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Résumé: Observées en zone montagneuse au Panama, les prédatrices de la fourmi ponérine Ectatom-
ma ruidum emploient une stratégie d'embuscade individuelle pour capturer des abeilles halictides (Lasio-
glossum umbripenne). Des ouvrieres, employant cette stratégie et originaires d'une colonie A située au
centre d'une agrégation de nids de cette abeille halictide, capturent quatre fois plus de proies que des
ouvritres d'une colonie B dont l'aire de fourragement n'inclut pas ce type de nids. Les abeilles halictides
constituent 48% des proies de la colonie A, démontrant I'importance locale de cette stratégie prédatrice
chez E. ruidum, habituellement plus éclectique dans son régime alimentaire. Une description détaillée de
la séquence comportementale de prédation a permis de déterminer que la chasse en embuscade n'est cou-
ronnée de succes que dans 4,8% des cas (dans 76 des 1591 cas observés), soit un trés faible taux de succes
par rapport aux autres stratégies prédatrices décrites chez cette espéce. Toutefois, si I'on tient compte de la
persévérance des ouvridres lors de ce type de stratégie, qui se traduit par la forte répétition (en moyenne
16,1 + 5,9 fois) de phases d'attente courtes jusqu’a la capture d'une proie, le taux de succes réel (c'est-2-
dire par rapport au nombre de sorties individuelles) atteint 80%. Une revue de la chasse en embuscade par-
mi les fourmis permet de distinguer les approches de saut, les approches lentes et les embuscades réelles.
Les processus d'apprentissage et de “prévision” suggérés par ce type de prédation sont également discutés.

Mots-clés: Ponerinae, Ectatomma ruidum, chasse en embuscade, flexibilité comp le, préda-
tion.

Abstract: Ambush predation by the neotropical ant Ectatomma ruidum

(Hymenoptera, Formicidae, Ponerinae).

An ambush predation is individually used by hunters of the ponerine ant Ectatomma rui-
dum to capture halictid bees (Lasioglossum umbripenne) in the Panamanian mountains. Workers which
use this strategy and originate from a colony A situated within a nest aggregation of halicitid bees, captu-
re four times more prey than workers from a colony B with a foraging area which does not include this
type of nests. Up to 48% of prey of colony A are halictid bees, demonstrating the local importance of
this predatory strategy in E. ruidum, which is usually more eclectic in its diet. A close examination of
the behavioral sequence of predation shows that ambush is successful in only 4.8% of cases (i.e. in 76
cases of 1591), a very low success rate in comparison to other predatory strategies described in this spe-
cies. Nevertheless, due to the high repetition (16.1 + 5.9 times on average) of very short waiting phases,
the real success rate (i.e. according to the number of individual trips) can reach up to 80%. A review of
ambush predation among ant species allowed to distinguish approaches before jumping, long stealth
approaches and real ambushes. Implications of learning and “expectation™ processes are also discussed.

Key words: Ponerinae, Ectatomma ruidum, ambush hunting, behavioral flexibility, predation.

INTRODUCTION

Dans le régne animal, deux types de stratégie prédatrice sont généralement distin-
gués : la recherche intensive (le prédateur recherche activement sa proie) et la chasse en
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embuscade (I'animal attend sa proie dans un endroit favorable) (Pianka, 1966). La plu-
part des fourmis utilisent la premiére stratégie, ce choix étant favorisé par la participation
simultanée de plusieurs individus fourrageurs. Pourtant, un certain nombre d'espéces
emploient la chasse en embuscade pour capturer leur proie, et ceci au niveau individuel
comme chez les Dacétines (Dejean, 1982, 1985; Masuko, 1984; Holldobler & Wilson,
1990) ou, plus rarement, au niveau collectif comme chez Azteca lanuginosa (Morais,
1994).

