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Addendum (January 1992)

Monoicomyces californicus (TH.) THAXTER was recently placed in synonymy with
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Distribution of European Laboulbeniales (Fungi; Ascomycotina) an annotated list
of species. Treballs de I'Institut Botanic de Barcelona XIV: 1-123.
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Interactions comportementales
entre la Fourmi Lasius flavus (Formicidae)
et le Coléoptére myrmécophile Claviger testaceus (Pselaphidae).
II. Fréquence, durée et succession des comportements des ouvriéres

par Roger CAMMAERTS

Laboraloire de biologie animale et cellulaire, C.P. 160, Universi# Libre de Bruxelles, 50 av. F.D.
Roosevell, B-1050 Bruxelles,

Summary

Behavioural  Inreraciions between the Ani Lasius  flavus  (Formicidee} and the
Myrmecophilous Beerle Claviger testaceus (Pselaphidae). H. Frequency, Duration and
Sequence af the Workers' Behaviours.

Licking and biting are the mosi frequent behaviours of the Lasius flavus workers
fowards the guest beetle, Claviger testaceus. These behavioural units, together with
regurgitation, take up most of the workers’ time. Taking inte consideration the small
surface they occupy, the mouthparts and irichomes are the beetle’'s body parts which
are the most involved. The licking and biting of these parts appear to be due ito the
secretion of the myrmecophile’s labral and Wasmann glands.

The duration of the licking of the various parts of the Claviger'’s body, where no
muliiple glands emerge, significantly correlates with the number of isolated type B
glandular units in the licking area. The secretion of these glands probably induces
the worker's licking behaviour.

The workers’ behaviours follow each other in a prebabilistic way. The statistical
significance of their iransitions suggests their immediale causality: biting follows
ficking, the workers transport the Claviger after having bitten it the flexion of the
gaster towards the Claviger jollows the biting of the irichomes; the workers' reguigi-
lation onte the Claviger occurs only affer the licking of the beetle’'s mouithparis or
trichomes, thus suggesting the releasing role of the secretions of the labral and
Wasmann glands, The frequency of the workers® self-grooming acriviiy increases after
regurgitation. When there is a rest period it foliows self-grooming and indicates fthe
end of an Interaction seguence.

The duration of the licking of the Claviger's mouthparis does not influence fthe
nature of the worker’s subsequent behaviour and does not correlate with the duration
of subsequeni regurgitations. However, the regurgiiaiion rate (the raiio of the number
of regurgitations fo the number of licking sessions on mouthparis or Irichomes),
measured during a relatively long period of time, is sufficiently stable to allow eva-
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luation of the effeciiveness of the licking as a regurgitation releaser,

The total duration of interactions with the Claviger does not influence their sequen-
ce.

There is a link between the nalure gf the behaviours and the time interval separa-
ting them. The lack of a delay in the occurrence of a behaviour would indicate the
Jact thar the latter is a reflex response to the preceeding behaviour, acting as a re-
leaser (l.e. the regurgilarion following the licking of the mouthparis).

Brief bites often occur without interruption, each bite identical to ithe others. The
numbers of repetitions of bites of trichomes are distributed with a constant reduciion
of their frequency, which means that the probability of occurrence of each bite is
totally dependent on the probability of the preceeding bite. We suggest that the num-
ber of repetitions of bites would be a function of the aggressiveness of the worker,

The weorkers behave more aggressively when in contact with ithe (richomes than
when In contact with the remaining surface of the beeile's body. It is hypolhesized
that both the secretion of the Wasmann glands associated with the richomes and that
of the isolated ype A glandular units of the remaining beeile’s body surface may
Increase fthe worker's aggressiveness, while the secretion of the Isolated rype B units,
also from the remaining surface, may inhibit it

The workers’ behaviour with the Claviger depends on iheir social funciion and
their age. The nurses interact litle with the Claviger and de not regurgitate onto ii.
The aged workers are the most aggressive.

