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En conclusion, les connaissances actuelles sur I’analyse séquentielle des mouvements
antennaires peuvent difficilement étre utilisées pour en tirer une information sur le
niveau phylogénétique des différentes espéces d’insectes sociaux.

SUMMARY
Evolution and role of the antennal communications in social insects

Antennal communications are present in all groups of social insects. They are very
important in several aspects of social life : recognition, alarm, recruitment of nestmates for
exploitation of a food source or emigration, food-exchange through trophallaxis. Antennal
communications are based on simple motor patterns : antennal beatings on the nestmates.
The litterature concerning this problem leads us to distinguish two main aspects of evolu-
tion :

— In Formicidae, during recruitment phenomena, highly sterotyped behavioral
sequences called «invitation behaviour» are associated with trail pheromones. Invitation
behaviour is effective alone only in some species of the Ponerinae. In some species which
use chemical mass recruitment, invitation behaviour seems to be a relic. We find several
degrees of evolution in the same genera (for ex. Camponotus).

— During trophallaxis, antennal beatings are associated with movements of the
forelegs, for mechanical stimulation of the nestmates. Antennal stimulation is also used
for milking aphids or sollicitation of larvae, and it is mimed by myrmecophiles. In ants
and bees tactile stimulation is more or less optional whereas in wasps complete rituals
are associated with social competition.

In conclusion the sequential analysis of antennal movements cannot vet be used to
obtain information on the phylogenetic level of the different social insect species.

INTRODUCTION

Un des aspects les plus spectaculaires du comportement des Insectes
sociaux est certainement le «langage antennaire» découvert chez les fourmis
par Huber en 1810 (p. 176). Pour André (1885, p. 63) «le toucher antennal -
parait donc étre le mode principal de conversation employé par nos insectes».
Un auteur aussi sérieux que Forel écrit : «C’est par ce moyen qu’elles tradui-
sent a leurs compagnes leurs sentiments, leurs découvertes, leurs alarmes, leurs
intentions, etc.» (1922, Il p. 68). Wasmann (1899) a le premier entrepris une
étude systématique et a reconnu 10 situations ol un animal oriente un congé-
nére sur un objet ou une activité particuliére a I’aide de battements antennaires.
Les communications antennaires reposent sur des organes sensoriels répartis
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sur les antennes et sur toute la surface du corps. Les récepteurs antennaires
sont bien connus (voir par exemple les revues de Slifer, 1961 et Schneider,
1964) et chez les insectes sociaux on reconnait au moins 4 fonctions senso-
rielles : chémoréception, mécanoréception, perception de la gravité, hygro-
réception. Les études électrophysiologiques portant sur [’olfaction sont
nombreuses : Boistel, 1953 ; Boistel et col.,, 1956 ; Kaissling et Renner,
1968, pour ['abeille, Masson et Friggi, 1971 ; Masson et coll., 1974, chez
la fourmi. Les recherches portant sur 'effet de stimulations tactiles sont
beaucoup plus rares (Masson et coll., 1974 chez la fourmi).

Nous présentons ici une revue du role des communications antennaires
et les caractéristiques de I’évolution de cette forme de communication au
niveau des relations interindividuelles, du comportement d’invitation et des
échanges de nourriture.

RELATIONS INTERINDIVIDUELLES

La reconnaissance interindividuelle chez les Insectes Sociaux peut
s’effectuer a courte distance, mais s’accompagne souvent d’exploration
antennaire réciproque, en face a face, pouvant durer plusieurs secondes.
On en trouvera une description chez Dolichoderus (Torossian, 1973a). Ce
comportement existe aussi chez les insectes sub-sociaux lors de la rencontre
des partenaires sexuels, par exemple chez Labidura (Vancassel et Caussanel,
1968). Le face a face est parfois accompagné chez de nombreuses espéces de
fourmis, de tressautements de I’ensemble du corps, dont la signification est
complétement inconnue. Wilson appelle ce comportement «jittering» chez
Zacryptocerus varians ou il s’accompagne souvent de léchages et régurgitations
(1976). Chez certaines Myrmicines, Wilson (ibid) décrit aussi un compor-
tement particulier : les fourmis se tiennent face a face, le corps rigide, les
antennes pointées vers la congénére avec quelques contacts antennaires.
Ce comportement, dont le role est inconnu, est décrit maintenant chez de
nombreuses espéces de diverses familles (Corn, 1980 ; Cole, 1980). Chez les
guépes, les battements antennaires traduisent le statut social des individus : ils
sont réservés a la dominante, la dominée maintenant ses antennes serrées et
immobiles. Ces contacts antennaires sont souvent le prélude d’une trophal-
laxie dans laquelle la dominée est donneuse (revue de Richards, 1971, p. 509).