Nous nous sommes intéressés ici a la description de la chasse en embuscade em-
ployée par les prédatrices de la fourmi ponérine Ectatomma ruidum pour capturer des
abeilles halictides de l'espéce Lasioglossum umbripenne. Nous avons tout d'abord tenté
d'évaluer I'importance écologique de cette chasse en embuscade pour ensuite décrire la
séquence comportementale de prédation.

MATERIEL ET METHODES

La proie

Lasioglossum umbripenne est une petite abeille halictide (4 2 6 mm de long), qui se distribue du
Guatemala au Venezuela (Moure & Hurd, 1987; Weislo, 1997). Chaque année, la fondatrice construit son
nid caractérisé par un cone de terre en haut duquel se trouve l'entrée. Les nids sont généralement groupés
et forment des agrégations de plusieurs centaines d'unités ol la densité peut atteindre 40 nids/m?. Un nid
contient généralement une dizaine d'ouvriéres. Cette espece est active pendant la saison séche uniquement,
de janvier 2 avril. Pendant la journée, les fourrageuses sont actives entre 10h30 et 13h30.

La prédatrice

Ectatomma ruidum est une fourmi néotropicale qui se répartit du centre du Mexique jusqu'au nord
du Brésil (Kugler & Brown, 1982). En conditions naturelles, I'effectif de ses colonies étudiées au
Mexique est en général de 70 & 100 ouvridres (Lachaud et al., 1996) mais peut aller jusqu'a 300 au
laboratoire. La plupart du temps, les ouvrieres fourragent individuellement (Lachaud et al., 1984;
Lachaud, 1985) mais elles peuvent aussi effectuer un recrutement gradué en fonction de la tille de la
proie (Schatz et al., 1997). Leur impact prédateur en plantation de café et café-cacao est important
puisqu'il a é1€ estimé a 260 millions de proies récoltées par hectare et par an (Lachaud et al., 1996). Cet
impact s'explique surtout par la forte densité de cette espece qui peut dépasser 11 000 mds/ha (Schatz et
al., 1998).

Site d'étude

Les observations ont été effectuées au Panama, dans une zone montagneuse déforestée. Elles ont
é1é réalisées pendant la période de mars-avril 1997, c'est-a-dire 2 la fin de la saison séche. Dans un quadrat
de 30 x 15 m, chaque carré de S0 cm de coté a été examiné précisément de fagon a déterminer le nombre
de nids de L. umbripenne et de E. ruidum. Ce quadrat contenait une agrégation de 1555 nids d'abeilles
avec de fortes variations de densités (entre O et 40 nids/m?). 1 incluait également 17 nids d'E. ruidum,
cor-respondant a une densité de moins de 400 mids/ha ce qui trés faible comparé aux densités relevées
ailleurs au Panama ou au Mexique (Schatz et al., 1998).

Procédure d'observation

Afin d'évaluer l'importance écologique de cette chasse en embuscade, nous avons distingué deux
catégories de colonies : un ensemble de 6 colonies situées dans l'agrégation des nids d'abeilles et capturant
ce type de proies et un autre ensemble de 7 colonies situées en dehors de I'agrégation des nids d'abeilles et
ignorant ce type de proies. Nous avons tout d'abord comparé le nombre de proies capturées pendant une
journée par chaque colonie. Leur excavation ultérieure nous a permis d'analyser a posterion la relation
entre ce nombre de proies et I'effectif des colonies. Nous avons également comparé pendant 6 jours non
consécutifs le nombre et le type (abeille ou pas) de proies capturées par deux colonies de méme taille
issues des deux catégories précédentes : une colonie A (86 ouvriéres) capturant les abeilles halictides et
une colonie B (87 ouvrieres) dont l'aire de fourragement n'inclut pas ce type de nid. Toutes les
observations ont été réalisées entre 8h30 et 16h30.

