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Interactions comportementales
entre la Fourmi Lasius flavus (Formicidae)
et le Coléoptére myrmécophile Claviger testaceus (Pselaphidae).
I. Ethogramme et modalités des interactions avec les ouvriéres

par Roger CAMMAERTS

Laboratoire de biologie animale et cellulaire, C.P. 160, Université libre de Bruxefles, 50, av. F.D.
Roosevelt, B-1030 Bruxelles.

Summary

Behavioural Interaciions between the Ani Lasius flavus (Formicidae) and the Myr-
mecophifous Beetle Claviger testaceus (Pselaphidae). 1. Ethogram and Modes of Inter-
actions with Workers.

The behavioural interactions between the workers of Lasius flavus and their guesi
beeile, Claviger testaceus, are described and defined,

The workers react to the Claviger by approaching i1 (aggressively or notr), by
licking it, by regurgitating food onto its mouthparis and trichomes, by transporting i,
by biting it and by flexing the gaster against it. In the contexs of rthese interactions,
the workers may alse groom themselves or rest. Close attention is paid to the fixed
gestual components of each of these behavioural units, componenis which enable us 1o
distinguish unambiguously one from another.

The Claviger reacis to the workers mainly by phoresis, by licking them and by
siealing food, which is regurgitated either spontaneously or to members of the society
or onfo another Claviger. We propose the rerm trophoclepsis for food thefi.

The modes and probable funciions of these interactions are discussed and ihese
behaviours are compared with those of other related insecis.

Some of the workers’ behaviours are care providing for the myrmecophile (licking
and regurgitation) while ofhers appear to be agonisiic or to have an ambivalent
meaning.

Reésumeé

Les interactions comportementales entre les ouvriéres de Lasius flavus et leur
Coléoprére myrmécophile, Claviger testaceus, somt décrites er définies.

Les ouvritres réagissent au Claviger en ['approchani (agressivement ou non), en le
léchant, en régurgitant de la nourriture sur ses piéces buccales et sur ses frichomes,
en le transporiant, en le mordant, et en fléchissant le gasire @ son encomire. Dans le
contexte de ces inieractions, ['ouvriére peut aussi faire sa toilette individuelle ou




156 Bull. Annls Soc. r. belge Ens. 127, 1991

enfrer en repos. L accent est mis sur les composantes gestuelles fixes de chacune de
ces unités comporfementales, composantes gui permetieni de les distinguer sans équivo-
que.

Le Claviger réagit aux owuvriéres principalement par la phorésie, par le léchage er
par le vol de nourriture régurgitée aux membres de la société, sur un autre Claviger
ou spontanément, Nous propesons d’appeler trophocleptie le vo! de nourriture.

Les wmodalités et la fonction probable de ces interactions somt discutdes et ces
comporiemenis sonl comparés avec ceux d'lnsecles appareniés.

Certains comportements des ouvrigres procurent des soins ou myrmécophile (le
léchage et la régurgitation), tandis que d'autres paraissent étre de nature agonistique
ou aveir une signification ambivalente.

Introduction

Le Coléoptere Claviger testaceus PREYSSLER, 1791, vit en Europe dans les nids
de la Fourmi Lasius flavus DE GEER.

On sait depuis MULLER (1818) que ce Coléoptere est Iéché et transporté par
les ouvrieres et que ces dernitres lui régurgitent de la nourriture sur les pigces
buccales. C’est pourquoi, a la suite de WasMann (1896), on le classe dans la
catégorie des symphiles. c'est-d-dire des associés qui sont soignés et protégés par
leurs hotes.

Selon WASMANN (op. cit), le statut de symphile peut aussi se déduire de Ig
morpholegie. En ce qui concerne le Claviger, ce Coléoptére posside, de chaque
cdté du corps, & la jonction des élytres et de I'abdomen, des touffes de soies
dorées, appelées trichomes et propres & la plupart des myrmécophiles dits symphi-
les. 1l possede d’autres particularités qu'on ne trouve que chez les espéces inqui-
lines de sa famille, par exemple une dépression dorsale de I’abdomen, la cuvette
tergale, et des antennes en massue. On peut ajouter que ses pidces buccales ré-
duites ne Jui permettent pas de s’alimenter par ses propres moyens et le mettent
en €tat de dépendance vis-i-vis de ses htes. En outre, il est anophtalme et apta-
re.

Toutes ces caractéristiques expliquent que le Claviger festaceus est considéré
comme intégré dans la société-hSte. Tenant compte de la fagon dont les Fourmis
lui {égurgitent de la nourriture, WaSMANN (1923} considére que le Claviger est
trait¢ comme une larve de Fourmi. HOLLDOBLER (1973) pense que le Claviger
sécréte une substance imitant la phéromone de soins du couvain de son héte,
compie tenu de ce que l'on peut transférer sans probléme ce Coléoptére d une
socié€ de Lasius flavus dans une autre. L’opinion de ces auteurs demande cepen-
dant & étre confirmée,

L’objectif principal de la série de publications que nous débutans par le présent
travail est la connaissance du statut du Claviger dans la société de Lasius. Pour
cela, il faut déchiffrer les signaux qui permettent sa présence dans la société. En
effet, I'étude de quelques cas (Staphylins myrmécophiles Atemeles et Lomechusa:
HOLLDCBLER, 1967, 1970; divers Staphylins termitophiles; HOWARD et al., 1980;
le Scarabéide myrmécophile Myrmecaphodius excavaricollis; VANDER MEER &
WOICIK, 1982) a montré qu'un symphile s’intégre dans une société en imitant les
signaux de reconnaissance gestuels ou chimiques d'un des stades ou d’une des
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castes de I’héte. Une telle étude met aussi en évidence certains des mécanismes
qui régissent lg fonctionnement de la société.

Le systeme glandulaire tégumentaire de Claviger testaceus est une source possi-
ble de sécrétions pouvant agir sur le comportement des Fourmis-htes. La cytolo-
gie, 'histologie et la topologie des glandes de ce Coléoptére ont été décrites en
détail (CAMMAERTS, 1974). Une étude de I'impact des sécrétions tégumentaires du
Claviger sur le comportement de ses hdtes nécessite une connaissance précise des
relations comportementales du myrmécophile et de ses hdtes, Les observations les
plus récentes & cet égard datent de 1927 (DONISTHORPE) et ne sont pas assez
précises. C’est pourquoi nous nous sommes attachés a établir I'éthogramme des
relations comportementales entre 'ouvrigre de Lasius flovus et Claviger tesiaceus.

L’établissement d’un éthogramme, c’est-a-dire du catalogue et de la description
précise de tous les types de comportements existant dans l'espéce étudiée, consti-
tue la premiére é&tape de toute analyse éthologique. Réaliser un catalogue aussi
complet que possible permet de ne pas écarter a priori certains comportements qui
n’entrent pas directement dans le contexte comportemental étudié mais dont la
connaissance pourrait, par la suite, aider & la compréhension des phénomeénes
analysés.

Dans ce travail, nous décrivons, sans toujours suivre l'ordre de leur réalisation,
les événements comportementaux susceptibles de se produire durant les premiéres
heures de P'introduction d'un Claviger testaceus dans une société de Lasius flavus,
Nous reconnaissons diverses unités de comportement. Ces unités sont constituées
d’actes comportementaux et de composantes gestuelles élémentaires qui permettent
de les reconnaitre sans faute; les critéres qui caractérisent ces unités comporte-
mentales sont donnés au début de la discussion. Les modalités d’exécution de
certaines unités de comportement sont détaillées.

Nous abordons aussi le probiéme des fonctions des diverses interactions entre
fes ouvrieres de L. flovus et le Cl testaceus. L’analyse de ces fonctions dans la
relation Fourmi-myrmécophile sera développée dans les travaux suivants.

Quelques observations ont aussi été faites sur une Clavigérine voisine, mais
bien plus rare: Claviger longicornis MULLER, hote de Lasius umbratus (NYLAN-
DER). Ces observations sont consignées dans la discussion,

L’attentfion du lecteur est attivée sur le fait que ce qui est appelé ici, par
facilité, un trichome désigne, en fait, une des touffes complexes de soies dorées
de l'Insecte, situées a la jonction latérale du thorax et de l'abdomen et décrites
par CAMMAERTS (1974).

Matériel et méthodes

Observarions

Les sociétés de Lasius flavus mises en observation sont composées d’environ
1000 ouvrieres, de quelques centaines de larves de divers Ages et contiennent
parfois une reine. Ces sociétés correspondent & des fragments de sociétés naturel-
les comportant plusieurs milliers d’individus, récoltées 6 a 10 mois auparavant.
Elles proviennent, sauf indication contraire, d'une région ou il n’existe pas de

Claviger (Merchtem, Brabant flamand).
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Chaque nid artificie] est constitué d'une boite de Petri en polyéthylene (H = 2
cm, @ = 14 cm) dans laquelle a été versée une couche de plitre de 0.7 3 0.8
cm d'épaisseur; le couvercle posséde un orifice d’humidification (e = 3 mm)
servant aussi a introduire les Claviger. Quaire tubulures iatérales permettent
l'acces des ouvriéres & P'aire de récolte, constituée d'un bac de polystyréne (20
cm, 31 cm, H. 4 c¢m) dans lequel est placé le nid. Le nid est humidifié seion
les besoins (eau distiliée). La fuite des ouvritres est prévenue par un dépdt de
talc sur les bords du bac.

‘o

s

Sur I'aire de récolte, nous déposons 2 fois par semaine des morceaux de
Blattes (Periplaneia americang) tuées par congélation et une solution de cassonade

a 10% a laquelle nous ajoutons de I'eau tous les jours, pour compenser ['évapo-
ration.

Les Claviger proviennent de différentes localités de Beigique: Treignes (Famen-
neé) ou carrigre de Roiseux (Vierset-Barse, Condroz). Il ne s’écoule pas plus de 8
jours emtre le prélevement des Claviger dans la nature et leur observation; en
atiendant. et sauf indication contraire, ils sont maintenus isolés dans des boites de
petri & fond de sable humide et ne recoivent aucune nourriture.

La température du local d’observation est comprise entre 19 et 21°C. La
Juminosité est d'environ 100 lux sous le couvercle du nid. Une loupe binoculaire,
mobile dans le plan horizontal, est placée au-dessus du nid et permet de suivre

aisément le comportement des individus. Plus de 300 Claviger tesiaceus ont ainsi
été observés,

Cing Claviger longicornis, provenant d’Aywaille, de Dion ou de Vodelée (Belgi-
que) ont fait P'objet d’observations similaires dans des sociétés de leur héte,
Lasius umbraius,

Analyse quaniilative

L'étude de la fréquence de certaines interactions se fait au moyen d’un comp-
teur digital & plusieurs touches,

L’analyse de la durée des morsuces a &6 réalisée en enregistrant verbalement,
a l'aide d’un magnétophone, les interactions d’une seule ouvriere i la fois avec
un Claviger. Cet enregistrement est ensuite écouté et simultanément, les durées
sont transcrites manuellement sur le rouleau de papier défilant 3 1 mm/sec d'un
envegistreur électrique d’activité (Bettendorf, S.A., Bruxelles).

