testé.

Cette chute du nombre d’ouvriéres actives, lorsque les congénéres sont
présentes de 1'autre c6té du tamis, est toujours observée, que ces congénéres
possédent ou non du couvain.

Tout se passe comme si les ouvriéres de Tapinoma étaient sensibles :
1° d'une part @ la quantité de couvain qu’elles peuvent manipuler (chimio-
tactisme de contact probable); 2° d’autre part é la quantité globale &’ ouvriéres
en présence. Les interrelations entre ouvriéres semblent possibles & une
courte distance, c’est leur nature chimique qui intervient lors du phéno-
méne de régulation et non leur nature visuelle ou vibratoire comme le
montrent les tests avec la cloison de verre.

Avant d’entamer la discussion des résultats, on doit faire quelques
réserves quant a la validité de ceux-ci. Tout au long de ces expériences,
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on a effectué le méme test pour induire le déménagement, les conditions
de ce test étant reproduites le plus exactement possible.

Si les caractéristiques physiques de ce test sont tout a fait contrélables,
les composantes biologiques ne sont pas reproductibles et nous avons di
refaire 4 chaque groupe d’expérience un lot témoin avec des ouvriéres
1ssues de la méme colonie que les lots testés. La valeur des résultats chiffrés
est surtout comparative. Ainsi lors de I’analyse de la régulation sociale,
le pourcentage d’ouvriéres actives €tait de 46 %, (N = 21, 5 = 19) dans
le lot témoin 10 ouvriéres 10 nymphes du groupe d’expérience étudiant
la perception des ouvriéres opérées; par contre le pourcentage d’ouvriéres
actives était de 59 % (N = 20, s = 16) dans le lot témoin (de méme compo-
sition : 10 ouvriéres, 10 nymphes) du groupe d’expérience étudiant la
perception de congénéres a travers une cloison.

Le passé des ouvriéres testées, la nature de chaque colonie szmblent
intervenir sur les phénoménes (étudiés ici au mois de juillet). Ce probléme
sera réexaminé dans la discussion générale.

N. B. — Quelques observations complémentaires ont été faites dans les enceintes
a 2 compartiments séparés par un tamis ou par une plague.

1* On a relevé dans 10 cas pour chaque série d’expérience la position des Fourmis
dans les enceintes avant I’application du test. Dans 7 cas sur 10 pour les compartiments
séparés par un tamis et dans 9 cas sur 10 pour les compartiments séparés par une plaque
de verre, les ouvriéres se trouvent situées exactement au méme niveau dans |’enceinte
de part et d’autre de la cloison (sans doute percoivent-elles par les vibrations du substrat
ia présence de leurs congénéres. Cette hypothése semble plus probable que celle d’une
communication visuelle & travers la cloison. Les Dolichoderinae n’ayant pas d’organe
stridulateire on ne peut envisager une communication aérienne de méme type que celle
que G. Leroux étudie actuellement au laboratoire (1976-1977) sur Myrmica laevinodis.

2° On a mesuré les moments de passage dans la nouvelle enceinte par chacun des
deux couloirs. Ces temps ne semklent pas corrélés d’un compartiment a 1’autre {coefficient
de corrélation pour les enceintes séparés par un tamis 0,33, N = 28; coefficient de corré-
lation pour les enceintes séparées par une plaque de verre 0,69, N = 15). Le gradient
thermique induit le passage des ouvriéres d’une fagon si rapide que les différences d’un
groupe a l'autre sont faibles (de I'ordre de la minute) et difficiles & interpréter. Dans
2 tests de chaque catégorie les temps ont coincidé exactement. Soit r, la latence avant
le passage de la 1"° ouvriére, et 7, la latence avant le passage de la 10° ouvriere, de la
premiére enceinte vers la deuxiéme. Ces temps sont exacterent les mémes dans les
2 compartiments pour 4 dispositifs (respectivement Ps 7, =3 mn, f, =5 mn;
P; 1y =4 mn, 1; = 5 mn; P = compartiments séparés par une plaque; Ts r; = 14 mn,
t; =15mn; T;s 1, =7 mn, 7, = 10 mn; T = compartiments séparés par un tamis).
.Mais il s’agit peut-étre d’une coincidence entre les rapidités de passage des ouvriéres
- des deux compartiments, et non d’une réelle communication. '
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3° On a pu observer directement cetic communication entre les enceintes séparées
par un tamis. Dans 7 tests nous avons observé 1 a 3 ouvriéres mordant le tamis vers le
groupe d’ouvriéres de 'autre enceinte ou vers le couvain de celleci lorsqu’il y en avait.
Dans un cas, les ouvriéres des 2 groupes effectuaient de nombreux aller-retour le long
du tamis palpant celui-ci de leurs antennes (cas Ts). Ainsi une communication est pro-
bable entre les deux groupes séparés par un tamis mais elle ne se manifeste de fagon
directement observable par I'expérimentateur que sur certaines ouvriéres dans certains
lots. Une telle communication a été étudiée expérimentalement en olfactométre par
Verron (1973) chez Lasius niger : de grandes différences de réactivité existent entre les
différents individus.