Chez Myrmecocystus, Holldobler a décrit en 1976 un comportement
trés particulier : il s’agit de tournois ritualisés entre ouvriéres hostiles de
colonies différentes. Ces tournois, qui durent 10 a 30 secondes, comprennent
tout d’abord un face a face, puis une présentation latérale avec élévation du
gastre et les fourmis tambourinent simultanément 'abdomen de 1’autre avec
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leurs antennes. Ceci représente le seul contact physique entre les deux fourmis,
et le tournoi cesse quand l'une d’elles abandonne. Ces tournois peuvent
conduirent a I’esclavagisme de la colonie la plus faible pour ce comportement.

Chez I’abeille on a longtemps considéré que la substance royale était
transmise par léchage de la reine puis par trophallaxie. En fait il semblerait,
d’aprés un travail récent de Seeley (1979) que les échanges alimentaires soient
secondaires, la transmission se faisant surtout par contacts antennaires, avec
des ouvriéres «messagéres» qui dispersent la substance royale dans la colonie.
On vient de découvrir une phéromone inhibitrice de la ponte des ouvriéres
chez les fourmis (Berndt, 1977 et Passera, 1978), la distribution en est peut-
étre réalisée de la méme maniére que chez les abeilles.

COMPORTEMENT D’INVITATION

Il s’agit de séquences comportementales trés stéréotypées et régulié-
rement utilisées par les fourmis dans des situations précises. Le comportement
d’invitation permet les phénoménes de recrutement : pour explorer une
nouvelle aire de récolte et exploiter une source de nourriture, pour transporter
une congénére, pour déménager ou défendre la colonie. Le terme de comporte-
ment d’invitation semble avoir été utilisé pour la premiére fois par Holldobler
et coll. en 1974 (p. 112). Les séquences comprennent des battements anten-
naires de la téte ou du corps entier, et parfois des prises par les mandibules.
Dans la plupart des cas, il y a simultanément des signaux chimiques : ’odeur
de la nourriture pour un recrutement alimentaire, ou émission de phéromones.
On verra que I'importance respective des signaux chimiques et du signal tactile
est variable. Quand on a découvert les premiéres phéromones des insectes
sociaux (Wilson, 1962), on a eu tendance a négliger le message tactile au
profit du message chimique. En réalité on s’est aperqu que d’autres facteurs
intervenaient. On a classé les comportements d’invitation en fonction de
I'importance respective des signaux tactiles et chimiques :

Course en tandem (tandem-running) : il s’agit de la forme de recru-
tement la plus primitive puisqu’elle permet le recrutement d’une seule fourmi
a la fois. L’ouvriére qui rentre au nid martéle sa congénére avec des mouve-
ments de va-et-vient vers I’avant («jerking»), elle I'agrippe a la téte par ses
mandibules et la tire en arriére puis se retourne. La fourmi recrutée garde le
contact avec le leader par ses antennes. Aux signaux tactiles s’ajoutent des
phéromones de surface. Chez les Ponérines, il ne semble pas y avoir de dépot
de trace par le leader : Bothroponera tesserinoda (Moglich, 1973 ; Maschwitz
et coll.,, 1974), Neoponera feetida, (Jaisson et Fresneau, 1978), Neopone-
ra apicalis (observation inédite réalisée a4 I’aide de films) et au moins chez
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2 espéces de Myrmicines du genre Cardiocondyla (Wilson, 1959). Une situa-
tion plus complexe est réalisée chez Camponotus sericeus (Holldobler et coll.,
1974) ou la recruteuse associe le dépdt d’une trace émise par 'intestin posté-
rieur au comportement d’invitation. La trace sert uniquement a I’orientation,
le comportement d’invitation seul permet la mise en place du tandem. Il
se présente de maniére différente selon le type de recrutement : pour un
recrutement alimentaire, au jerking, s’ajoutent des courses courtes avec
offres de nourriture. Le jerking simple aboutit & un tandem running ou a un
transport. Chez Camponotus paria le contact n’est pas nécessaire et la fourmi
leader n’attend pas la suiveuse qui s’oriente avec la trace (Hingston, 1929 in
Wilson, 1971, p. 249).