Résumé

Les léchages et les morsures sont les comportements les plus fréquents des ou-
vrigres de Lasius fltavus envers le Coléoprére myrmécophile Claviger testaceus. Ces
unités de comportement sont, avec les régurgitations, celles qui occupent les ouvriéres
le plus longtemps, Compte tenu de leur surface resireinte, les piéces buccales er les
irichomes sont les régions du corps du Coléopiére les plus concernées, les léchages
er morsures observés au contact de ces endroits paraissant éire diis & la sécrétion des
glandes labrales et de Wasmann du myrmécophile.

La durée du léchage des divers endroits du corps du Claviger ot n'aboutissent pas
de glandes multiples est significativement corrélée au nombre d'unités glandulaires
légumentaires isolées de type B gui y débouchent. La sécrétion de ces glandes déclen-
che donc probablement le léchage par ['ouvriére.

Les comportements des ouvriéres se succeédent de fagon probabiliste. Leur causalilé
immédiate est suggérée par le degré de significaiion staiistique des transirions: les
morsures font suite aux léchages; les ouvriéres transportent le Claviger aprés ['avoir
mordu; fe recourbement du gastre conire le Claviger suit la morsure des trichomes;
la régurgitation des ouvridres sur le Claviger ne survient qu'é la suite du léchage
des piéces buccales ou des irichomes du Coléopiére, ce qui suggére le réle déclen-
cheur des sécrétions des glandes labrales er de Wasmann. La fréquence de !'activiié
de tollente des ouvriéres augmente apres la régurgitation. Le repos, quand jl existe,
suit la toilette. Il termine, ipso facte, une séguence d'interactions.

La durée du léchage des piéces buccales du Claviger n'a pas d'influence sur la
nature du comporiement Suivant de ['ouvriére er n'est pas corrélée avec la durée des
régurgitations subséguentes. Cependant, le raux de régurgitations (le nombre de régur-
gitations par rappor! au nombre de léchages des piéces buccales ou des trichomes),
mesuré sur une période de temps assez longue, est suffisamment stable pour évaluer

s
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['efficacité du léchage en lant que déclencheur de la régurgitation qui suit.

La durée totale des interaciions avec le Claviger n’influence pas leur déroulement.

fl y a un lien enire la nature des comportements ef l'intervalle de iemps qui les
sépare. L'absence de délal dans Uapparition d'un comporfement traduirait le fait que
celui-ci est une réponse réflexe au déclencheur que consiitue le comportement précé-
dent fex.: la régurgitation a la suite du léchage des piéces buccales).

Les morsures couries se répétent Souvent de fagcon ininterrompue et identiques a
elles-mémes. Les nombres de répéiitions de morsures des irichomes sont distribués
avec une diminution constante de leur fréguence, ce qui signifie que la probabilité
d'effeciuer une morsure des trichomes @ la suite d'une autre ne dépend que de la
probabilité d'effectuer la morsure précédenie. Nous suggérons que le nombre de wmor-
sures répérées dans une suile serajt fonciion de la tension agressive de [“ouvriére.

Les ouvrigres sont plus agressives au comtact des Irichomes gu'au contacl du resie
du corps du Coléoptére. Il est supposé que la sécrétion des glandes de Wasmann,
associées aux (richomes, ainsi que celle des unités glandulaires tégumentaires isolées
de type A, du resic de la surface du corps, pourraient stimuler !'agressivité de ['ou-
vriére, landis que la sécrétion des unités isolées de fype B, également présente & la
surface du reste du corps, pourrait l'inhiber.

Le comportement des ouvrieres avec le Claviger dépend de leur fonction sociale et
de leur dge. Les ouvriéres nourrices interagissent peu avec fle Claviger er ne lui
régurgitent pas. Les ouvriéres dgées sont les plus agressives.