L'établissement de la séquence comportementale de prédation a €té réalisé a partir de l'observation
sur plusieurs jours de 16 ouvrieres de la colonie A marquées individuell Un i de 40
phases d'embuscade par prédatrice a été respecté. Leur comportement de chasse en embuscade a toujours
été examiné pendant le pic d'activité des abeilles, c'est-a-dire de 10h30 a 13h30.




67

RESULTATS

Impact écologique de la chasse en embuscade

Une premiére indication sur I'impact de la chasse en embuscade en tant que straté-
gie de prédation est donnée par la taille significativement supérieure des colonies captu-
rant des abeilles par rapport a celles qui les ignorent (64,5 vs. 20,0 ouvriéres, respecti-
vement (valeurs médianes); test Mann-Whitney : U = 7; P < 0,026).

Le nombre de proies rapportées au nid, au cours d’une journée, par les deux caté-
gories de colonies est corrélé a leurs effectifs (r = 0,986; P < 0,001 et r =0,982;
P <0,001) (Fig. 1a). Cependant, les pentes de ces deux droites de régression sont
significativement différentes (P < 0,005), les colonies capturant des abeilles récoltant en
moyenne 4,5 fois plus de proies que celles qui les ignorent (Fig. 1a).
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Figure 1. Nombre de proies capturées par chaque colonie sur une journée (a), et par les colo-
nies A (capturant des abeilles) et B (ignorant les abeilles) sur six jours non consécu-
tifs (b).
Number of captured prey by each colony during one day (a), and by the colonies A
(preying on bees) and B (unaware of bees) during six non consecutive days (b).

La prédation réalisée aux dépens des halictes peut constituer un apport alimentaire
important pour les colonies de E. ruidum. Le nombre et le type de proies rapportées au
nid par une colonie A (capturant les abeilles) et une colonie B (ignorant les abeilles) ont
été comparés au cours de 6 jours non consécutifs (Fig. 1b). La colonie B capture en
moyenne 13 proies par jour alors que la colonie A en capture 53, c'est-a-dire 4 fois plus
(t=11,6; P < 0,001), prés de la moitié (48%) étant constituées par des abeilles.

Description de la séquence prédatrice

Sur la base d'une observation de 95 séquences prédatrices, nous avons établi une

séquence-type ol 4 phases essentielles peuvent étre distinguées : 1) recherche de la proie,
2) mise en place de I'embuscade, 3) capture de la proie, 4) piqgiire et transport au nid
(Fig. 2).
Recherche de la proie. Pendant la période d'observation, lorsqu'une prédatrice sort du
nid, elle s'oriente directement vers un nid d'abeilles. Elle n'est cependant pas strictement
focalisée sur les abeilles, puisqu'a plusieurs reprises d'autres types de proies ont été
capturés avant la premiére phase d'embuscade ou entre deux.
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Figure 2. Diagramme de la séquence compor le de chasse en embuscade d'E. ruidum (n = 1591)

Flow-diagram of the behavioral

quence of the ambush hunting in E. ruidum (n = 1591)

Mise en place de l'embuscade. Elle débute par une reconnaissance visuelle des cones de
terre caractéristiques des nids de L. umbripenne. L'ouvriére monte sur un cone de terre et
reconnait l'entrée du nid d'abeilles. L utilisation de leurres (cdnes de terre artificiels de
méme forme que les nids d'abeilles) nous a en effet permis de démontrer que la présence
de ces cones artificiels est suffisante pour déclencher l'orientation de la prédatrice et sa
montée sur I'un d'entre eux, mais qu'ensuite la fourmi ne reconnait pas l'entrée comme
étant celle d'un nid d'abeille. C'est en haut de ces cones qu'elle réalise son embuscade :
elle s'immobilise toujours 2 moins de 2 cm de I'entrée, parfois en se plaquant au sol,
mandibules ouvertes et antennes dirigées vers l'entrée du nid dans une posture similaire a
celle adoptée lors de la garde du nid (Corbara et al., 1989). Cette embuscade est
caractérisée par une durée trés courte, relativement constante autour d'une valeur de
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6,3 £ 1,9 s (moy. + dév. std.), les valeurs étant comprises dans une gamme de 3 2 19 s
sur les 955 cas ol la durée a été enregistrée.