Chez 3 espéces de Leptothorax, Moglich et coll. (1974), puis Lane
(1977) ont mis en évidence un comportement tout a fait particulier : la
pourvoyeuse, aprés une ou plusieurs trophallaxies dans le nid, léve son gastre
et émet une goutte de liquide en sortant son aiguillon. Ce comportement de
«tandem calling» a un effet attractif sur les congénéres et un tandem running
démarre avec la premiére arrivée. Le comportement d’invitation disparait
complétement au profit d’un signal chimique dont Méoglich (1980) a montré
qu’il provenait de la glande a poison. Le «tandem calling» a été retrouvé chez
les Myrmicines esclavagistes comme Harpagoxenus sublaevis (Bushinger et
Winter, 1977). La plupart de ces fourmis pratiquent d’ailleurs le tandem. Il en
est de méme chez H. canadensis et Chalepoxenus (Bushinger et coll., 1980).

Le comportement de «tandem calling» pourrait avoir une origine
commune avec I’appel sexuel caractéristique des femelles de nombreuses
espéces de parasites ou esclavagistes : Harpagoxenus (Bushinger, 1968 ;
Bushinger et Alloway, 1979), Leptothorax (Bushinger, 1975), que l'on
retrouve chez Xenomyrmex (Holldobler, 1971b) et méme chez les Ponérines
Amblyopone et Rhytidoponera (Haskins, 1978). Chez Rossomyrmex profor-
micarium, espéce primitive de formicine esclavagiste, les ouvriéres transportent
individuellement leurs congénéres dans le nid a piller, ce qui a la méme
efficacité que des tandems successifs (in Bushinger et coll., 1980).

Chez les abeilles Lasioglossum il existe un comportement voisin du
tandem running appelé «backing et following» permettant de diriger les
ouvriéres chargées de pollen vers les cellules 4 approvisionner (Breed et
Gamboa, 1977), et on retrouve le tandem-running chez les termites Triner-
vitermes (Leuthold, 1975).

Lerecrutement de groupe. On parlera de groupe lorsque une exploratrice
recrute des congénéres qui sortent en formant un groupe plus ou moins
important, la fourmi exploratrice en devenant le leader. Chez Camponotus
socius le comportement d’invitation est associé au dépdt d’une trace de
Iintestin postérieur et de la glande a poison. La trace indique la direction mais
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ne peut pas, & elle seule, induire le recrutement, la fourmi leader doit étre
devant pour que le groupe progresse (Hoélldobler, 1971a). Le comportement
d’invitation est comme dans le cas précédent, différencié : des mouvements
latéraux (waggle dance) pour le recrutement alimentaire et des mouvements
d’avant en arriére (jerking) pour I’émigration. Le comportement de Campo-
notus compressus semble s’apparenter a celui de C. socius (Hingston, 1929,
in Wilson, 1971, p. 249). Le recrutement de groupe est pratiqué aussi par
diverses espéces de Myrmicines : lors d’un déménagement chez Myrmica rubra
(Abraham et Pasteels, 1977) ou au début d’un recrutement alimentaire
chez Tetramorium caespitum (Verhaeghe, 1977) et 4 especes de Myrmica
(Cammaerts, 1977 et 1980 ; Cammaerts et Cammaerts, 1980 ; Dlussky et
coll., 1978). Quand il s’agit d’approvisionner la colonie, le recrutement évolue
rapidement vers un recrutement de masse. Le recrutement de groupe existe
aussi chez certaines fourmis esclavagistes lors des raids, avec un dépot d’une
trace : Harpagoxenus americanus, Leptothorax duloticus, Epimyrma et
Raptiformica (Alloway, 1979 ; Bushinger et coll., 1980). Les diverses espéces
de Leptothorax esclaves peuvent suivre aussi bien des tandems (voir plus haut)
que des pistes de groupe. Chez Aphaenogaster subterranea on trouve aussi un
recrutement de groupe mais la trace est utilisée seulement a 'obscurité. Les
fourmis recrutées par le comportement d’invitation sont capables de trouver la
nourriture sans trace ni leader (Voltzit, 1979).