4° Dans les enceintes séparées par une plaque on a supposé gu'une communication
par phéromones entre les ouvriéres était impossible. 11 se peut cependant que la diffusion
des odeurs soit simplement ralentie car on sait combien 1'étanchéité aux substances
volatiles est difficile & réaliser. ’

V. Discussion. Importance des individus inactifs

La variabilité¢ individuelle des réponses comportementales dans les
sociétés d’Insectes est un fait bien établi. Citons seulement trois exemples :
étudiant les Termites, Grassé (1959) disait : « il est un fait qui nous a
vivement f{rappé : au départ des constructions, le nombre des ouvriers
ne participant pas activement a la construction est élevé, allant du quart
4 la moitié de la population. On acquiert ainsi la certitude que tous les
ouvriers n’ont pas les mémes facultés de réagir a la nouvelle situation
dans laquelle ils se trouvent placés ». Parlant des individus inactifs il précise :
« il semble s’agir de sujets moins sensibles que les autres a la stimulation
périphérique ». Lindauer (1961) a également remarqué cette hétérogénéité
de 1'activité chez les ouvriéres d’Abeilles, et Vowles (1955), dans un article
sur le « foraging » chez les Fourmis, souligne les différences comporte-
mentales individuelles et I’existence d’individus hyperactifs : « on ne sait
pas si ces individus sont également actifs dans différents types de compor-
tement ou pour combien de temps leur hyperactivité persiste ». « Chaque
individu posséde les mécanismes nécessaires pour chaque activité mais
le seuil requis pour chaque activité est différent pour les différentes castes »,
on pourrait méme dire (en accord avec Grassé) pour les différents individus,

Donc les réponses individuelles sont variées, certains individus étant
hyperactifs, d’autres inactifs, mais ce qui est surprenant et fondamental
c’est la permanence de cette hétérogénéité dans les différentes situations
expérimentales et surtout la présence constante d’individus inactifs. Ce
phénoméne — bien que n’ayant jamais fait ’objet d’une étude approfondie
— avait déja retenu I’attention de différents chercheurs.
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Otto (1958) trouve les ouvriéres de Formica polyctena inactives la moitié
.du temps, Dobrzanska (1959) sur Formica, classe 'inactivité comme une
« fonction » d’importance égale 4 celle des nourrices ou des fourrageuses.
Chez les Abeilles également, Lindauer (1961) observe un grand nombre
d’ouvriéres flanant (loafing) : une méme ouvriére observée durant 177 h
se proméne dans le nid 56 h (patrolling the nest) et reste immobile pendant
70 h. Quelle serait la signification de ce phénoméne? Michener (1964)
pense que les ouvriéres inactives ont une valeur sélective car elles sont
un potentiel de défense contre les ennemis naturels ou contre des change-
ments brutaux de I'environnement physique. Buckingham (1911) sur
Camponotus americanus et C. herculeanus voyait également les ouvriéres
Inactives comme une réserve de défense.

Dobrzanska (1959, p. 75) citant ce travail, conteste ce rdle, car pour elle
ces individus sont passifs et non aptes a défendre le nid. Pour Lindauer (1977)
ce pool d’ouvriéres inemployées sur le marché du travail peut, si le besoin

s’en fait sentir, étre employé a certains moments critiques, d’autre part
P’inactivité n’est pas inutile si elle prolonge la vie.

Nous ne sommes pas slrs que la présence d’ouvriéres inactives dans
la situation de trouble que nous avons €tudiée ait une valeur de survie a
caractére sélectif, car dans une telle situation de panique plus le travail
est rapide, meilleure est ’efficacité (2 moins d’imaginer un contingent
d’ouvrieres capables de défendre la colonne de migration en cas d’agression,
ce qui est peu probable, ces ouvriéres étant pzu actives dans les différents
travaux de la colonie).