Capiure de la proie. Pendant cette période d'embuscade, la présence d'une abeille n'a été
observée que dans 16,1% des cas et I'ouvriére n'a réussi a la capturer que dans 5,7% des
cas. Suite a une premier échec lors d’une tentative de capture, certaines ouvriéres intro-
duisent leur téte dans I'entrée du nid d'abeilles, ce qui leur permet, dans environ un quart
des cas, de capturer un individu qui était resté a l'entrée de son nid.

Pigfire et le transport au nid. 1'abeille est généralement piquée dans une posture dite
"posture en cage" ol I'ouvriére tient sa proie entre ses mandibules et I'enferme dans une
cage dont les "barreaux" sont constitués par ses pattes et son abdomen replié pour piquer
la proie. La proie est rapidement transportée jusqu'au nid aprés une courte période
d'attente de son immobilisation.

Répétition de la phase d'embuscade. 1'absence d'une abeille pendant la période d'em-
buscade de la prédatrice a été observée dans 83,4% des cas. En ajoutant les cas de fuite
de l'abeille avant et aprés capture, le comportement de chasse en embuscade est un échec
dans 94,0% des cas. Cette chasse en embuscade pourrait donc paraitre inefficace, puis-
qu'elle n'aboutit & un transport d'abeille jusqu'au nid que dans 4,8% des cas.

Il faut cependant tenir compte du fort taux de répétition de ce comportement,
I’ouvriére manifes-tant le plus souvent une nette persévérance dans ses tentatives puisque
sur 95 séquences observées, seulement 11 ont abouti au retour “a vide” de I’ouvriére. En
effet, la prédatri-ce répéte en moyenne 16,1 fois (+ 5,9) cette phase d'embuscade devant
un nid d'abeilles avant d'en ramener une jusqu'au nid de sorte que sur les 95 séquences
observées, 76 ont en fait donné lieu a un transport d'abeille jusqu'au nid. En d'autres
termes, 80% des sorties individuelles ont permis la capture d'une abeille et 8.4% la
capture d'un autre type de proies alors que seulement 11,6% se sont soldées par un
échec.