Certaines espéces de Ponérines prédatrices de termites effectuent
des raids en colonnes. Le leader est nécessaire chez Leptogenys kitteli (Baroni-
Urbani, 1973) ol il peut conduire des groupes allant au maximum a 60 indi-
vidus, il n’est pas nécessaire chez L. chinensis (Maschwitz et Schonegge,
1977). Chez Megaponera les exploratrices sont plus nombreuses et la colonne
comporte un grand nombre d’ouvriéres ; le leader étant nécessaire dans
certains biotopes (Longhurst et Howse, 1979) alors qu’il ne I’est plus lorsque
les proies (termites) sont abondantes (Lévieux, 1966). On arrive dans ce
cas au recrutement de masse. Pour toutes ces espéces de Ponérines, le role
exact du comportement d’invitation est mal connu, Maschwitz et Miihlenberg
(1975) pensent méme que les signaux tactiles sont inutiles chez Lepfogenys
ocellifera ; pour cette raison on a porté un point d’interrogation sur la
figure 1.

Le recrutement de masse, qui permet la sortie d’'un grand nombre
d’individus, est pratiqué chez de nombreuses espéces. Il est toujours associé a
un signal chimique dont I’importance varie.

— Pour certaines espéces, seules les ouvriéres activées par ’invitation de
la recruteuse (jerking) suivent la piste. Le leader n’est pas nécessaire comme
dans le recrutement de groupe. C’est le cas de Formica fusca (Moglich et
Holldobler, 1975), Myrmecocystus mimicus (Holldobler, 1976b).
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— Le comportement d’invitation permet une efficacité plus grande de la
trace pour d’autres especes : Monomorium (Sudd, 1957 ; Szlep et Jacobi,
1967), Crematogaster (Leuthold, 1968), Camponotus pensylvanicus (Traniello,
1977), Eciton (Chadab et Rettenmeyer, 1975), Neivamyrmex (Topoff et
Mirenda, 1978). On retrouve ce phénoméne chez les Termites Zootermopsis
{(Howse, 1965).

— Enfin le comportement d’invitation peut ne plus avoir de role impor-
tant ni d’effet supplémentaire par rapport a la trace. On a alors un véritable
recrutement de masse chimique. On I’observera chez Solenopsis (Wilson,
1962), Lasius fuliginosus (Hangartner, 1967), Pogonomyrmex (Holldobler,
1976a) et Atta cephalotes (Jaffe et Howse, 1979). Au laboratoire le fait de
déposer la phéromone de trace a ’entrée du nid suffit & induire la sortie de
nombreuses fourmis.

— Pour certaines espéces les données sont moins claires. Chez Pheidole
militicida Holldobler et Moglich (1980) observent des pistes avec une phéro-
mone provenant de la glande a poison, servant de signal de recrutement,
mais les repéres visuels sont importants dans ’orientation des ouvriéres.
Les auteurs ne peuvent indiquer le role éventuel des invitations pratiquées
dans le nid. Le cas de Pheidole pallidula est controversé : pour Szlep-Fessel
(1970) il s’apparente au type Monomorium (efficacité plus grande de la
trace griace a l’invitation) mais pour Couret (1978, p. 8) il n’existe pas de
trace chimique chez cette espéce : les ouvriéres recrutées sortent sans ordre
apparent et trouvent la nourriture par une succession d’essais et d’erreurs.
Chez Tapinoma et Iridomyrmex les auteurs accordent une importance plus ou
moins grande au signal tactile : pour Szlep et Jacobi (1967) il augmente
Pefficacité de la trace alors que pour Couret et Passera (1979) la phéromone
suffit a elle seule. Des expériences complémentaires seraient nécessaires pour
toutes ces espéces.