Il est en fait difficile de donner un sens & cette particularité sociale telle
qu’elle se présente : car elle rend toujours d recréer des individus actifs bien
Sir mais aussi des individus inactifs.

Plusieurs hypothéses peuvent étre émises a ce sujet, a caractére purement
spéculatif :

1o le fait qu’une « régulation sociale » produise obligatoirement des
individus inactifs n’est pas forcément un caractére adaptatif. Cette hypo-
thése rejoint celles des critiques du concept de sociobiologie développé
par Wilson (review Anim. Behav., 1976) et du néodarwinisme;

2° dans un contexte néodarwiniste l’inactivité prolongerait la durée
~ de vie individuelle et permettrait 1’élaboration par expérience de « proto-
cultures » de plus en plus élaborées. Lindauer (1977) a discuté ce probléme
passionnant de la transmission de l'expérience des adultes aux jeunes
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et méme aux stades préimaginaux chez les Insectes sociaux. Elle aurait
une valeur adaptative pour la colonisation de nouveaux habitats:

3o la troisiéme hypothése s’inspire des travaux de Prigogine sur les
structures dissipatives (Glandsdorff et Prigogine, 1971). Certains auteurs,
Deneubourg et Allen (1976) et Deneubourg (1977) tentent déja sur ces
bases une modélisation des systémes sociaux chez les Insectes. Selon les
lois de la thermodynamique, les systémes biologiques sont des systémes
ouverts échangeant de I’énergie et de la matiére avec leur environnement,
loin de I'équilibre, subissant des contraintes extérieures permanentes.
s s’organisent en état stationraire de non équilibre en se mettant en état
de production d'entropie minimale (I'entropie étant une grandeur d’état
caractérisant I’évolution interne du systéme). Si I’on considére la colonie
de Fourmis comme un systéme, la variabilité des niveaux d’activité des
différents individus dans I’accomplissement d’une tiche est un des éléments
dont dépend I'entropie de ce systéme. La difficulté de la modélisation
consiste 4 bien définir ici Jes critéres quantifiables, c’est-a-dire les variables
du modeéle. Classiques dans les domaines de la physique et de la chimie,
ces concepts sont encore & préciser dans le domaine de la biologie o les
phénoménes couplés sont multiples. Quoiqu’il en soit, la présence d’indi-
vidus inactifs dans les sociétés reléve siirement des processus énergétiques
globaux du monde vivant. Comme cela été démontré pour les systémes
physicochimiques, il existerait au niveau des structures sociales des systémes
de régulation intégrant 1'étre vivant dans son contexte.

CONCLUSIONS GENERALES
DISCUSSION

L’observation de la variabilité interindividuelle et de la plasticité dans
I"accomplissement d’un déménagement chez Tapinoma erraticum et 1’ana-
lyse de quelques-uns de ses facteurs causaux conduit i une analyse des
phénomeénes de régulation sociale.

La variabilité¢ individuelle est un phénoméne biologique universel.
Blum (1977) en soulignait récemment I’importance chez les Insectes sociaux
_cette variabilité s’exprime suivant la situation, le seuil de sensibilité a certains
signaux possédant des correlats de courte et de longue durée.

Ainsi cet auteur cite les travaux de Leuthold et Schlunegger (1973)
qui montraient que les ouvriéres de Cremarogaster scuteliaris ont un seuil
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de sensibilité a leurs phéromones d’alarme bas, plusieurs heures aprés
s’€tre nourries; ceux de Dobrzanski et Dobzranska (1975) gui inversement
indiquent que les colonies de Myrmica et Tetramorium peuvent avoir
. un seuil d’alarme élevé pendant toute une Jjournée pour des causes inconnues.
" Ona également observé une fluctuation dans la réponse individuelle, tout
au long de nos expériences, chaque individu ayant un niveau d’activité
qui peut varier d’un test & I’autre.

L’intégration de cette variabilité au niveau social est relle que chagque
groupe resté présente des ouvriéres G différents niveaux d’activité (fort,
moyen et faible) et ceci dans des proportions définies.

On a constaté dans chaque groupe ou dans chaque colonie la présence
d’individus hyperactifs et, & I'opposé, la présence d'un nombre important
d’ouvriéres « paresseuses », inactives. Ce repos peut étre intermittent ou
continu pour chaque ouvriére.