DISCUSSION

La chasse en embuscade chez les fourmis

Le terme d’embuscade est souvent utilisé pour décrire une stratégie prédatrice au
cours de laquelle les ouvriéres n'effectuent pas une approche directe vers la proie. Une
revue bibliographique de ces "approches indirectes" chez les fourmis permet de distin-
guer trois catégories : le saut, l'approche lente et la véritable embuscade (Tab. 1).
Comme dans le cas des araignées salticides, le saut permet 2 la fourmi prédatrice qui a
pergu une proie peu €loignée de s'en rapprocher pour la saisir trésrapidement. Le saut
peut étre horizontal comme chez Harpegnathos venator (Crosland, 1995), plus ou moins
vertical dans le cas d'un saut réalisé depuis une branche comme chez Myrmecia varians
(Gray, 1974), ou vertical dans le cas d'une chute délibérée depuis un support comme
cela se produit chez certaines Formicines (Holldobler & Wilson, 1990). L'approche lente
semble associée aux porteuses de mandibules fonctionnant comme un piége (“trap-jaw
system™) que 1’on rencontre principalement chez les Myrmicines de la tribu des Dacetini
et les Ponérines de la tribu des Odontomachini (Tab. 1). Dans ce cas, la rencontre
aléatoire d'une proie est suivie d'une approche lente de positionnement, visant 2 faciliter
la saisie de la proie (Dejean, 1982; Masuko, 1984). Enfin, la véritable chasse en
embuscade regroupe les espéces qui débutent leur embuscade avant la perception de la
proie par la prédatrice (ce qui n'est pas le cas des deux catégories précédentes) (Tab. 1).
Les prédatrices choisissent un endroit favorable ol elles vont attendre sur une longue
période l'arrivée de la proie. E. ruidum qui présente également cette chasse en embuscade
“classique" (Dejean & Lachaud, 1992; Schatz, obs. pers.), est donc capable de présenter
une flexibilité comportementale adaptée 2 la capture des abeilles halictides en réduisant la
durée d'embuscade. Chaque prédatrice passe donc assez rapidement d'un nid d'abeilles
halictides a un autre, ce qui lui permet de chasser sur un ou plusieurs nids actifs pendant
sa sortie, et donc d'avoir un taux imporant de sorties fructueuses.
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Type dapproche Sous-famille et espéces Auteurs
y Ponerinae : Harpegnathos venator Crosland (1985)
3::::]”:::’:;:1 p(r’;ic Myrmicinae : Orectognathus versicolor Carlin (1981)
Myrmeciinae : Myrmecia varians Gray (1974)
Ponerinae : Anochetus sp., Brown (1976), Dejean
Odontomachus troglodytes & Bashingwa (1985)
Approche lente Formicinae : Myrmoteras toro Moffett (1986)
ou i la dérobée Myrmicinae (Dacetini): Strumigenyssp., ~ Wesson (1936),
Smithistrumasp., Serrastruma sp., Dejean (1982),
Labidogenys sp., Pentastruma sp. Masuko (1984)
Ponerinae : Ectatomma ruidum, Degsn & Lachaud
Véitable chasse E mber;ulamm (1 _). cette éude
Dolichoderinae : Azteca lanuginosa Morais (1994)
en embuscade

Mymmnicinae (Basicerotini) : Basiceros Wilson & Holldobler
manni ,Octostruma sp., Protalaridis Sp-  (1986)

Tableau 1. Quelques exemples des trois types d'approche.
Table 1. Some examples of the three types of approach.

Importance écologique

Plusieurs observations, réalisées dans différents sites d'’Amérique Centrale, sugge-
rent que la chasse en embuscade par E. ruidum, signalée comme anecdotique au
Mexique, peut étre utilisée comme une stratégie stable, comme cela avait déja été rapporté
pour une espéce du méme genre : E. tuberculatum (Dejean & Lachaud, 1992).

Une augmentation de l'apport alimentaire, constitué par le nombre important
d'abeilles L. umbripenne capturé au cours de la saison séche, pourrait étre a I’origine
d’une augmentation de la production d'ouvriéres qui requiert une période d'environ un
mois chez E. ruidum (Corbara & Schatz, en prép.). Cet apport reste néanmoins ponctuel
puisque les nids d'abeilles sont reconstruits chaque année des endroits différents et que
l'activité de ces abeilles reste limité 2 environ 4 mois de I'année (Wcislo, données non
publiées). Durant cette période, les proies capturées par E. ruidum sont constituées pour
presque la moitié (48.0%) par L. umbripenne, démontrant ainsi l'impact important de
cette stratégie dans le régime alimentaire de cette fourmi ponérine habituellement plus
généraliste (Lachaud et al., 1984, 1996; Lachaud, 1990).

Séquence comportementale de prédation

La chasse en embuscade chez E. ruidum est associée a la réalisation de plusieurs
comportements prédateurs, dont la plupart sont identiques & ceux observés au cours des
séquences employées face a des proies restant au sol (Schatz et al., 1997). Cependant,
deux comportements nouveaux ont pu étre décrits. Le premier est la posture d'embuscade
qui est caractérisée par une attente immobile au cours de laquelle les mandibules sont ou-
vertes et les antennes pointées vers l'entrée du nid, cette posture se rencontrant également
chez plusieurs autres espéces de fourmis réalisant des embuscades (Wesson, 1936;
Dejean, 1982; Masuko, 1984; Hélldobler & Wilson, 1990). Comme dans le cas des
autres espéces animales réalisant des embuscades et ne possédant pas d'adaptations mor-
phologiques particuliéres au camouflage, la posture immobile et abaissée a vraisemblable-
ment pour but de minimiser la visibilité du prédateur par rapport & la proie et de maximi-
ser I'efficacité de I'assaut final (Curio, 1976).