Résultats

Parmi les interactions existant entre ouvridre et Claviger, nous distinguons celles
dans lesquelles le rble actif est tenu par I'ouvritre de celles ob le réle actif est
tenv par le Claviger. Nous envisageons aussi les relations que peuvent avoir les
ouvricres entre elles, lorsqu'elles interagissent avec un Claviger.

pig. 1. A: ouvritre alere par la présence d'un Claviger testaceus, B: marche d’approche, le
Claviger, imtroduit par Lorifice d’humiditication du nid, étant tompé sur le dos. C: exploration
gotennaire. Do Claviger surélevant som abdomen lors ce son approche par des ouvrieres agressives. E:
Jébut de morsure du trichome gauche d'un Claviger. F et G: morsure d'un trichome,
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A. Le réle actif est d’abord tenu par I'ouvriere

Nous reconnaissons, chez I'ouvritre, § unités de comportement (1 & 8, ci-
dessous). Deux d’entre elles (toilette et repos) ne sont pas des interactions, mais
entrent dans leur contexte. Ces unités comportementales sont constituées d’actes
qui se succédent ou non en étapes (par ex., pour la régurgitation: le dégorgement
et la reprise du régurgitat). Certains de ces actes suffisent 3 caractériser I’unité
comportementale 4 laquelle ils appartiennent, grce i leurs composantes gestuelles
élémentaires invariables dans feur forme {(par ex., pour la régurgitation, le dégor-
gement ou la reprise du régurgitat, actes que l'on reconnait au labium étendu et
immobile et & la position des scapes, perpendiculaires aux funicules). Certaines
unit€s comportementales peuvent s'exprimer selon différents modes (techniques ou
fagons).

D’autres comportements (interactions 9, 10 et 11) ne sont pas considérés
comme étant des unités de comportement.

1. Approche du Claviger (Fig. 1A &2 D)

L'ouvriere qui réagit le mieux au passage d’un Claviger est généralement une
ouvriére qui n’est ni au repos ni occupée A régurgiter. I’ouvriére en déplacement
a, bien sfir, plus de chances de rencontrer un Claviger cheminant dans le nid.

Les modalités de I'approche sont variables, On peut distinguer trois étapes
{ci-aprés désignées a, b, ¢) trés bréves; 'ensemble ne dure qu’une ou deux
secondes.

Compaortemeri de ['ouvriére
a) Percepiion olfaciive seule (Fig. 1A):

Le Claviger est perqu, selon les ouvriéres. a une distance de 1 4 7 longueurs
de Claviger. L’ouvriére s’oriente vers le Claviger, 1a téte et le thorax a peine plus
surélevés qu'au repos. Les antennes sont tendues en avant (en "V") et oscillent
lentement, verticalement, de concert, en méme temps que la t€te qui oscille
latéralement. Bien que ne se déplagant pas, 'ouvrigre est aleride et localise le
Claviger. A cc stade, le labium est rétracté; les mandibules peuvent &tre jointes
ou s’ouvrir largement. Dans ce dernier cas, on parlera d’aftitude de menace.

Cette ctape est préliminaire 4 Papproche proprement dite et I'ouvriére peut en
rester la. La perception olfactive sans déplacement peut étre écourtée au profit de
la marche d’approche.

&) Marche d’'approche (Fig. 1B):

L'ouvrigre s’avance vers le Claviger, généralement rapidement, dans la position
qui vient d’étre décrite, les mandibules pouvant s'ouvrir largement,

¢) Contact antennaire («Antennation») (Fig. 1C):

Arrivée au contact du Claviger, l'ouvriére peut attoucher, voire explorer, le
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tégument du Coléoptére avec les funicules des antennes. Les scapes se replient
alors généralement un peu en arriere (antennes en "U") car l'ouvriere bute de
son avant-corps contre le Claviger.

Aprés cette étape, [ouvriere peut réaliser d’autres unités de comportement
comme: lécher le Coléoptére, Je mordre, le transporter ou s’en aller.

Comportement du Claviger

Tant que le contact antennaire n'a pas eu lieu, le Claviger n'est pas affecté
par la présence de I'ouvriere, & moins qu’il ne la pergoive & son tour (il s'agit
alors d’une interaction ou il tient d’abord un réle actif: cette interaction est
décrite en B.1.). §°il est touché, il peut continuer son cheminement ou adopter
I'une des postures suivantes:

Irumobilisation et arrét avec abdomen surélevé:

Lorsque le Claviger vient d’étre touché pour la premiere fois (depuis quelques
dizaines de secondes au moins), il s’immobilise. I1 adopte alors scuvent, en plus,
une position que 'on pourrait qualifier de défensive, par comparaison avec le
comportement de certains Coléoptéres libres (cf. discussion): le pygidium est
surélevé et la t€te et les antennes sont maintenues au ras du sol (Fig. 1D). Le
Claviger s’immobilise ainsi durant quelques secondes. Cette posture apparait aussi

au cours des interactions, surtout a [’occasion de morsures ou de tiraillements
exercés par les ouvriéres.

Thanatomimise:
Lorsque |'ouvriére aborde le Claviger d'une fagon particulidrement violente, le

Coléoptére peut “simuler la mort” en s’immobilisant, pattes repliées ou non. Dans
un autre contexte, cette réaction se voit communément lors du choc provoqué par

“la chute du Claviger introduit par 1’observateur dans le nid.

Les comportements décrits ci-aprés font tous suite a4 L'approche,
2. Transport du Claviger (Fig. 2A a E)

Comportement de ['ouvriére
Deux techniques principales de transport sont utilisées par |'cuvriére.
a) Transport vers Pavamt (Fig. 2A & D).

Deux actes sont discernables, 1'action pouvant se limiter au premier (souléve-
ment):

al} Souléevement:

La position des antennes, tendues vers l’avant, et le mouvement latéral de la
téte et des antennes sont les mémes que lors de 'approche. Le labium est rétrac-
té. Le Claviger est saisi dans les mandibules de !'ouvriére, par les parties du
corps désignées dans le tableau 1. Le Claviger soulevé se trouve trés générale-
ment (98% des cas; N = 287) en position basse par rapport & I'cuvrigre.
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a2} Mise en mouvement (Fig. 2A a4 D)

Dans cette posture, |'ouvriére s¢ met en marche,
b) Transport vers ['arriére ou traction (Fig. 2E).

Apres avoir refermé les mandibules sur le Claviger, 'ouvriére présente d'abord
I'attitude antennaire caractéristique du transport vers l'avant mais elle marche
ensuite i reculons, tirant le Coléoptére sans le soulever,

Comporiemens du Claviger durani son iransport

Cas du Claviger soulevé

Lorsque le Claviger soulevé est dans le méme sens que l'ouvriére, les pattes et
les antennes de celle-ci butent contre les paties antérieures et médianes du Colé-
optére. Ceci déclenche, chez le Claviger, un réflexe d’étirement des pattes qui
entrave la démarche de 'ouvriere (Fig. 2A et B).

Par contre, lorsque le Claviger est transporté Bte-béche, il replie généralement
ses pattes contre son corps et n'entrave en rien la démarche de l'ouvriere (Figs.
2C et D). Dans les rares cas (2 sur 23) ot le Claviger a €té vu téte-béche, saisi
par la téte, il entravait de ses pattes dépliées le cheminement de ['ouvriére.
L’explication serait que dans cette position, les antennes et les pattes de 1’ouvriére
viennent & nouveau cogner conire les membres du Claviger, qui s’étirent.

Cas du Claviger tiré
Le Claviger n’étant pas soulevé, il s’accroche au substrat, génant le transport.
Etude quantiiative des modalités du transport

" L'observation d’ouvriéres amorcant seules le transport d’un Claviger vers I'avant
(Tab. 1) ocu le transportant seules depuis un certain temps (Tab. 2) donne des
résultats différents.

Notons tout d’abord que 26% des transports qui débutent se limitent au soulé-
vement du Claviger, sans qu'il n'y ait de déplacement, Le Coléoptére est redéposé
ensuite, sans plus. Les antennes de l'ouvriére présentent cependant la position
caractéristique propre 4 toutes les formies de transport.

Pour les transports en cours, ils se font rarement par traction (9% du total des
transports) bien que ce mode de transport soit fréquemment tenté (33.5% du total
des amorces de transport). Le transport par traction est donc peu efficace.

Fig. 2. A: wansport vers Uavant d'un Claviger testaceus saisi au prothorax. B: manspori vers |'avant
d'un Claviger saisi de part et d'autre des wrichomes, un peu en oblique. C: transpore iEte-béche
d’un Claviger, saisi de part et d'autre des trichomes. D: transport téte-béche d'un Claviger saisi
par le trichome gauche. E: tentative de transport d'un Claviger, par traction, par 2 ouvrieres. F:
ouvriere au repos, & O d’uae ouvriere mordani un trichome de Claviger. Les fleches attirent
'attention sur les mandibules de Pouvritre porteuse.




164 Bull. Annis Soc. r. belge Ent. 127, 1991

Tableau 1. Modalits du transport de Claviger testaceus par une ouvritre seule: observation limide a
I'amorce du transporl, Nb: effectif.

! Transport effectue

! £ des
Endroit du vers ‘ Vers 1'avant, Claviger tenu: transports
corps l'arriére | . X ] vers
par legquel = 1 dans le méme sens:; téte-béche; lravant
le Claviger en traction | soulévenent squlevenent
est saisi seul +déplacement | +déplacement
Hb % Nb Nb Nb Nb %
Antenne |
ou patte a2 51 7 3 : a 10 3

Téte ou cou 11 17 5 9 a 14 11

Prothorax et i B _
son intersection 5 10 17 27 1 45 36
avec les élytres

Un des trichomas 1z 19 16 20 1 47 38

De part et dfau-

tre des trichomes a o K k) 1 | [ 4
Plague tergale 2 3 1 2 0 | b 3

De part et dfau-
tre de la cuvette

et de la brosse o a ¢ [ Q 3} o
metasternale,
transversalement
z 63 100% 48 74 i) 125
28% 2% 100%

% du grand total
Nb = 188 33.5% 26 kL] 1.5

Tableaw 2. Modalités du transport de Claviger teslaceus par une ouvsiere seule: iransports avec dépla-
cement en cours. Nb:etteeuif,

‘ Transport effectué

|
A E des
i Endroit du Vers Vers l'avant, Claviger tenu: transports
corps lrarriere . vers
par lequel = dans le méme téte-héche verticalement lravant
le Claviger en traction Sens
est saisi
Wb % Nb 1153 Nb ¥b %
Antenne
ou patte 2 12 2 o [ 2 L
Téte ou cou o o k| 2 4] 5 3

Prothorax et
son intersection 1 2 82 8 4 34 58
avec les elytres

Un des trichomes il 73 32 4 "] kL 22

De part et dfau-

tre des trichomes [+ o 15 9 o 24 15
Plague tergale 1 2 a 0 o 4] o

De part et d‘au-
tre de la cuvette

et de la brosse 0 a 1 0 o] 1 1
métasternale,
transversalement
z 15 100% 133 23 4 182
a3% 14% 1% 100%

% du grand total
Nb = 177 9 76 13 2

i il
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La traction est la scule forme de transport & laquelle plusieurs ouvrieres peu-
vent participer en méme temps (Fig. 2E). Elles le font généralement dans des
directions opposées, ce qui réduit, voire annule Defficacité du transport, qui de-
vient alors interminabie.