Les phénomeénes de variabilité individuelle et de plasticité se superposent;
on observe 109 d’ouvriéres constamment inactives pendant plusieurs
semaines, et 30 & 40 9 d’ouvriéres inactives a chaque test. La variabilité
individuelle n’est pas le fait d’une maturation physiologique et d’une
expérience différente relatives 2 ’dge, car des groupes d’dge homogéne
présentent également tous, lors de tests, un gradient des différents niveaux
d’activité. Rappelons que chez les jeunes ouvriéres de T. erraticum, la
maturation de ce type de comportement se fait en 1 semaine ou 2 et ceci
d’autant plus rapidement que la reine est absente (Meudec, 1973).

‘Le comportement de transport du couvain lors d’une perturbation expé-
rimentale n’est pas en corrélation chez T. erraticum, avec une activité dans
la colonie au repos, activité soumise en général au polyéthisme d’dge. La
relation entre I'age et le comportement de transport varie selon les espéces
étudiées.

Les Dorylinae, Fourmis nomades, ne possédent pas de classe spécialiste
du transport, certaines jeunes ouvriéres pouvant transporter dés la premiére
migration (Schneirla, 1977). '

Dobrzanska (1973), observant les déménagements de Formica exsecta,
ne trouve pas non plus de polyethisme en fonction de I’age dans ce compor-
tement : les jeunes ouvriéres participent aussi bien au transport que -Ies
vieilles. Cet auteur souligne le fait que les jeunes colonies de cette espéce
ont une « tendance naturelle » & émigrer.

Ce comportement de « migration latente » est & rapprocher de celui
"que Wilsen ( 1971) a décrit chez Monomorium pharaonis, Tapinoma melano-
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cephalum, Iridomyrmex humilis et Paratrechina longicornis - « such species
resemble the « fugitive » or « opportunistic » species of ecological classi-
fications. That is they depend on finding newly opened sites, exploit
them for whatever brief time they are suitable, and quickly move as soon
as the sites become unfavorable ». Pour les espéces qui déménagent fré-
quemment, la société entiére et non un groupe de spécialistes seraijt capable
de transporter le couvain vers le nouveau nid. Cette hypothése serait
¢videmment 4 confirmer par une étude systématique.

On a constaté, chez T apinoma que les ouvriéres transporteuses, enlevées
expérimentalement, peuvent étre relayées par d’autres ouvriéres. i se
produit un phénomeéne de régulation sociale : le déménagement est toujours
réalisé, quelle que soit la composition du groupe testé. Cette régulation
existe-t-elle chez les autres espéces?

Chez Myrmica rubra, certaines ouvriéres parmi les plus dgées paraissent
spécialisées dans le transport du couvain, cependant le transport s’effectue
en leur absence et le phénomeéne de régulation est trés important : « méme
isolées du reste de Ia colonie, des ouvriéres de n’importe quelle classe d’age
et méme des reines, sont capables de mener i bien un déménagement »
(Abraham, 1976).

Il n’en est pas de méme pour Formica sanguinea et Camponotus sericeus
(Moglish et Hélidobler, 1974) : lorsque les ouvriéres agées responsables
du déménagement (environ 10 %) sont enlevées quelques suppléantes
surviennent, mais lorsque celles-ci sont a nouveau retirées le déménagement
n’est pas achevé. La régulation sociale semble moins aisée (ou moins rapide)
et les potentialités des jeunes ouvriéres dans I’accomplissement de cette
tiche beaucoup moins grandes. ‘

Presque toutes les ouvriéres de Tapinoma étant capables de transporter,
observe-t-on dans nos expériences de simples variations épigénétiques?
Sans doute, car I’expression du comportement semble varier pour un
méme individu en fonction du milieu : composition du groupe, effectif
a transporter et autres facteurs non contrélés comme la nutrition ou le
passé.

La question reste cependant posée car on n'a pas modifié expérimen-
talement le niveau d’activité de certaines des ouvriéres. Ainsi, quand on
a regroupé des ouvriéres « inactives » entre elles, certaines sont restées
inactives. Il aurait fallu poursuivre ces regroupements dans plusieurs séries
de tests.
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Le niveau d’activité de la plupart des individus est fonction du contexte -
le changement de niveau est presque nstantng , 1'ouvriére semblant percevoir
4 chaque moment la composition du groupe et la tiche 2 accomplir.
Lindauer (1961), étudiant la communication chez les Abeilles, dit « there
is not mutual communication from bee to bee; instead each bee is its own
informant and chief ».