Le second comportement nouveau est la piqiire "en posture en cage” qui est asso-
ciée 2 une réduction significative du nombre de fuite des proies par rapport a la posture en
position habituelle (Schatz & Wcislo, en prép.). Egalement observée face 2 des drosophi-
les mais jamais face a des vers de farine (Schatz, obs. pers.), la piqiire "en posture en
cage" est associée & un risque de fuite de la proie que les prédatrices de E. ruidum
seraient apparemment capables d’apprécier. Un tel comportement permet d'assurer la
piqiire, comme cela a été décrit chez certaines fourmis Dacétines (Masuko, 1984). Si I'on
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considére leur capacité déja connue (Schatz et al., 1997) a percevoir un risque de mor-
talité associé a la capture de grosses proies, les prédatrices d'E. ruidum sont donc capa-
bles d'adopter trois postures de piqfire (normale, prudente et "cage") en fonction des ca-
ractéristiques des proies qu'elles rencontrent.

Apprentissages liés a la chasse en embuscade

Jusqu'a présent chez les espéces de fourmis réalisant la chasse en embuscade, les
prédatrices attendent leur proie dans un site particulier, la durée de cette attente allant de
quelques dizaines de minutes comme chez Strumigenys spp. (Dejean, 1982), Epitritus
hexamerus (Masuko, 1984) ou Azteca cf. lanuginosa (Morais, 1994) a 2 ou 3 heures
chez Ectatomma tuberculatum (Dejean & Lachaud, 1992). Le cas de la chasse en embus-
cade chez E. ruidum semble donc unique au sein des fourmis avec des périodes d'attente
d'une durée courte et constante, associées a un changement régulier de site. Egalement
observée chez deux espéces d'oiseaux (qui attendent environ 11 et 30 s avant de changer
de site), une telle stratégie d'embuscade suggére que les individus sont capables d'esti-
mer la durée de leur attente et d'apprendre a consacrer une certaine durée par site (Krebs
et al., 1974; Davies, 1977). Malgré son statut d'invertébré, il est intéressant de rappeler
que ces deux capacités ont déja été démontrées chez E. ruidum au cours de tiches
d'apprentissage temporel et spatio-temporel (Schatz et al., 1994 ).

Parallélement, les trajets rectilignes entre deux sites d'attente et l'orientation des
prédatrices vers les cones artificiels suggérent qu'elles ont appris a reconnaitre la forme
des cones de terre et a |'associer a des nids d'abeilles, de telles capacités d'apprentissage
visuel ayant également déja été démontrées chez E. ruidum dans diverses situations de
fourragement (Jaffe et al., 1990; Schatz et al., 1994, 1995). De plus, le fait que les
prédatrices débutent leur embuscade avant de percevoir une proie, indique qu'elles sont
capables d'associer des sites particuliers de leur milieu a une disponibilité potentielle en
proies, comme cela a été montré pour les oiseaux ou les mammiféres (Krebs et al., 1974;
Curio, 1976; Davies, 1977). De telles capacités d'apprentissage renforcent, une fois
encore, l'importante flexibilité comportementale du comportement prédateur de
E. ruidum (Lachaud et al., 1984; Breed et al., 1990; Schatz et al., 1997). Une telle
flexibilité permet l'utilisation de sources alimentaires alternatives pour les espéces spécia-
lisées (Dejean, 1982; Lachaud & Dejean, 1994) ou I'exploitation d'une plus large gamme
d'items alimentaires pour les espéces généralistes, comme c'est le cas pour cette espéce.
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