Une grande partie des transports par soulévement succéde 3 des tractions avor-
tées. Dans la majorité des transports par soulévement, le Claviger est saisi orienté
dans le méme sens que l'ouvritre (98% des débuts de transports et 83% des
iransports en cours) plutdt que téte-béche (2 et 14 %). Cette évolution différente
des proportions montre que bien quétant une forme de transport phutdt rare, le
portage téte-béche est plus aisé pour la Fourmi,

La partie du corps du Claviger qui est saisie entre les mandibules de I'ouvriere
varie & la fois selon le moment et la modalité du transport.

Lorsque le transport débute et qu’il se fait vers I'avant, le Claviger est saisi de
préférence par le prothorax ou par un trichome (respectivement 36 et 38% de ces
transports). Si le Claviger est tiré, il est saisi de préférence par un appendice
(antenne ou patte: 51% des tractions).

Lorsque fe transport est en cours et qu'il se fait vers l'avant, le Claviger est
saisi plus souvent au prothorax (58% de ces transports) et moins fréquemment
par un seul trichome (22%); il peut aussi &tre maintenu de part et d'autre des
trichomes (15% de ces transports). Lorsque le Claviger est tiré par une seule
cuvriere, il est saisi préférentiellement par un trichome (73% des tractions contre
13% par les appendices).

Transport€ tete-béche, le Claviger est saisi le plus souvent de part et d’autre
des trichomes (39%) ou par le prothorax (35%).

3. Léchage du Claviger (Fig. 4C et D)
Comportement de 'ouvriére

Les ouvrigres lechent fréquemment le Claviger. Ce léchage se fait typiquement
les scapes repliés sur les cotés de la tdte et les funicules convergeant vers la
région léchée (position des antennes en "W fermé”). Cependant, par moments,
les funicules peuvent s’écarter I'un de 'autre ot titer les alentours de la région
léchée. La téte fait des mouvements de va-et-vient, d’avant en arriére. Les mandi-
bules sont presque toujours immobiles et jointes, tandis que le labium est &tendu
et présente des mouvements de léchage. Les palpes labiaux touchent fréquemment
la surface léchée; les palpes maxillaires sont immobiles et plaqués contre le des-
sous de la téte.

Les pattes antérieures de 1'ouvriére s'appuient sur le sol, ou parfois sur le
Claviger lui-méme, Ainsi, lorsque 1'ouvriére léche les pitces buccales du Claviger,
elle prend souvent appui sur les antennes du Coléoptére. Les pattes avant de
I"ouvriere présentent alors des soubresauts (jusqu’a un par seconde; ces soubre-
sauts résultent sans doute d’autre chose que de dérapages sur le tégument du
Coléoptére).

Remarques: 1) Lorsque |'ouvriere aspire un liquide abondant, comme une goutte
de solution sucrée, sa téte reste immobile bien que ses antennes soient en posi-
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tion de léchage typique. Cette posture peut aussi se voir lorsqu’une ouvridre aspi-
re le liguide abondant qu'une congénére vient de régurgiter et qui s'est déversé
dans la cuvette tergale du Claviger.

2) 1l arrive aussi, peu fréquemment, que le Claviger émette par
'extrémité anale une gouttelette de substance transparente et visqueuse ou encore
une gouttelette laiteuse, voire brune, généralement non visqueuse. L’ouvrigre la
plus proche absorbe cette gouttelette au cours du léchage de |'abdomen du Clavi-
ger.

3) Une ouvriere peut lécher en méme temps que mordre. Pour
I"étude quantitative, on qualifiera alors son comportement de morsure.

Comportement du Claviger

Un Claviger Iéché ailleurs que sur les pidces buccales reste en place et ne
bouge éventuellement que la téte et les antennes.

Si les picces buccales sont léchées, il releve la téte et le prothorax vers 1ou-
vriére (qui est toujours en position haute par rapport au Clavigen) et s'immobilise.
Ses pattes avant peuvent se soulever du sol et rester en l'air, immobiles. Le
Claviger ne stimule jamais I"ouvriére avec ses pattes avant.

Lors du léchage de ses pidces buccales, le Claviger fige ses antennes (en fait,
seule leur articulation avec la capsule céphalique est dotée d’une mobilité de quel-
que importance), quelle que soit la position qu’elles occupent alors dans 1'espace
(néanmoins, elles sont souvent perpendiculaires au plan sagittal de la téte et donc
dans le prolongement I'une de l'autre). L'ouvrigre dispose ainsi d’un point d’ap-
pui qu'elle utilise souvent pour ses pattes avant.

Aprés que l'ouvriére ait léché la bouche du Claviger, les palpes labiaux de ce
dernier peuvent s’animer.

4. Morsure du Claviger (Figs. 1E,F,G et 2F)
Comportement de "ouvriére

La position des antennes de 'ouvriére est la méme que lors du léchage: scapes
en arriére, funicules convergeant vers la zone mordue (antennes en "W fermé”).

Par contre, les mandibules s’écartent pour se refermer sur le Claviger,

Dans un tiers environ des nombreux cas observés, la téte de I'ouvriere ne
reste pas immobile, mais présente des mouvements de torsion autour de son axe
sagittal, identiques aux mouvements utilisés pour cisailler et découper une proie.

Les autres caractristiques de la morsure sont trés variables: il peut s'agir
d’une seule morsure, bréve (durée moyenne des morsures "ponctuelles”: 1.4 sec),
d’une succession de morsures bréves ou d’une morsure plus longue. Cette dernié-
re morsure est souvent accompagnée de mouvements de torsion de la téte. Un
léchage, visible aux mouvements du labium étendu, se poursuit souvent en méme
lemps que la morsure, que celle-ci soit de longue durée ou prenne la forme
d’une succession de morsures ponctuelles.
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Fig. 3. Distribution des durdes des morsures de Claviger testaceus, par I'ouvrigre de Lasius Havus.

La figure 3 et des transformations logarithmiques (non figurées) montrent que
I'on ne peut s€parer les morsures en catégories distinctes d’apres leur durée, bien
que le nombre de morsures de durée supérieure 4 6 sec apparaisse fort élevé.

La morsure du Claviger n’est pas une interaction exceptionnelle: aprés un sé-
jour de 2 & 3 semaines dans la société d’origine, en nid d’observation non per-
turb€, on constate que les Claviger sont encore mordus souvent,

Comportement du Claviger

Le Claviger ne réagit que lors d’une morsure particulizrement violente, en
s’immobilisant. Il peut alors présenter une posture "abdomen surélevé” {voyez
Ci-dessus, lors de lapproche du Claviger) ou, plus rarement, simuler la mort
(thanatomimeése),
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5. Flexion du gastre (Fig. 4A et B)
Comportement de !'ouviiére

Les mandibules de l'ouvriére sont dans la position caractéristique de la morsu-
re, refermées sur le Claviger, Tout en continuant ainsi, ou aprés avoir achevé cet
acte. P'ouvritre recourbe le gastre sous elle, I’orientant pendant un temps plus ou
mains long vers l'endroit ot ses pices buccales sont ou ont été en contact avec
le Coléoptére. En réalité, la flexion est le plus souvent incompléte, le bout du
gastre ne touchant pas toujours le Claviger (Tab. 4). C’est donc la courbure du
gastre qui caractérise le comportement de flexion, qui se termine par la remise
en position normale du gastre.

Il arrive que l'on puisse déceler I'émission de substances lors de la flexion,
Cet événement est analysé ci-dessous.

It importe de ne pas confondre ce comportement avec la toilette de i’extrémité
du gastre, & proximité immeédiate du Claviger.

Comporterment du Claviger

Le Claviger ne réagit pas 4 la flexion du gastre de 1'ouvridre, ni méme au
dépbt de gouttelettes anales.

Etude quantitative des modaliiés de la flexion du gasire

Deux séries indépendantes d'observations nous ont permis de voir vers quelles
parties du corps du Claviger sont orientées les flexions de gastre des ouvriéres.

92% des flexions ont lieu sur les trichomes du Claviger et 5% seulement sur
ses pieces buccales (Tab. 3). Le reste du corps du Claviger ne recoit que 3%
des flexions des ouvriéres.

Lors de la flexion, on observe quelque fois i"émission de substances par I'ex-
trémité du gastre. Une troisitme série d'observations, indépendante, a permis
d’observer deux types d’'émissions (Tab. 4). Cellesci sont définies ci-dessous et
ne correspondent qu'a 7% de l'ensemble des flexions. De plus, la flexion est le
plus souvent incompléte (dans 98% des cas), qu’il y ait ou non émission de
substances,

Fig. 4. A: début de flexion du gastre par une ouvritre mordant un trichome de Claviger testaceus,
B: flexion du gaswe lors d’une mossure & ia w#ie du Claviger. C; [échage des pitces buccales d’un
Claviger. D: lechage de trichome de Claviger. E: ouvriere léchant les pieces buccales d'un Clavi-
ger, la position de ses antennes anmonganl wn transport (transition race), F: agrégation d’ocuvriéres
autour d'un Claviger, certaines le Kchant (1), d’avtres régurgitant sur ses pieces buccales (2) oun
sur ses trichomes (3 et 4), les antennes en position atypique, faute de place.
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ubleau 3. Cibles des flexions du gasire de ouvrier Lasius tlavus irecti 1 r
I . £l 1 e de HA5114, lavus en d M i
l . irection de Cla 1ge

) ) Nombre de Flexi i
Localisation des flexions —-——exlons dgs el
. ; en
Série 1 série 2 séries %
Piéces buccales 8 [ 8 5 ‘
Trichomes 133 17 150 92 !
Ailleurs 3 2 5 3 ‘
z 144 19 163 100 ’

Tableau 4. Emissions anales de 'ouvriere de Lasius flavus lors de la flexion de son gastce en

tion de Claviger testaceus. direc-

Nombre de cas de:
L L Infliuence sur le
Emission visible comportement des Flexions Flexions I, %
. - *
ouvriéres incomplétes complétes
aucune néant 161 3 93
goutelette
opalescente néant 5 0 3
aucune alarme 7 1 4
173 4
X
_— 100
177

Une gouttelette de substance non visqueuse, opalescente, peut apparaitre au bout
de la rosette de poils entourant I'erifice anal, avant méme que le gastre ne tou-
che le Claviger. Lorsque I'extrémité du gastre touche le Claviger, cette gouttelette
est appl.iquée sur le tégument du Coléoptire (le plus souvent sur les trichomes:
voyez ci-dessus), ol e¢lle s'étale. Le volume de cetie gouttelette est généralement
pelt‘lt et correspond, au maximum, & celui du dernier segment antennaire de 1’ou-
vriere. Ce dépbt n'a aucune inflyence visible sur le comportement de I'ouvrigre
m"de ses ‘voisines. L’ouvritre peut ensuile lécher ce dépdt, 3 moins qu'une ou-
vritre voisine, interagissant déji avec le Claviger, ne l'ait fait.