De la méme fagon Dobrzanska J. et Dobrzanski J. (1976) ont remarqué
en €tudiant le comportement des pourvoyeuses de Myrmica laevinodis
que la maniére dont le travail (ici le recrutement) était accompli n’était
pas stéréotypée mais dépendant de la situation : c’est ainsi que si une
ouvriére étrangére se tiouve prés de I’appit il n’y a pas de recrutement,
il en est de méme si certaines ouvriéres sont déja venues spontanément sur
cet appat.

De la méme fagon les ouvriéres de T apinoma erraticum changent leur
niveau d’activité de transport : 1° si elles pergoivent & travers un tamis
la présence de congénéres; 2° si la quantité de couvain augmente par
rapport au nombre d’ouvriéres; 3° si le niveau d’activité de leurs nouvelles
compagnes est différent : on ignore comment se transmettent toutes ces
informations mais il ne fait aucun doute qu’un feed-back intervient comme
dans tous les phénoménes d’intercommunication : la transporteuse poten-
tielle regoit et envoie dzs messages 4 ses congénéres. Les ouvriéres qui
ont été opérées ne sont pas des transporteuses potentielles, elles ne sont
pas « pergues » comme telles par leurs compagnes qui agissent
indépendamment de :leur présence.

Ces résultats sont a rapprocher de ceux obtenus par Sakagami et
Hayashida (1962) sur des groupes mixtes de Polyergus samurai et Formica
JSusca étudiés lors d’un creusement de galeries : Polyergus samurai n’effectue
jamais de travail (méme en groupe homospécifique); « elle ne contribue en
rien positivement ou négativement au travail collectif dans les groupes
mixtes ». Cet auteur remarque aussi que la quantité moyenne de travail
par ouvriére « work efficiency » est moindre dans les groupes plus impor-
tants, et que le nombre d’ « élites » décroit quand la population croit.

De la méme fagon, Sudd (1972) remarque que des ouvriéres de Formica
lemani groupées par paire pour creuser, travaillent plus lentement, moins
efficacement qu’en solo, passant alors une grande partie de leur temps en
léchage et toilettage mutuel. A ces travaux on peut — avec beaucoup
de prudence — rattacher ceux de Dashiell (1935, in Zajonc, 1967) qui
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voit que lorsque plusieurs hommes se réunissent pour porter un fardeau,
le travail individuel décroit avec I'importance du groupe (! personne
souléve 63 kg, 2 personnes 118 kg et 8 personnes 248 kg).

Tout ceci contredit les résultats obtenus par Chen (1937) sur Camponotus
Japonicus. Cet auteur mesure par observation directe I’activité de creusement
de chaque ouvriére placée dans un terrarium. Soit une ouvriére A présentant
une certaine activité : si on regroupe A avec une ouvriére B, I’activité de A
augmente, si on remet A isolée, son activité revient a son niveau initial. Ce
principe de facilitation sociale a longtemps — et peut-étre a tort — été
considéré comme primordial dans les sociétés d’Insectes. Il a été repris par
le psychosociologue Zajonc (1965-1967) : s’appuyant entre autre sur les
travaux de Chen, cet auteur pense que « I'élévation du niveau de tension
et la facilitation de I’émission des réponses dominantes seraient déclenchées
par la présence pure ou la simple présence d’autres individus. Il existerait
des effets physiologiques et comportementaux génériques, c’est-a-dire
liés & la présence de congénéres comme tels, et des mécanismes d’interaction
€lémentaires et invariables de la Blatte 2 ’'Homme ». Lorsque la réponse
dominante est bien développée, la présence d'un congénére augmente
son apparition chez le sujet.

Par contre on a observé lors d’apprentissage de labyrinthe par des Blattes
que la presence d’un congénére inhibait I’acquisition, les animaux étant
attirés préférentiellement les uns vers les autres (in Zajonc, 1965).
Ces résultats sont a rapprocher de ceux de Sudd (1972) qui, reprenant
sur Formica lemani les expériences de Chen, constate que les Fourmis
testées passent une grande partie de leur temps en toilettages et échanges
mutels et creusent moins le sol que lorsqu’elles sont isolées. La présence
de congénére est une source de vigilance, elle augmente le niveau d’éveil
en condition normale. En condition de stress, cette présence peut au contraire
affaiblir le seuil d’excitation et « calmer » le sujet dans certaines conditions.