— Les fourmis esclavagistes du genre Polyergus pratiquent le recru-
tement de masse avec un comportement d’invitation trés marqué et une
phéromone de piste sauf peut-€tre chez P. rufescens (Bushinger et coll., 1980).

EVOLUTION DU COMPORTEMENT D’INVITATION (Fig. 1)

Le comportement d’invitation se présente sous la forme de séquences
relativement simples et stéréotypées que ’on retrouvera avec des variantes
selon les groupes. Il s’agit toujours d’interactions antennaires associées pour la
recruteuse a une danse frétillante qui s’accomplit en courant vers le nid.
Elle comporte des mouvements saccadés latéraux «waggling» ou d’avant en
arriére «jerkingy», parfois verticaux, de la téte et du thorax ou méme du corps
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Fig. 1 — Schéma montrant Pévolution possible du comportement d’invitation chez les fourmis. Le
comportement d’invitation existe chez toutes les fourmis sauf chez Harpagoxenus et Leptothorax ou
il est remplacé par le «tandem-calling». Chez les Formicines, les Myrmicines et les Ponérines, il peut étre
suivi de tandem-running, de sortie d’un groupe avec leader, ou d’un grand nombre de fourmis (recrute-
ment de masse). Dans ce dernier cas le comportement d’invitation peut n’avoir qu’un rble tout & fait
secondaire et le signal chimique devient prépondérant. Pour chaque type on a noté quelques exemples.

Fig. 1 — Figure showing the possible evolution of the invitation behaviour in ants : invitation behaviour
is present in all ant species except Harpagoxenus and Leptothorax were it is replaced by tandem-calling.
In Formicinae, Myrmicinae and Ponerinae, it is followed by tandem-running, group or mass recruitment.
In this last case invitation behaviour becomes secondary and the chemical signal is the most important.
For each type we indicate some examples.
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entier. On a reconnu les caractéristiques suivantes pour ’évolution de ce
comportement.

Le comportement d’invitation est presque toujours associé au dépodt
d’une trace. Le comportement d’invitation permet un recrutement a lui seul
dans la sous-famille des Ponérines. Chez les Myrmicines, on connait deux
exemples qui nécessiteraient d’étre étudiés de maniére plus approfondie ou il
ne semble pas exister de phéromone de piste : chez Cardiocondyla pour le
tandem running ; et son existence est contestée chez Pheidole pallidula pour le
recrutement de masse. Les travaux plus récents ont montré que son role était
facultatif chez Aphaenogaster.

La regle générale de l'évolution semble étre de permettre le recru-
tement d’un nombre plus grand de congénéres en associant une trace au
comportement d’invitation. On trouve tous les degrés depuis le recrutement
purement tactile jusqu’a un recrutement purement chimique. Dans ce cas, le
comportement d’invitation peut, soit disparaitre au profit d’'un nouveau
comportement, le tandem calling, soit exister en tant que relique compor-
tementale inefficace chez les espéces qui pratiquent le recrutement chimique
de masse. Il pourrait exister dans certains cas intermédiaires comme le recru-
tement de groupe une phéromone d’invitation dont I'existence est a démontrer
(Verhaeghe, 1977). Selon Holldobler, 1977, p. 435) «le tandem calling»
pourrait avoir évolué chez les Myrmicines vers la communication chimique de
masse ou les phéromones de trace sont émises par la glande a poison (régle
générale chez les Myrmicines sauf pour les Crematogaster), mais il parait
possible de penser aussi 2 deux évolutions divergentes, aboutissant 1’une
au tandem-calling sans invitation, et ’autre au recrutement de masse sans
invitation.