L’autre type d’émission se fait sans dépdt visible de substance, mais il déclen-
(‘:hﬁ une alarme généralement localisée aux ouvriéres situées dans un rayon de 2
a3 cm autour. du Claviger. les vitesses linéaire et angulaire des ouvritres au
repos ou en activité augmentent alors brusquement (vovez la discussion),

Il faut encore ajouter que durant les 63 heures d’observations qui ont permis
fle voir les 177 flexions détaillées dans le tableau 4, 2 autres alarmes, identiques
A cc‘lles que nous venons de décrire, ont éi déclenchées autour du (_,"lavr'ger ob-
servé, sans la moindre flexion du gastre d'une ouvriére. Il y a donc 4 fois plus

d’alarmes accompagnées de flexions du gastre qu'en P’absence de ce comporte-
ment.

Le nombre de flexions par Claviger et par heure s'est élevé en moyenne, pour

1(1135 ?7;éries d’observations, &4 2.94 (N=144 observations), 3.34 (N=19) et 2.81
=177). '
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6. Régurgitation sur le Claviger (Fig. 5)

Comportement de 'ouvriére

L'ouvridre peut régurgiter de la nourriture liquide au Claviger, soit sur les
pieces buccales, soit sur les trichomes. Le processus de régurgitation peut &tre
divisé en 2 actes, suivis d’actes facultatifs:

a} Dégorgement proprement dir:

A linstant ol apparait, & Pextrémité de son labium, étendu et immobile, la
goutte de régurgilat, I"ouvritre s’immobilise dans la position suivante: les antennes
sont en "double perpendiculaire” (en "U"), c'est-d-dire les scapes dans le prolon-
gement l'un de l'autre et perpendiculaires aux funicules, et sont mues d’impercep-
tibles tremblements {estimés & 3 & 5 vibrations par seconde) (Fig. 5A 4 D). Les
funicules ne touchent pas le Claviger ou seulement par brefs moments: peut- étre
au hasard ou pour contrBler l'alignement de 'ouvrire.

Les palpes sont immobiles. Les mandibules sont, dés le déparr, Jointes dans
84.0% des cas (Fig. 5A, B, D), paralléles dans 14.6% des cas (Fig. 5C) et
largement écartées dans 1.4% des cas (Fig. 5F) (N = 417; en fait, 446 observa-
tions, mais 7% des postures sont intermédiaires et n’ont pu é&tre classées).

Le prothorax de I'ouvridre est surélevé: ses pattes avant s’appuient généralement
sur le Claviger, soit sur les antennes ou sur les cOtés du prothorax du Coléoptere
lors d’une régurgitation ayant lieu sur les piéces buccales (Fig. 5B et C). soit
sur les élytres ou sur la plaque tergale du Claviger, lors d’une régurgitation sur
les trichomes (Fig. 5D).

Il est plus rare de voir les pattes antéricures de I'ouvriére pendre, détachées du
support. En général, les pattes avant présentent des soubresauts (estimés & 1 ou 2
par seconde).

La quantité de liquide régurgité varie d’une gouttelette du diamétre du labium a

-une goutte d’un volume égal & la moitié de la téte de I'ouvritre.

b) Reprise du liquide régurgité:

Aprés le dégorgement proprement dit, qui ne dure au maximum que quelques
secondes, on voit le volume de liquide régurgité diminuer, bien que le labium de
'ouvrigre soit toujours immobile. Le Claviger, n’ayant pas Je jabot extensible, ne
peut avaler qu’une minime partie du liquide gui lui est régurgité, selon notre
estimation probablement pas plus du dixitme ou du centiéme du volume du ré-
gurgitat. C'est donc essentiellement Iouvrigre qui reprend le régurgitat, bien que
son labium ne présente pas de mouvements de léchage.

La posture générale de I'ouvritre est globalement identique a celle du dégorge-
ment proprement dit, si ce n'est que, lorsque les mandibules étaient au départ
fermdes, elles peuvent s'écarter l'une de lautre 4 partir du milieu de la reprise.
Bien plus rarement, lorsque la régurgitation débute avec les mandibules largement
ouvertes, elle peut s'achever les mandibules fermées. Sur les 417 cas observés, la
reprise du régurgitat s'est ainsi ferminée avec les mandibules bien jointes dans
69.0% des cas, paralleles dans 25.7% des cas et largement écartées dans 5.3%
des cas.
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Lors de la reprise du régurgitat, les mandibules de I'ouvriére peuvent exécuter
des mouvements fugaces qui paraissent n’avoir aucune influence sur leur position
finale. C’est ainsi qu'au cours d’une régurgitation ayant liev avec les mandibules
jointes, il arrive que celles-ci s'écartent briévement et méme largement pour se
rejoindre aussitdt aprés. Lorsque les mandibules se sont écartées bien avant la fin
de la reprise du régurgitat, elles peuvent encore se rejoindre et s’écarter plusieurs
fois de manitre répétée. Ces ouvrieres qui régurgitent en écartant et refermant de
fagon répétée leurs mandibules paraissent avoir mordu de la méme fagon, aupara-
vant, le Claviger (observations non chiffrées).

Depuis le début du dégorgement, outre les vibrations qui les animent, les an-
tennes de l'ouvriére, toujours en "double perpendiculaire”, peuvent effleurer régu-
ligrement les antennes et le prothorax du Claviger. Comme elles peuvent aussi ne
rien toucher durant une dizaine de secondes, il est possible que ces attouchements
soient sans signification.

Les palpes labiaux peuvent se redresser de temps & autre, jusqu’d toucher le
Claviger; les palpes maxillaires restent immobiles.

L’acte b (reprise du régurgitat) dure plus longtemps que l'acte a (dégorgement
proprement dif), & tel point qu'un observateur occasionnel puisse ne voir d’une
régurgitation que la phase de reprise du régurgitat.

¢} Fin de la régurgitation:

Aprés les actes a et & I'un ou l'autre des deux comportements suivanis peu-
vent se manifester.

cf) Rupture du contaci:

Les antennes se mettent & nouveau en mouvement lent: tout en restant presque
en "double perpendiculaire”, elles oscillent de concert, latéralement, sans toucher
davantage le Claviger (Fig. 5E). Elles finissent par s'écarter 'une de D'autre. La
tBte ne suit pas ce mouvement d’antennes, mais aprés quelques instants, elle
s’écarte du Claviger. Si les mandibules étajient jusqu’alors jointives, elles s'écartent
par moments. Si elles étaient &cartées, elles se rejoignent et puis s'écartent &
nouveau.

Le labium présente quelques mouvements de léchage. Le prothorax reste suréle-
vé et les pattes avant continuent leurs soubresauts. Elles restent en Iair, sans
toucher le Claviger.

i2% (N = 105) des régurgitations se terminent par la rupture du contact entre
les partenaires. Cette rupture peut provenir de 'ouvriere ou du Claviger.

Fig. 5. A: régurgitation, mandibules jointes, sur les pices buccales d'un Claviger tesiaceus. B: idem,
'ouvrigre s'appuyant sur l'amienne gauche du Colkoptere. C: régurgitalion sur les p¥ces buccales
d'un Claviger, les mandibules de l'ouvriére s'ouvrant en position "paraiiéles”. D régurgitation,
mandibules jointes, sur le trichome droit d*un Claviger, ce dernier avant curieusement adopté une
posture abdomen surélevé. E: fin d'une régurgitation, les antennes de l'ouvritre se remettant en
mouvement, juste avant que la 1dte ne s'écarte. F: une énorme goutte de liquide vient d'Etre
dégorgée sur les pieces buccales d'un Claviger; la posture de Pouvriére n'est pas typique d'une
régurgitation sur le Claviger, mais est celle d'une régurgilation spontanée, scapes repliés en
arriere et mandibules fortement écariées.
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c2) Léchage:

Aprés avoir repris la plus grande partie du régurgitat comme décrit en b, 'ou-
vridre ne retire pas la t€te, mais adopte une posture de léchage typique, assurant
ainsi la reprise intégrale de son régurgitat excédentaire, sans rupture du contact
(88% des cas; N = 105). Lorsque les régurgitations se succédent, ce léchage
peut étre écourté au point que la posture des antennes de l'ouvridre devienne
intermédiaire entre celles qui sont typiques d'un léchage ou d’une régurgitation
(6% des cas; N = 83 autres observations). Dans certains cas exceptionnels ol
les dégorgements et les reprises se succédent de fagon ininterrompue, le léchage
entre les régurgitations n'apparait plus.

Remarques sur la régurgitation:

1) 1l arrive que I'ouvriére ne dispose pas de l'espace suffisant pour placer ses
anterines en double perpendiculaire & cause. par exemple, de ['activité des autres
ouvrieres. Elle régurgite alors en continuant & idter I'avant-corps du Claviger,
comme Jors d’un léchage.

Ce comportement atypigue peut aussi avoir lien en I’absence de contraintes
spatiales, mais rarement. L’immobilité du labium et de la capsule céphalique de
I'ouvritre est cependant une constante, qui, jointe éventuellement i d'autres carac-
iéristiques (position des mandibules, apparition d’une gouttelette de régurgitat)
permet d’identifier une régurgitation,

2) On constate que lorsque ouvriére dégorge une trés grande quantité de
régurgitat, elle le fait d'une fagon qui n’est pas typique d’une régurgitation sur le
Claviger, mais que Pon peut voir lors d’une régurgitation spontanée: les scapes
sont repliés en arriére et les mandibules sont largement écartées (Fig. SF). L'é-
norme goutte émise occupe momentanément tout I'espace intermandibulaire dont
elle peut déborder en se répandant sur les éguments du Claviger.