Chez les Mammiféres, ces phénoménes sont étudiés au niveau psycho-
physiologique (Zental et Levine, 1972; Pallaud et Will, 1974). On peut
distinguer dans une situation de coprésence 1'effet directif et I'effet
énergisant. '

Chez les Fourmis T. erraticum, en situation de déménagement, [’effet
directif provient sans aucun doute de I’existence d’une piste; notons que
la vue chez cet Insecte semble peu utilisée dans cette situation. L’effet
« énergisant » est trés important : mais il n’est pas unidirectionnel, il dépend
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. s s ’ ek, . . . .
des individus en présencede la situation, la copresence peut en effet élever
ou abaisser le niveau d’expression du comportement.

Les expériences réaliséss sur 7. erraticum ont montré que ce n’étaijt
pas la simple présence d’un congénére qui agissait sur 'activité individuelle
(ouvriére opérée) et que dans certains cas la présence d’un congénére
hyperactif n’était pas facilitatrice mais inhibitrice de Pactivité. Lorsqu’on
regroupe ensemble les individus trés actifs, certains d'entre eux n’expri-
ment plus aucune activité. Ce phénomeéne est difficile & interpréter mais
nous semble d'un grand intérét. Il ne s'agit pas d'une simple compétition
pour la prise des charges car le pourcentage de transporteuses n'excéde
Jamais 70 % du groupe quelle que soit 'importance du nombre de charges
a transporter.

Dans les sociétés d’Insectes, le principe de rentabilité maximale n’existe
pas dans le sens d’un travail maximal ou d’une efficacité maximale de
la reproduction. Wilson (1965) s’interrogeant a ce propos disait : « ...but the
encompassing and far more complex problem (of which efficiency is a part)
is that of adaptation, and adaptation implies a permissible optimum by
which colony fitness can be measured. It is the optimum, or « goal » in
machine — oriented terminology, which we understand the least ».

Chez Tapinoma erraticum comme chez la plupart des Insectes sociaux,
les phénomeénes jouent un réle prépondérant dans I’ensemble des inter-
relations des adultes entre eux d une part, des adultes et du couvain d’autre
part. Les méthodes d’investigation de la pereeption des phéromones sont
de 2 ordres

1¢ investigations comportementales;
2° investigations physiologiques.

En effet I’absence d’une réponse comportementale 4 une stimulation
par un phéromone ne signifie pas nécessairement que ’insecte ne pergoit
pas la phéromone. Pour illustrer ce propos on peut citer I’exemple décrit
par Payne aans le chapitre sur la perception (in Birch, 1974, Phéromones) :
chez la Fourmi Camponotus herculeanus, 1’hormone produite par les
méles stimule ’envol des femelles. Si I’on effectue des électroanten-
nogrammes, on voit une réponse importante a cette hormone chez les
reines et les ouvriéres mais également une réponse chez les males — bien
que comparativement faible. « Il est apparent que les 3 castes ont les
récepteurs pour la phéromone bien que les effets de cette phéromone
sur le comportement soient différents. La spécificité de la réponse i la
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phéromone est absente au niveau des récepteurs, entre les castes, sur la
base « réponse/non réponse ». Cependant il existe une spécificité au niveau
comportemental dans le type ou le degré de réponse €mise dans un
cas donné ».

Cet exemple souligne 'importance des études comportementales dans
la compréhension des phénomeénes relatifs a I'information. Ayant mis
en évidence différents types de réponse individuelle, i1 nous faudrait
maintenant voir si ces réponses sont en relation avec des E.A.G. différents.
Nous avons en effet démontré que la régulation du niveau d’activité de
chaque individu lors du déménagement se faisait grace & une perception
surtout olfactive de ’environnement social. Rappelons que chaque ouvriére
est susceptible d’étre active.

.

Le seuil de sensibilité a ces différents messages chimiques est-il lié a
la stimulation de l’organe sensoriel s.s. ou a l’intégration du message
au niveau du S.N. central. Thorpe et Zangwill (1963) indiquent que chaque
espéce vit dans un monde qui lui est propre — un monde déterminé en
premier lieu par la nature de ses organes sensoriels.

Il existerait des « mécanismes filtrants » physiologiques tels que
10 les recepteurs eux-mémes; 2° les voies afférentes et le systéme nerveux
central; 3° un mécanisme central de filtration ol intervient de fagon
importante ’expérience individuelle.