Cette évolution peut se réaliser méme a lintérieur de certains genres.
C’est le cas de Camponotus qui a été trés étudié ol ’on trouve des espéces a
tandem-running primitif comme C. sericeus et d’autres & recrutement de
masse comme C. pennsylvanicus. Il en est de méme chez les Myrmicines avec
Harpagonexus sublaevis et H. canadensis a tandem et H. americanus a recru-
tement de groupe.

A lintérieur d’une méme espéce on trouve des combinaisons de signaux
pour des roles de recrutement différents. Ainsi chez C. socius 'invitation pour
une source de nourriture est une danse a frétillement latéral (waggle) associée
a P’odeur de la nourriture offerte alors que I’invitation pour un déménagement
est une danse a frétillement longitudinal (jerking). La phéromone de piste
provient de 'intestin postérieur. On se rappellera aussi le cas des Leptothorax
esclaves qui suivent les tandems ou les groupes lors de raids de I’hote. Le cas le
plus complexe semble réalisé chez Oecophylla longinoda qui utilise cinq
systémes de recrutement dont quatre comprennent des stimuli tactiles trés
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similaires : pour une source alimentaire I’invitation est de type «waggling»,
alors que pour ’émigration de la colonie, ou ’exploration d’un nouveau
terrain ou le recrutement a longue distance contre les intrus, I'invitation est
plutdt un «jerking». On a donc une situation comparable a celle de C. socius,
la trace a pour origine une autre glande : la glande rectale. Le cinquiéme
systéme de recrutement de Q. longinoda est un recrutement a courte distance
contre des intrus 4 l'aide d’une phéromone attractive émise par la glande
sternale (Holldobler et Wilson, 1978). Il semble que ce soit le répertoire
le plus sophistiqué connu jusqu’a présent. Il permet avec différentes combi-
naisons de signaux voisins d'assurer des fonctions variées. 11 semble que
I’on retrouve ce phénoméne chez Myrmica, ol le comportement d’invita-
tion parait semblable lors du déménagement ou du recrutement alimentaire
(Abraham et Pasteels, 1980). Les fourmis qui ne répondent pas au signal
d’invitation sont transportées. La séquence est semblable au départ mais la
transporteuse soulé¢ve fermement ’autre fourmi ce qui provoque le repli des
pattes en position de nymphe de la transportée.

On notera que les termes de recrutement en tandem, groupe ou masse
sont essentiellement descriptifs, mais ne renseignent pas sur 'efficacité du
comportement. Verhaeghe et coll. (1980) ont abordé ce probléme en terme
de flux d’arrivée des ouvriéres & la nourriture. Ils ont constaté que chez
Tetramorium caespitum le rendement d’un recrutement de groupe est de
60 %. Il est & peine supérieur chez Tapinoma erraticum qui pratique un
recrutement de masse : 73 %. Par contre, pour une ouvriére isolée remontant
la piste, la probabilité de trouver la source de nourriture est trés différente :
73 % chez Tapinoma et 10 % chez Tetramorium. Les espéces a recrutement
de masse semblent bien adaptées pour exploiter des sources de nourriture
importante. Chez les espéces a recrutement de groupe, le comportement
moins déterministe des ouvriéres le long de la piste permet la découverte
de sources de nourriture nombreuses.

Le comportement d’invitation semble trés spécifique des fourmis et
peut-étre des termites ol il a été trés peu étudié. Mais il n’a pas d’équivalent
chez les abeilles et les guépes, si I’on excepte le «backing and following» des
Lasioglossum. Lorsqu’une abeille pourvoyeuse a découvert une source de
nourriture, & son premier retour a la ruche, elle effectue une danse frétillante
en courant, tout & fait semblable & celle que I’on observe chez les fourmis et
les termites. Lors des voyages suivants, elle effectue la danse bien connue avec
contacts antennaires entre les suiveuses et la danseuse (Schmid, 1964 in
Wilson, 1971, p. 270). La danse pourrait donc étre une forme ritualisée du
comportement d’invitation. Chez les guépes et les bourdons on connait
trés peu de choses : le recrutement se fait le plus souvent par ’odeur de la
nourriture comme signal principal (Free, 1970 ; Maschwitz et coll., 1974).