3) La phase ¢ &tant soit une période de non-interaction avec le Claviger (bien
que caractéristique de la régurgitation), soit une période de léchage, nous limie-
rons par la suite ['appellation "régurgitation” aux seuls actes de dégorgemen! el de
reprise du régurgitat (a + b). La régurgitation prend donc arbitrairement fin avec
Uapparition des mouvements de léchage du labium de !'ouvriere.

4) Le dégorgement seul suffit évidemment 2 identifier la régurgitation.
Comportemeni du Claviger

It faut distinguer les cas ol le Claviger recoit la nourriture sur les pigces
buccales, ou sur les trichomes:

- Sur les pitces buccales: lors de la régurgitation, le Claviger et 1'ouvritre
sont, dans la grande majorité des cas. face a face. Le premier est immobile. le
prothorax surélevé, les pattes avant le plus souvent pendantes, comme lors d'un
simple léchage (Fig. 5B). Dés la phase de reprise par 1'ouvritre, les palpes la-
biaux du Claviger qui, jusqu’a présent étaient immobiles mais sortis, bougent pour
prendre le régurgitat. Dés que le labium de 1'ouvridre ne s'appuie plus sur ses
pieces buccales, le Claviger reprend sa mobilité (pattes, téte et antennes).
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- Sur les trichomes: le Claviger ne réagit pas & cette régurgitation, La cuvette
tergale se remplit parfois du liquide régurgité. La figure 5D montre cependant un
Claviger ayant exceptionnellement adopté une posture défensive typigque lors de la
régurgitation d’une ouvriére sur un de ses trichomes.

Les deux unités de comportement suivantes ne sont pas des interactions avec le
Claviger mais apparaissent dans ce contexte.

7. Toilette individuelle
De ['ouvriére (Fig. 6F)

Une ouvriere ayant inferagi avec un Claviger peut relever ['avant-corps et se
nettoyer les funicules, les tarses avant, les piéces buccales ou encore, la pointe
du gastre:

a) Les funicules des antennes sont alternativement nettoyés par 1, 2 ou 3 pas-
sages successifs dans le peigne tibial ipsilatéral, a hauteur de la téte. Les scapes
sont alors approximativement dans l'axe Pun de l'autre; la téte est inclinée du
cBté de 'antenne nettoyée.

Pendant ce temps, les tarses antéricurs contralatéraux a l'antenne nettoyée sont
passés entre le labium et la mandibule située de leur cGté. Les tarses antérieurs
qui ne sent pas frotiés reposent en position surélevée, c’est-a-dire ne touchant pas
le sol.

b) La pointe du gastre est Iéchée avec le labium, le gastre étant replié sous le
corps. Les antennes sont dans la position caractéristique du léchage.

Plus rarement, seules les antennes sont nettoyées. Ou encore, seuls les tarses
sont nettoyés par passages alternatifs entre les mandibules et/ou frottés simplement
les uns contre les autres.

Du Claviger

Dans une société présentant la densité en ouvriéres que nous avons utilisée (un
millier d'ouvrigres pour une boite de Petri de ¢ =14 cm), on ne voit jamais le
Claviger procéder 3 sa toilette; les ouvriéres s’en chargent par leurs léchages
fréquents. Au contraire, isolé en boite de Petri le Claviger procéde assez fréquem-
ment & une toilette partielle, dirigée vers ses antennes: il brosse au moyen des
tarses antérieurs le corps de l'antenne ipsilatérale. Avec les tarses médians, il
brosse le disque antennaire correspondant, riche en sensilles olfactives, ceci tout
en maintenant cette antenne en arriére. au moyen des tarses antérieurs ipsilaté-
raux,

8. Repos
De ['ouvriere (Fig. 2F)

L’ouvriere est immobile, son corps horizontal (toutes les pattes sont posées sur
le sol). Les antennes sont en double perpendiculaire, sans oscillation latérale, les
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funicules animés de vibrations rapides et presqu’imperceptibles, leur extrémité i
fleur de sol. Les mandibules sont entrouvertes, presque compiétement jointes, Le
labium est protracté.

Du Claviger

Durant nos observations en nid artificiel, le Claviger n’a &€ que rarement vu
au repos complet. Au contraire. isolé il peut rester immobile pendant des heures,
le corps horizontal reposant sur les six pattes. les antennes formant entre elles un
angle de 90°.

9) Postures non (ypigues et intermédiaires

Une ouvriére en interaction avec un Claviger peut ne pas toujours présenter les
postures typiques que nous venons de décrire. La densité des ouvridres affairées
autour du Claviger peut &ire telle quelle les empéche davoir des postures typi-
ques, faute d’espace (Fig. 4F).

Ou encore, la transition d’un comportement & un autre peut étre si longue
qu'vne posture de forme intermédiaire apparait. La figure 4E montre ainsi une
ouvrigre léchant manifestement un Claviger, mais les antennes tendues et non pas
ramenées en "W fermé” sur le Claviger, 1.’observation a montré qu’il s’agissait
d’u.ne transition rare et particulitrement longue entre un léchage et un transport
typiques.

‘Il faut noter d’ailleurs que des postures intermédiaires peuvent apparaitre entre
n'importe guels comportements typiques.

10} Interactions de signification non définje

En plus des catégories d’interactions que 1'on vient de décrire, I’ouvritre passe
des portions importantes de son temps & ne rien faire de bien précis, & proximité
immédiate du Claviger, en le touchant des antennes, méme involontairement, en
§’y appuyant par I'une ou Pautre de ses pattes ou, encore. sans le toucher. Cette
nactivite apparente n’est pas le repos.

Nous conviendrons, par commodité, d’appeler ces interactions liches des “com-
portements non définis”,

11) Dépédt d'objets sur le Claviger

Il n'est pas exceptionnel de voir une ouvrigre déposer sur le Claviger une larve
(méme au terme de sa croissance), ou des pelotes de régurgitation, de vieilles
exuvies de larves, des oeufs gités, des morceaux de cadavres d’Insectes ou d’au-
tres détritus du nid.

Nous reviendrons ultérieurement (article en préparation}, sur la signification de
ces interactions.
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B. Le réle actif est d’abord tenu par le Claviger

Parmi les comportements du Claviger, les 4 premiers, décrits ci-aprés, gagnent
a4 &tre définis comme unités de comportement.

1. Approche de P’ouvriere (Fig. 6C)

Percevant une ouvriére, le Claviger peut tourner la tte et les antennes vers la
Fourmi, et s’en rapprocher ou s’arréter. Ce comportement peut se voir aussi
lorsque le Claviger percoit certains objets inertes.

2. Phorésie (Fig. 6D, E, F)

Lorsque des hétes sexués ailés (mfles ou femelles) sont présents dans le nid,
on peut voir les Claviger grimper sur eux et aussi sur les ouvrigres, leur chevau-
chant le dos dans un sens comme dans l'autre et s’y agrippant. L’ouvriére che-
vauchée peut se déplacer, le Coléoptére pratiquant ainsi la phorésie (Fig. 6F).

L’ouvritre montée essaye presque toujours de se débarasser du Coléoptére, en
se roulant sur le sol et en s’aidant des pattes et des mandibules. Cela lui est
difficile, le Claviger s’agrippant trés bien, méme $’il ne chevauche que le cté du
gastre de I'ouvrigre (Fig. 6D),

Nous n’avons pratiquement jamais vu cette phorésie en I’absence de sexués
ailés dans le nid. Lorsqu’'un Claviger se trouve alors au-dessus d’une ouvriére,
c’est qu’il passe simplement par dessus un groupe d’ouvriéres agglomérées en un
endroit du nid, sans s’y attarder. Les ouvrieres ne manifestent alors aucune réac-
tion.

3. Léchage de ’ouvriere

Lors d’un transport phorétique, le Claviger applique souvent ses pidces buccales
contre le tégument, thoracique ou abdominal, de I'ouvriére (Fig. 6F). Ce compor-

. tement est rarement observé en dehors du contexte de phorésie.

4. Vol de nourriture {trophocleptie)

Lorsqu'une société ayant jeiliné auparavant, vient d’étre nourrie, les pourvoyeu-
ses, surgavées, dégorgent spontanément. Elles se déplacent dans le nid, les anten-
nes en "W ouvert” et les mandibules largement écartées. Le labium est &tendu et
une goutte de liquide nutritif apparail a son extrémité. Le Claviger qui pergoit
(olfactivement) une telle ouvriere peut accoler ses pidces buccales contre le labium
de la Fourmi et absorber une partie du liquide (Fig. 6A).

D’autre part, le Claviger pergoit aussi, & quelques "longueurs de Fourmi”, un
échange trophallactique entre deux ouvriéres, comme en témoigne |'osmotaxie qu'il
manifeste. I1 vient précipitamment accoler ses piéces buccales contre la jonction
des labium des deux ouvrieres et absorbe une partie du liquide régurgité; ses
palpes labiaux sont actifs. Le Claviger peut méme finir par s’approprier a lui seul
la régurgitation de ['ouvriere donneuse, aprés avoir fait abandonner la receveuse.
Le méme phénoméne de perception & distance et d’immixtion du Claviger entre
deux protagonistes peut se¢ voir lorsqu'une ouvriere régurgite & un sexué, a une
larve ou sur un autre Claviger (Fig. 6B).
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Le vol de nourriture est une forme de cleptobiose. JANET (1896) désigna par
“myrmécocleptie” le vol de la nourriture échangéde entre deux Fourmis. Dans le
cas du Claviger, le vol de nourriture ne se fait pas toujours lors d’une trophalla-
xie. Nous proposons le néologisme de frophocleptie (du grec trophé, nourriture et
kieptein, dérober) pour désigner tout type de vol de nourriture, Ce terme est plus
explicite que celui de “cleptoparasitisme”, qui est souvent wutilis€é dans un sens
particulier (comme synonyme de cuckoe reproduction ou o Arbeiisparasitismus: dé-
tournement, par une espéce et au profit de sa progéniture, de réserves alimen-
taires destinées a la progéniture d’une autre espeéce : cf. WILSON, 1971).

5. Réponses du Claviger 4 certains comportements de 'ouvriére

En pius de ces 4 unités de comportement. le Claviger présente des réponses
spécifiques 4 certains comportements des ouvrigres, que nous avons décrites &
propos des interactions oll I'ouvridre joue un rdle actif (en A). Ce sont: I'immo-
bilisation et 1’arrét avec abdomen surélevé, la thanatomimeése, le déploiement ou le
repli des pattes (lors de transports par soulevement, ol le Claviger est maintenu
orienté dans le méme sens ou téte-béche par rapport & 1’ouvridre), ['agrippement
du Claviger au substrat (lors d’un transport par ftraction), I'immobilisation, avant-

corps relevé (lors d’un léchage de la bouche), et la prise de régurgitat.
6. Autres interactions

Lorsque le Claviger vient s'appuyer avec une pate ou les piéces buccales con-
tre le bord denté d'une mandibule d’ouvritre, celle-ci s’écarte toujours, et de
maniére apparemment automatique. Le méme phénoméne s’observe lorsqu’une
ouvriere, en nettoyant une autre (allogrooming), vient a s’appuyer sur le bord
mandibulaire denté de la congénére. Le comportement du Claviger parait, simple-
ment, déclencher une réponse automatique de ['ouvridre.