On connait bien chez les Fourmis la diversité des récepteurs antennaires.
Les processus de perception des messages chimiques par les insectes ont
été trés étudiés ces 10 derniéres années. Ainsi Payne (in Birch, 1974) indique
que le codage de I'information peut résulter de la réponse de plusieurs
récepteurs sous la forme de combinaisons variées d’excitation, d’inhibition
et de non réponse. Certains composants pouvant stimuler des récepteurs
« spécialisés » mais aussi des récepteurs « généralistes ».

L’information des différents récepteurs serait intégrée dans.le S.N.C.
et engendrerait une réponse comportementale (ceci éventuellement comme
nous I’avons indiqué un peu plus haut). Cet auteur cite différentes théories
de I’olfaction comme la « théorie du site stéréochimique » Amoore (1965),
la « théorie de la pénétration et du piquage » (puncturing) Davies (1971),
et la théorie de la vibration moléculaire » Wright (1964-1969). Il précise
que ces théories ne sont pas mutuellement exclusives : pour la majeure
partie elles attribuent la transduction  un ou plusieurs facteurs comme les
propriétés moléculaires (forme, taille, place et nature des groupes fonc-
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tionnels), les oscillations structurelles particuliéres de la molécule odorante
d’une part et du site récepteur d’autre part, et les propriétés d’adsorption.

Ainsi la quantité d’information transmise par les phéromones peut
étre trés grande, d’autant pluggccémme ces quelques exemples I’ont montré,
les Insectes sont sensibles aux mélanges de substances chimiques et 4 leurs
changements de concentration. On reviendra d’ailleurs sur ce probléme
de I'importance des concentrations de phéromones. Des E.A.G. individuels
sur des ouvrieres de Tapinoma permettraient de cerner les valeurs seuils
nécessaires a 1'élaboration d’une réponse.

Outre les études physiologiques du phénomeéne de perception, on pourrait
¢tudier la nature biochimique du message, isoler ses différents composants
ceci afin de voir la réponse (comportementale ou physiologique) de chaque
élément du groupe a un message précis dont nous pourrions contréler
la valeur. Par exemple, on se propose d’induire le déménagement par
le dépét d’une trace artificielle et d’analyser la variabilité des réponses
individuelles en fonction des différentes concentrations.

Onadit précédemment que la variabilité observée était sans doute un
caractére épigénétique. Ce phénoméne reste a approfondir et ceci est un
troisiéme prolongement possible 4 notre travail. Car si Iintensité de la
réponse de chaque Fourmi peut varier d’une situation 4 une autre, les
proportions d’individus de différents niveaux d’activité semblent étre,
dans une certaine limite, une caractéristique de chaque colonie. 20 groupes
formés d’ouvriéres issues de /a méme colonie présentent des résultats
homogénes et sensiblement le méme pourcentage d’individus « hyperaciifs »
Ou « paresseux » —dans des conditions expérimentales équivalentes.

Par contre d’autres groupes formés d’ouvriéres issues d’autres colonies
présenteront plus d’individus actifs ou au contraire plus d’individus inactifs
et ceci dans une situation identique. Grassé (1959} avait remarqué cette
variabilité des réponses d’une colonie & une autre lors du comportement
de concentration des Termites, et Wilson (1962 I) également, lors du
recrutement chez Solenopsis.

Ces différences sont-elles dues aux facteurs du milieu? On peut a ce
propos citer le travail de Odum (1969) qui remarquait chez les Insectes
nordiques une influence de la densité sur le comportement; « les lots
génétiques actifs i faible densité sont remplacés aux fortes densités par
des lots plus apathiques (sluggish) qui sont adaptés a la surpopulation »..

Une pression de sélection s’exerce-t-elle sur les Fourmis dans les différents
biotopes qui permettrait ’expression de tel ou tel caractére (actifs nombreux
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ou apathiques nombreux) ou qui 2 la limite les sélectionnerait. S’il existe
une relation entre le milieu et le niveau d’activité des Insectes, I’existence
de relation entre le milieu et les structures sociales a également été soulignée.

Chez les Primates, Eisenberg et col. (1972) ont rappelé I"importance
du milieu colonisé (forét, savane) sur la structure du groupe. Pour Crook
(1970) « la structure sociale caractérisant un groupe ne peut étre congue
comme un attribut de l’espéce ou une propriété — comme la couleur
des ailes ou la longueur des pattes ». Il existe une relation entre lés individus
et le groupe naturel considéré comme environnement social.