C. Interactions entre ouvriéres lors d’une interaction avec un Claviger

Lorsque plusieurs ouvrieres s’occupent simultanément d’un Claviger, elles n'in-
teragissent pas entre elles.

Il arrive cependant que des ouvriéres qui mordent un Claviger mordent aussi
(par inadvertance 7) l’antenne ou la patte d’une congénire située A proximité.
Cette morsure peut persister.

Rarement aussi, on peut observer une ouvriére léchant une congénére déja en
interaction avec le Claviger. Ce nettoyage (allogrooming) ne dure que si l'ouvriére
léchée cesse ses interactions avec le Claviger.

Fig. 6, A: wophocleptie: Claviger testaceus venant accoler ses pidces buccales conue le labium, éten-
du, d’une ouvritre pourvoyeuse de Lasius flaves, ean posture de cégurgitation spontanée. B: Clavi-
ger (au centre) percevant la régurgitation d’une ouvrigre sur un autre Claviger et tentamt de profi-
ter de I'échange; ce comportement le conduira & la trophocleptie, C:  Claviger percevant une
ouvrigre (i gauche). D: phorésie: ouvriere essayant de se débarasser d'un Claviger qui tente de
grimpes sur son gastre. E: phorésie: Claviger grimpam sur le gastre d'une ouvriere. F: phorésie:
ce méme Claviger appligue ses pieces buccales contre fe gument de 1'ouvriere porteuse; une aulre
ouvriére effectue sa toilente individuelle,
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Discussion

L Critéres nécessaires et suffisants permettant de définir
les unités comportementales de VPouvriere

Parmi les comportements de ouvritre de Lasius fJovus en interaction avec le
Claviger iestaceus nous avons reconnu $ unités: I'approche (initiale) du Ciaviger,
le léchage, la morsure, la régurgitation, le transport, la flexion du gastre, la
toilette et le repos. Puisque nous nous intéressons a I'impact des sécrétions tégu-
mentaires du Claviger sur le comportement de ouvriere, nous préciserons, dans
la suite de nos recherches, ’endroit concerné du corps du Coléoptére: léchage
des pigces buccales, des trichomes et du reste du corps, morsure des trichomes et
du reste du corps, régurgitation sur les pitces buccales et sur les trichomes,

Les unités de comportement peuvent &tre difficiles & distinguer lorsqu’elles se
présentent sous forme atypique (par exemple, parce que l'ouvriére manque d’espa-
ce) ou varient au cours du temps (par ex., lorsque la transition entre deux com-
portements est lente). Or, pour se préter & une analyse comportementale, les
unités de comportement doivent &tre reconnues, donc définies, sans ambiguité. A
défaut didentifier la fonction d'un comportement {ex.: dégorgement de nourriture),
on peut en général reconnaitre celui-ci par une ou par une combinaison de ses
composantes gestuelles, caractéristiques et constantes dans leur forme. Quelles sont
les composantes minimales et fixes des unités de comportement des ouvrigres qui
permettent de les reconnaitre sans erreur 7

L'approche du Claviger comprend au moins la perception olfactive, avant tout
confact: l'ouvriére s’oriente vers le Coléoptére, les antennes tendues en avant. Le
déplacement vers le Coléoptére peut &re réduit ou méme inexistant, Le contact

antennaire n'est pas nécessaire mais précéde le comportement qui peut suivre
I’approche.

Le léchage du Claviger est caractérisé par des mouvements de léchage du la-
bium, sans qu’il n’y ait de morsure. En outre, les léchages typiques se font avec
des mouvements de va-et-vient de la téte, d’avant en arridre, mandibules jointes et
antennes en "W fermé”, c’est-d-dire scapes en arrizre et funicules se rejoignant
dans la zone du léchage.

La mersure est définie par les mandibules refermées sur le Claviger, les anten-
nes étant normalement en "W fermé” et jamais tendues.

La régurgitation se fait avec la t8te (pas nécessairement les antennes) et le la-
bium immobiles, ce dernier étendu. Les mandibules sont généralement jointives et
les antennes en “U" (en “double perpendiculaire”). Nous avons convenu que la
régurgitation prend fin lors d'un changement d’attitude de I'ouvrizre dont le la-
bium présente au moins des mouvements de léchage. Mais le dégorgement seul
suffit & identifier la régurgitation.

Le transport se fait toujours avec les antennes tendues vers 'avant (comme lors
d’une approche) et les mandibules refermées sur le Claviger. Ces composantes ne
se voient ensemble dans aucune autre unité de comportement. Dés lors, nous
considérons cette posture comme la condition nécessaire et suffisante pour qu’il y
ait "transport”, avec ou sans déplacement de fardeau. Le transport peut donc se
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limiter & sa phase préparatoire.

Enfin, la flexion du gastre se définit simplement par la courbure de I'abdomen
de l'ouvriére, en direction du Claviger, et en dehors d’un contexte de toilette
individuelle.

Deux compertements de I'ouvridre ne sont pas & proprement parler des interac-
tions, mais entreni dans ce contexte: ce sont la Ioiletre individuelle et le repos. Le
repos est caractérisé par |'immobilité de tout le corps de la Fourmi, excepté un
léger tremblement des antennes, en dehors d’un contexte de régurgitation,

Le probléme de la classification des postures intermédiaires se pose lorsqu’on
étudie des séquences de comportements. Si 1'une des composantes d’une posture
annonce clairement le comportement suivant (c’est le cas, rare d'ailleurs, illustré
par la figure 4E), on assigne & cette posture la signification du comportement
auquel elle aboutit.

L’ouvrigre peut ne rien faire de précis entre deux unités de comportement, On
convient alors qu’elle a un “comportement non défini”. Lorsqu'on enregistre la
succession des interactions d’une ouvriére auprés d'un Claviger, ces comporte-
ments de signification non définie correspondent aux intervalles de temps de durée
non nulle compris entre les unités comportementales.

Dans le cas, trés rare, oll un comportement atypique ne peut &tre identifié par
sa fonction et ol on ne peut rattacher aucune de ses composantes gestuelles a
I'une des unités reconnues ici, on classera ce comportement comme non défini.

I1. Modalités des unités comportementales
el présence de celles-ci chez d’autres Insectes, apparentés

Il convient de discuter les modalités des unités de comportement observées lors
des interactions entre les ouvritres de Lasius flovues et le Claviger testaceus et de
les comparer principalement avec celles qui existent dans les relations d’autres
Clavigérines avec leurs hotes.

Ces Clavigérines sont Claviger longicornis MULLER (habitant I'Europe), qui vit
chez Lasius umbratus, Cl. duvali SAULCY (Sud de la France), chez L. niger, Adra-
ties lecontei BRENDEL (Est des U.S5.A.), chez L. aphidicola, A. taylori WICKHAM
(N.O. des U.S.A)), chez L. sitkaensis et Diartiger fossulata SHARP (Japon) qui vit
chez L. niger.

A, Le rile actif est d’abord tenu par I’ouvriére
1. Approche du Claviger

L’approche d'un méme Claviger festaceus peut &tre, selon les ouvrieres, pacifi-
que ou agressive (mandibules écartées), avant méme tout contact. Le degré de
motivation ou le seuil de réactivité doivent intervenir ici. Les deux types d’appro-
che se retrouvent chez Cl. longicornis observé chez son hdte normal (observations
personnelles).

Deux comportements du Claviger suggérent une attitude défensive:
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a) I'attitude d’arrét, La réaction d’arrét simple du Claviger festaceus existe aussi
chez C/. longicornis (observation personnelle) et Adranes lecomel (PaRK, 1932).
L’attitude d’arrét avec abdomen surélevé se retrouve chez divers Scydmaenides
(Euconnus hirticollis et Neuraphes angulatus) et Psélaphides (Brachyglute fossulaia et
Bryaxis punciicetlis) non inféodés aux Insectes sociaux, lorsqu’ils sont placés dans
un nid de Lasius flavus. De plus, tandis qu’ils s’immobilisent avec 'abdomen
surélevé, ces Coléoptéres libres (excepté B. fossulaid) émettent des substances
tégumentaires irritantes pour les Fourmis (CAMMAERTS, 1987). Au contraire, chez
Claviger testaceus le relévement de l'abdomen ne s’accompagne pas de |'émission
de sécrétions défensives et n’arréte ni ne repousse les ouvrieres. Le relévement de
I'abdomen existe aussi chez CI. longicomis (observation personnelle) mais n’a pas
été signalé chez A. lecontei.

b) la thanatomimese. Elle s’observe aussi chez CI. duvali (JACQUELIN-DUVAL,
1849), CI. longicomis (SCAMITZ, 1908), Adranes taylori (AKRE & HILL, 1973) et
Diartiger fossulaja (KISTNER, 1982). Ce comportement défensif est commun 2
beaucoup d’'Insectes.

2. Transport du Claviger

Le transport du Claviger fesiacens est un comportement fréquent, observé par
nombre d’auteurs (MULLER, 1818; WESMAEL, 1825; WASMANN, 1801; HETSCHKO,
1896; JaNET, 1897; ESCHERICH. 1897: ScHMmITZ, 1908). WasMmaNN (1891) signale
cependant que le transport du Cl testaceus entre les mandibules des ouvridres est
plus rare que celui par phorésie sur je dos des ouvriéres, ce qui va 4 I'encontre
de nos observations.

ESCHERICH (1897) ct JANET (1897) ont évalué, sans les chiffrer, les fréquences
relatives des fagons de transporter le Cl testacens. Leurs conclusions different
parfois des ndtres.

Cependant, en accord avec les anciens auteurs, nous constatons que ’ouvritre
transporte le Claviger de maniére variée. JANET (1897) conclut qu’«il n’y a pas,
dans les maniéres dont les Fourmis transportent leur Claviger, la méme constance
que dans la manitre dont la Fourmi transporte une de ses congénéress.

La présente étude (Tab. 2) monire que le plus souvent le Claviger est soulevé,
saisi par le prothorax ou par un trichome et orienté dans le méme sens que
I'ouvriere (64% des transports effectifs). L’observation montre que le transport le
plus efficace est celui ol le Claviger est soulevé, maintenu de part et d’autre des
trichomes, (Ete-béche (bien qu’il ne constitue que 5 % de l'ensemble de tous les
transports). Ainsi transporté, le Claviger a les pattes repliées et ne géne en rien
Uouvriere. Le transport le moins efficace se fait par traction (9% des transports).
Le Claviger s’accroche alors au sol et plusicurs Fourmis peuvent méme le tirer
simultanément, dans des directions opposées.

L’¢nvironnement immeédiat conditionne en partie le mode de transport. Par
exemple, 'ouvriere débute son transport par traction lorsque la densité des ouvrie-
res autour du Claviger est telle que le transport vers I’avant est impossible. La
taille de Pobjet conditionne aussi son mode de transport: lorsqu'une proie est
suffisamment petite, elle est soulevée et transportée vers l'avant lorsqu’elle est

Bull., Annls Soc. r. belge Ent. 127, 1991 183

trop grosse, elle est tirée.

Le transport entre les mandibules des ouvriéres-hdtes a aussi été vu chez Cl.
longicornis {SCHMITZ, 1908 et observations personnelles: 3 transports par le pro-
thorax et 1 transport par un trichome, le Coléoptére orienté comme 1'puvriere),
chez Adranes tayiori (AKRE & HILL, 1973), et chez Diartiger fossulata (KISTNER,
1982). Les modalités n’en sont pas autrement connues.

3. Léchage du Claviger

L’interaction la plus courante est le léchage du Claviger, particuligrement des
trichomes. Le léchage des trichomes a été observé chez Claviger testaceus (MUL-
LER, 1818; WESMAEL, 1825; HETSCHKO, 1896: ESCHERICH, 1897, WASMANN,
1903; DoONISTHORPE, 1927; KRUGER, 1910), Cl. duvali (LESPES, 1866, 1868), CI.
longicornis (SCHMITZ, 1908 et observations personnelles), Diariiger fossulata (KIs-
TNER, [982) et Adranes lecortei (PARK, 1932). Chez Adranes waylori ce léchage
n’a pas ét€ observé fréquemment (AKRE & HILL, 1973).

Le léchage du reste du corps des Claviger itestaceus, Cl. longicornis et Adranes
taylori a également &t signalé par les auteurs précités.

Nous avons parfois remarqué gue lors du léchage d'une larve néonate de L.
flavus, ouvriére enduit d’abord ses pieces buccales de la sécrétion de ses glandes
métapleurales (connue, chez d’autres Fourmis, pour contenir des antibiotiques),
gu'elle recueille au moyen de ses tarses antérieurs. Elle léche ensuite avec appli-
cation la petite larve. Nous n’avons jamais observé ce comportement lors du 18-
chage du Claviger.

Le léchage des piéces buccales du Coléopigre n’a été signalé que chez Claviger
testaceus (DONISTHORPE, 1927), Cf. longicornis (SCHMITZ, 1908) et A. ilaylowi
(AKRE & HiLi, 1973), mais doit exisier chez d’autres espéces, Nous avons pu
observer que lors du léchage de la bouche de ClL longicornis par I'ouvriére de L.

~umbratus, le Coléoptére paralt frotter sa téte contre celle de I'ouvriére, ainsi que

le signale ScHMITZ (1908) 4 propos de la régurgitation, Mais il nous semble que
ce sont les mouvements du labium de I'ouvriere qui font bouger ainsi, d’avant en
arriére, la téte du Claviger longicornis.

4, Morsure du Claviger

Non signalée dans les revues de JANET (1897), DONISTHORPE (1927) et Kis-
TMER (1982), la morsure de I’hdte avait pourtant &€ observée chez Claviger
testacens par ESCHERICH (1897) et chez Cl  duvali par LESPES (1868: aux
trichomes), ESCHERICH avait vu les mouvements de cisaillement des ouvriéres aux
pattes et aux antennes du Coléoptere, et signalé que les Claviger n’en souffrent
pas. Nos propres observations chez I fesfaceus nous permettent par contre
d'affirmer qu’un cisaillement répété en un méme point d’un appendice peut
conduire & son amputation. En laboratoire, on observe ainsi qu’un Claviger sur
50 (environ) est amputé d’un article d’antenne ou de patte au cours de son
séjour dans un nid artificiel. Parmi les Claviger récoltés dans la nature, on
observe de méme qu’un individv sur 30 ou 50 a été amputé d'un article ou d’un
morceau d’article de patte ou d’antenne, voire de 1'appendice en entier.
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Nous avons observé que le Cf. longicornis est mordu de maniére similaire, et
ce meme apres un séjour d’'un mois dans le nid d’observation. Nous avons trou-
v¢ dans la nature un exemplaire de cetie espéce amputé d’une antenne.

D'un point de vue quantitatif, les morsures courtes ("ponctuelles”) et celles qui
sont trés longues appartiennent & une méme population, qui se distribue selon
une courbe en "i” (Flg 3. La différence est qualitative: seules les longues mor-
sures sont accompagnées de mouvements de torsion de la tdte. Ces morsures ont

l"aspect de celles que I'on voit lors du dépegage d’une proie.
5. Flexion du gastre

La flexion du gastre de l'ouvritre est rarement observée. Elle n'a été signalée
vis-d-vis d’aucune autre Clavigérine vivant chez son hdte habituel (ScamrTz, 1908
fa signale pour Cl. lengicornis placé chez Lasius niger et L. brunneus).

6. Régurgitation sur le Claviger

Le Claviger ne recoit de régurgitation que sur les piéces buccales et sur Jes
trichomes. Cette régurgitation ne ressemble pas aux échanges trophallactiques entre
ouvrigres: lorsqu'une ouvrigre régurgite sur le Claviger, ses mandibules ne sont
que trés rarement bien écartées (1.4 & 5.3% des cas), e ses antennes ne tou-
chent que rarement le Coléoptére. Par contre, lorsque deux ouvridres sont impli-
quées dans une trophallaxie, la donneuse a toujours les mandibules largement
€cartées et participe & un échange actif d’attouchements antennaires avec la rece-
veuse. Nous ferons paraitre prochainement une analyse détaillée des formes de la
régurgitation chez L. flavus.

La régurgitation sur les piéces buccales a €€ vue chez CI. longicornis
(SCHMITZ, 1908), CI. duvali (LESPES, 1868) et, de facon incertaine, chez Adranes
lecontei (PARK, 1932) et Diartiger fossulata (KISTNER, 1982). L’héte n’a pas été
vu régurgitcr chez Adranes taylori (AKRE & HILL, 1973). La régurgitation sur les
trichomes n'a ét vue que chez CI. testaceus (ce travail) et C/. longicornis (obser-
vation personnelle).

Quant & la stimulation qui déclencherait la régurgitation des ouvritres, Was-
N}ANN (1891) indique que CV. tesiaceus invite 1’ouvriere i lui régurgiter en lui
léchant la région buccale, fout en attouchant légérement les cbtés de la téte de
ses antennes. Dans les deux seuls autres travaux ol il parle de ce sujet, Was.
MANN (1896, 1898) se borne & dire que CI. restaceus utilise ses antennes pour
solliciter sa nourriture et que la forme méme des aniennes du Claviger contribue
a cet effet (WASMANN, 1898),

ScHMmITZ (1906, 1915) signale (mais il ne s ag:t probablement pas d'observa-
tions personnelles) que Cl. festaceus invite les ouvridres i régurgiter au moyen de
coups d’antenne énergiques. SCHMITZ (1908) signale que Cl. longicornis quémande
les ouvrieres de son héte habituel, Lasius wmbrams au moyen de sa téte qu’il
pousse contre le dessous de celle de l'ouvritre, ce qui déclenche le léchage de
["avant-téte et de la bouche du Coléoptére, La Fourmi régurgite 3 ce moment-13
le clontenu de son jabot au myrmécophile, qui replie ses antennes en arridre. Le
Coléoptére se sert de ses antennes pour réaligner éventuellement la téte de I'ou-
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vriere devant la sienne.

SCHMITZ (op. cit.) signale aussi que chez Lasius flavus, Cl. longicornis quéman-
de une régurgitation par des attouchements antennaires. Durant la régurgitation
elle-méme, ce Claviger touche la téte de l'ouvriere de ses antennes, a la fagon
d’une Fourmi. Chez L. alienus, Cl. longicornis quémande une régurgitation au
moyen de coups d’antennes. Mais durant la régurgitation elle-méme, les antennes
du Coléoptere sont en arrire. Chez L. brunneus, Ci. longicornis quémande en
poussant le dessous de la téte de l'ouvriére avec sa propre téte, antennes replifes
en arriere. Chez L. niger, Cl. longicornis sollicite l'ouvridre en s'aidant de ses
pattes antéricures. Le trop petit nombre d’observations effectuées par SCHMITZ
nous empéche de pouvoir considérer comme significatives les différences signalées.

Plus récemment, BRIAN {1977), dans un livre de vulgarisation, signale que “le”
Claviger (sans préciser P'espéce) sollicite sa nourriture au moyen de ses antennes.

Nos propres observations sur Claviger testacens (plusieurs centaines de régurgi-
tations observées de bout en bout) et Cl. flongicornis monirent clairement que ces
Coléoptéres restent absolument passifs dans le processus qui conduit 4 la régurgita-
tion de Fouvriere-hdte. Le fait que les ouvridres régurgitent sur les trichomes de
ces Psélaphides démontre d'ailleurs suffisamment qu’une stimulation tactile active
du Claviger n'est pas nécessaire pour déclencher la régurgitation de I'ouvriére.
Tout au plus peut-on observer que Cl. longicornis, dont les antennes sont effilées
et plus mobiles que celles de CI. resiacens, attire l'attention des ouvriéres de L.
wmbratus par de fréquents touchers antennaires non précisément dirigés, juste
avant la régurgitation. Nous n’avons jamais vu interagir de la sorte Cl. Jsesiaceus.

Signalons, si besoin est, que le Claviger testaceus ne régurgite jamais a la
Fourmi-hbte. C'est cependant le cas (unique, semble-t-il) chez le Brenthide Amor-
phocephalus coronawus, qui pratique des échanges réciproques avec les ouvriéres de
Camponotus (LE MaSNE & TOROSSIAN, 1965).

Les deux comportements suivants ne sont pas & proprement parler des interac-

- tions mais font partie de ce contexte:

7. Toilette individuelle

MIOLLER (i818) avait déja observé la toilette de l'ouvriére aprés régurgitation au
Claviger lestacens. Notre étude n'a permis dobserver que 2 des 3 actes de la
toilette observés par WALLIS (1962) chez Formica fusca et par nous chez Lasius
flavus (observations inédites): nettoyage de la téte et de la région anale, mais pas
celui des pattes (sinon des tarses avant). Ce sont les régions du corps de ou-
vriére (antennes. tarses avant, pitces buccales et région anale) qui ont &€ en
contact avec le Claviger qui sont nettoyées.