Dans la situation que nous avons étudié — stress et déménagement —
tous les individus sont susceptibles de participer au travail du groupe.
Les pourcentages de participants et leurs niveaux d’activité semblent
-définis pour une situation donnée. Nous considérons que ce phénoméne
constitue une « structure sociale » momentanée. Les éléments de cette
structure ne sont pas fixes et peuvent changer lorsque la situation varie.

Il est possible —comme nous l'avons dit au chapitre précédent —
que les effectifs d’ouvriéres actives et inactives dans une société de Fourmis
correspondent & une forme de régulation sociale en relation avec les
problémes énergétiques globaux de l’environnement.

On terminera cet exposé sur une derniére considération théorique :
comment les ouvriéres intégrent-elles les informations provenant du
milieu, pourquoi des informations de méme type peuvent-elles les activer
ou au contraire les inhiber?

Rappelons que pour nous, lors d’un stress qui induit un déménagement
de la colonie, chaque ouvriére pergoit d’une part la quantité de couvain
a transporter, d’autre part la quantité de congénéres « poterhellement
transporteuses ».

On peut penser que la combinaison des phéromones émises par le couvain
et par les ouvriéres fait en quelque sorte un « complexe d’odeurs » pergu
par chaque Fourmi qualitativement et quantitativement. La qualité des
phéromones est différenciée grice a la spécificité des sites récepteurs et
c’est la nature quantitative de ce complexe qui pourra — selon les
situations — inhiber ou activer chaque travailleuse potentielle.

Pour éclaircir ce propos nous voudrions citer deux exemples : Payne
(in Birch, 1974) indique qu’a de fortes concentrations, les phéromones
deviennent moins attractives pour certaines espéces d’Insectes; il cite
le travail de O’Connel (1972) qui montre qu'a une forte concentration
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une phéromone sexuelle peut réduire la fréquence des potentiels d'actions
enregistrés sur I’E.A.G. de I’Insecte récepteur.

Wilson et Pavan (1959) ont montré expérimentalement qu’une forte
concentration de phéromone d’alarme déclenchait chez 7T apinoma sessile
un comportement d’évitement alors qu’une fajble concentration attire
les ouvriéres.

Shorey (1976) dans un livre de synthése Animal communication by
pheromones montre, par de nombreux exemples, comment [’activité
locomotrice est inhibée chez les Insectes a une forte concentration en phéro-
mone. Dans la conclusion de son ouvrage, cet auteur souligne les relations
structurelles existant entre les systémes hormonaux et les systémes de
phéromones : « The link between external and internal chemical communi-
cation remain apparent in many complex present-day animals, but now
it appears that in many cases hormonal systems have served as evolutionary
precursors of pheromonal systems. Terpenoid and steroid compounds
are employed as either hormones or pheromones by many vertebrate
and invertebrate species ».

Ne serait-il pas permis de prolonger la comparaison entre ces deux
systémes au niveau de leur « utilisation », les problémes d’intercommuni-
cation par phéromones impliquant comme les systémes hormonaux des
notions de seuil et de feed-back. Une Fourmi percevant une phéromone
au-dessus d’un certain seuil de concentration émettrait elle-méme en retour
une certaine quantité de cette substance volatile, cette émission étant
fonction de toutes les afférences Internes et externes. Au-dessus d’une
certaine concentration un phénoméne en retour se produirait qui bloquerait
la réponse d’émission.

Schneirla (1935, dans sa théorie dite de P’approche/
¢élolgnement (approach/withdrawal), tient compte du critére d’intensité
du stimulus : de faibles intensités tendent a évoquer des réactions d’approche,
de fortes intensités des réactions d’¢loignement. Ainsi on peut supposer
que les phénoménes de régulation sociale observés ici, proviennent des
sensibilités différentes d’un individu 3 un autre aux.concentrations des
phéromones percues et ceci Pintérieur d’un certain gradient, le niveau
d’activité individuel augmentant au-dela d’un certain seuil et diminuant au-
dela d’un autre.

Il faut bien sir rappeler que le comportement de transport, objet de
la présente étude, correspond & un comportement de survie et a sans
doute un caractére trés primitif, tous les individus de la colonie étant,
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chez Tapinoma erraticum, capables de I'exprimer. Seul un marquage
individuel pouvait permettre d’étudier comment chaque Fourmi ajuste son
comportement au contexte physigue et social, participant ou non au
transport du couvain selon les situations.
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