8. Repos

Lattitude de Uouvriere de Lasius flavus au repos differe de celle décrite par
WaLws {1962) pour Formica fusca. Chez L. flavus, la téte ne rtepose pas sur le
sol et les scapes ne sont pas repliés en arriére,
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B. Le rile actif est d’abord tenu par le Claviger

1. Approche de !“ouvriére

Claviger longicornis se comporte comme Cl. festaceus (observation personnelle).

2. Phorésie

A quelques rares exceptions prés, les Claviger tesiacens n'ont &6 vus chevau-
chant les .ouvriércs que lorsqu’il y avait des Fourmis sexués (miles ou femelles)
d.ans le nid. L’environnement social agit donc sur I'aspect quantitatif des interac-
tions du Claviger avec les ouvrieres. Cependant, les interactions qui sont le fait

des.’o’uvrl‘eres ne nous ont pas paru varier avec la composition en castes de la
societe mise en observation.

D’Iautrcs Clavigérines montent activement sur le dos des ouvritres-hites: Cf
longicornis (SCHMITZ, 1908 et observations personnelles), Diartiger fossulaia (k]ST:
NER, 1982) et Adranes raylori (AKRE & HILL, 1973). Nous avons pu constater
que I longicornis pratique fréquemment la phorésie sur les ouvridres de L
umbratus en I'absence méme de tout sexué. Ses pattes, qui sont un peu lusl
101_1‘gucs que celles de Claviger restaceus, lui servent 2 étreindre le gastre de l?ou-
vriere, qui accepte. la plupart du temps, d’étre chevauchée, contrairement 3 1'ou-
vriére de L. flavus. CI. longicornis et L. wmbratus se comportent donc, a cet
égard, différemment de Cl. testaceus et L. favus. ‘ )

3. Léchage de !'ouvriere

C[a.vr'ger longicornis (abservation personnelle), comme C/. fesiaceus applique
volontiers ses pieces buccales coaire le tégument de I'ouvriére, particuliérement
durant un transport phorétique.

4, Trophocleptie

T?ut comme. C!\. lesiaceus, CI. longicornis pergoit olfactivement la régurgitation
de I'ouvritre-hfte 4 une congénére, 3 un sexué, & une larve de Fourmi ou i un
autre Cl. longicornis. Tl cherche alors a coller sa bouche conire celles des deux
protagonistes (cbservations personnelles).

IIl. Premiére interprétation de la fonction
des comportements de I'ouvriére

.Ccrtaines des unités comportementales de 1'ouvrigre procurent, d’évidence, des
soins au myrmécophile: ce sont le léchage et la régurgitation. C;as comportcr;'lents
de soins sopt aussi prodigués aux membres de la société (ouvritres larves), mais
pas necessairement sous la méme forme, ainsi que nous le montre;ons dan’s une
série d’articles en préparation.

!P:air.cxemple. !orsqu’une ouvriere de L. flavus Idche une jeune larve, elle peut
$ Tn vire, au prealablc_, Ic§ pieces buccales de la sécrétion des glandes metapleu-
rales. Chez les Fourmis ol elle a é€ éiudiée, cette sécrétion a une fonction anti-
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biotique (MASCHWITZ ef al., 1970; BEATTIE ef al., 1986). L'ouvriere n’a pas ce
comportement lorsqu’elle lgche un Claviger. Le léchage du Coléoptére par la
Fourmi contribue & le débarasser des particules diverses qui s’accumulent sur ses
téguments et qu'il n’est pas capable d’enlever lui-méme (observations personnelles
sur Claviger festaceus, par comparaison avec des individus maintenus isolés; obser-
vation de ScHMITZ (1908) sur Cl longicornis). On sait aussi (CAMMAERTS, 1974)
que le Claviger émet, par de trés nombreuses glandes tégumentaires, des sécré-
tions que les Fourmis pergoivent vraisemblablement lors du léchage. Ces sécré-

5

tions contribuent probablement & I'acceptation du Coléopiére dans la société.

Nous montrerens prochainement que I"ouvriére ne régurgite pas sur le Claviger
de la méme fagon qu'elle régurgite 3 un membre de la société. Du point de wvue
de I'alimentation du Claviger, il ne fait cependant aucun doute que le Coléoptere
profite de la régurgitation sur ses pidces buccales. La signification, pour le Clavi-
ger, de la régurgitation sur les trichomes, n’est pas aussi évidente. Il est raison-
nable de penser que la régurgitation sur les trichomes est un des mécanismes qui
contribuent & L'acceptation du Coléoptére dans la société.

Dautres comportements paraissent étre de naiure agonistique: ce sont l’approche
agressive et la morsure, cette derniére pouvant méme conduire 4 une amputation.

La morsure du Claviger testaceus par les ouvriéres est une interaction insolite
car ce Coléoptere est classiquement considéré comme symphile. Pourtant, la mor-
sure a lien méme lorsque le Claviger séjourne avec ses hotes d’origine, qu'il n’a
jamais quittés, ayant éé recueilli avec I'ensemble de la société au moyen d’un
aspirateur buccal (donc sams avoir été directement manipulé par 1’'observateur).
Nous avons constaté que le Claviger continue & étre mordu aprés un séjour pro-
longé dans cette société, normalement nourrie et apparemment non perturbée.

La signification de certaines unités comportemeniales parait ambivalente. C’est le
cas pour la morsure, la fiexion du gastre et le transport.

La morsure s'observe lors de Fintroduction, dans le nid, d'Insectes étrangers

" aux sociétés de L. flavus. Ce comportement défensif de l'ouvriére aboutit 2 dé-

membrer et éliminer les imtrus (observations personnelles). Le comportement de
morsure permet, d’autre part, de dépecer les proies destinées aux larves. Les
morsures sont alors souvent longues et accompagnées de mouvemenis de torsion
de la téte.

La flexion du gastre peut &tre accompagnée de I"émission de phéromones
d’alarme. Il s'agirait alors d'un comportement agonistique, les substances émises
ne pouvant provenir que de la glande & poison ou de la glande de Dufour, puis-
que les mandibules de l'ouvriére sont toujours jointes lors des flexions (une idée
regue veut que les phéromones des glandes mandibulaires ne sont pas émises
lorsque les mandibules sont fermées). Les flexions du gastre peuvent aussi donner
lieu & I’émission d’un liquide sans effet apparent sur les ouvrigres. Les gouttelet-
tes opalescentes émises alors pourraient étre d’origine rectale, a4 moins quil
s'agisse d’oeufs trophiques. En effet, chez certaines Fourmis, les oeufs trophigues
ont I'aspect de gouttelettes blanchfitres, visqueuses ou fluides (voyez, par exemple,
pour les Dolichoderinae: TOROSSIAN, 1959, 1960, 1961). Chez l'ouvricre de L.
flavus fléchissant le gastre & 1'encontre de Claviger, la signification de |'émission
d'une gouttelette opalescente n’est pas connue. Une hypothése facile est qu'elle
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confererait au Coléoptére une odeur familiére. Ce comportement n’a pas encore
été observé en d’autres circonstances. Les flexions du gastre sans effet comporte-
mental et sans émission visibles pourraient correspondre & des flexions agressives
incomplétes ou a 1'émission de la substance opalescente en quantité trop petite que
pour Etre vue.

Le transport par ["ouvriere peut amener le Claviger sur un tas de larves mais
aussi sur un tas de détritus formé de fragments de cadavres d'Insectes ou, enco-
re, dans la partie non habitée du nid. Dans ces deux derniers cas, I'ouvritre
parait expulser le Claviger du nid. Nous publierons prochainement une étude sur
la destination des transports de Cl. testaceus.

L’approche, [a morsure, la flexion du gastre et le transport sont des unités de
comportement de 'ouvriere dont la signification semble dépendre du contexte, de
I'état du stimulus (le Claviger) et peut-Btre de la nature et de Vampleur des moti-
vations de I'ouvrigre.

Nos publications ultérieures préciseront le contexte des conduites de D'ouvridre
et leur signification pour le Claviger. Nous étudicrons aussi les mécanismes qui
protegent le Claviger contre les comportements agonistiques des ouvriéres, car si
les ouvrieres de L. flavus occasionnent parfois des biessures aux Cl. resiaceus,
elles ne les tuent habituellement pas.

L'analyse des relations entre le Claviger restaceus et la Fourmi Lasius flavus
aboutira a connalire la place du Coléoptére dans la société, ainsi que les mécanis-
mes impligués. D’ores et déja, les présentes observations montrent que le Claviger
n'est pas aussi intégré dans la société que ne le [aisse croire le statut de symphi-
le qui lui a &€ attribué. Ce concept de symphile devrait d’ailleurs &tre redéfini,
si on juge utile de le maintenir.
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A propos d’une nouvelle espéce de
Quedius Stephens, 1832
découverte en Belgique

{(Coleoptera, Staphylinidae, Staphylininae)
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B-1040 Bruxelles, Belgique. )
Universi® libre de Bruxelles, Laboratoire de Biologie animale et celiulaire, CP 160, Avenue Fr.

Roosevell 50, B-1050 Bruxelles, Belgique.

Résumé

On décrit une nouvelle espice de Quedius STEPHENS découverie en Belgique: Q.
(Sauridus) merlini sp.n. Ceile nouvelle espéce est comparée & une espéce affine: Q
(Sauridus) paralimbatus COIFFAIT. Les édéages de ces deux Quedius sont figurés.
Quelques reciifications somt également apportées a la description originale de Q.
paratimbatus.

Abstract

Description of a new species of Quedius STEPHENS discovered in Belgiun: Q
(Sauridus) merlini sp.n. This new species is compared 10 a close species: Q. (Sauri-
dus) paralimbatus COIFEMIT, The aedeagi of ihis two Quedius are figured, Some
rectifications te the original description of Q. paralimbatus are also given.

Le genre (uedius réunit des espéces qui montrent souvent une biologie parti}:u-
litre: certaines, brachyptéres et lucifuges, fréquentent 'humus des foréts caducifo-
liées de plaine ou d'altitude; d’autres, microcavernicoles sont endoxyles ou troglo-
bies, voire méme carrément nidicoles.

Dans ce genre plus que dans d’autres, l'usage de techniques de récolte inhabi-
tuelles, tels certains types de piégeage peut donc conduire a des captures matten-
dues et particuliérement intéressantes.

Ainsi, la pose de piéges suspendus - type Klein et Lundgren - appités a ]’.aidc
de diverses phéromones e Scolytes, a permis de récolter au cours de la saison
1986 dans une forét des Ardennes belges, 122 espéces différentes de Staphylinisz}e
dont quatre étaient nouvelles pour la faune belge. L'une de celles-ci s’est révélée
nouveile pour la science.
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