Introduction

Le Coléoptere myrmécophile Claviger restaceus posséde de nombreuses glandes
tégumentaires (CAMMAERTS, 1974) dont les sécrétions sont vraisemblablement per-
cues par son hbte, Lasius flavus. Les glandes du Claviger qui pourraient interve-
nir dans les refations avec I’hdte sont de volumineuses glandes multiples qui dé-
bouchent a la surface des piéces buccales (glandes labrales), dans la région des
irichomes latérodorsaux (glandes de Wasmann) et a la partie antérieure de la
cuvette tergale (glandes médiotergales), ainsi que des unités glandulaires isolées
{de type A et B), qui liberent leurs sécrétions entre les soies des trichomes mais
aussi & la surface non spécialisée du corps du Coléoptere,

Nous recherchons ['impact de ces sécrétions sur le comportement des ouvriéres.
L'observation en continu des comportements d’une ouvrigre envers les différentes
parties du corps d’un Claviger nous donne la fréquence de ces comportements,
leur durée et I'ordre dans lequel ils se succddent. L’analyse du rapport existant
entre ces données éthologiques et la répartition des différentes glandes tégumentai-
res du Claviger peut suggérer la causalité des réactions de l'ouvrigre et conduire
a une premiére interprétation de la fonction du systeme glandulaire tégumentaire
du myrmécophile.

Nous venons de dresser I'éthogramme des interactions comportementales entre
les ouvrieres de Lasius flavus et le Claviger tesiaceus (CAMMAERTS, 1991). Nous y
avons montiré gue les ouvrieéres réagissent au Claoviger par différentes uniés de
comportement. Ces unités sont l'approche, le léchage (L), la morsure (M), la
régurgitation de nourriture (R), le transport (T) et la flexion du gastre (F). Dans
ce contexte d’interactions, les ouvrigres peuvent aussi faire leur toilette individuetle
(N: "nettoyage”), se reposer ou avoir un comportement de signification non défi-
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nie. Afin de mettre le comportement de 1'ouvrigre en rapport avec le systeme
glandulaire tégumentaire du myrmécophile, nous distinguerons le léchage des pit-
ces buccales (LB), des trichomes (LT) et des autres parties du corps du Claviger
(LA: "ailleurs”™) ainsi que les morsures des trichomes (MT) et celles des autres
parties du corps (MA: "ailleurs”). L'ouvritre ne peut mordre les pieces buccales
du Claviger., & cause de leur conformation effacée.

Etant donné le but pouwrsuivi, nous conviendrons ici que les interactions d'une
ouvriere avec un Claviger commencent par le premier comportement qui suit
Uapproche. Toutes les ouvrigres observées abordent le Claviger sans rien transpor-

ter, sortant du repos, de leur toilette individuelle ou d’une activité de signification
non définie.

Le passage d’une unité de comportement & la suivante forme une iransition
simple. Deux unit€s comportementales successives sont séparées par un inrervalle
de durée nulle (t=0) ou non nulle (t>0). Un intervalle de durée non nulle
constitue un délai, durant lequel le comportement de I’ouvriére n’a aucune signifi-
cation définie. L’ouvriére est alors relativement inactive et reste proximité immé-
diate du Claviger, en le touchant des antennes ou d’une patte ou encore, sans
étre en confact avec lui (CAMMAERTS, 1991).

Nous définissons une séguence d'activités comme I’ensemble des événements
comportementaux (avec les intervalles) réalisés par un individu, dans leur ordre
chronologique. La séquence dactivités s’identifie donc 3 I'enregistrement ininter-
rompu du comportement d’un individu.

Jusqu'a présent, seul ESCHERICH (1897) a décrit une séquence d’activités d’ou-
vriere de L. flavus en interaction avec un Cl. restaceus: ’ouvritre s’arréte devant
le Coléoptere, léche les trichomes, les poils du thorax, de la t&te et des antennes
de celui-ci, le saisit, le transporte, le dépose, le iiche, le retransporte, etc.
ESCHERICH en conclut: “elle (ouvriére) fait songer & l'os que transporte et re-
transporte le chien jusqu'au moment oll il a trouvé un endroit pour en jouir”.
Cette observation ne peut évidemment &tre retenue pour une étude de la causalité
des comportements de I’cuvriére.

Il est utile de développer ici ce qu’est une succession d’interactions entre deux
individus,

Lorsque deux individus (I et II) interagissent, chacun deux peut accomplir une
séquence de comportements AB.C,... L’apparition d’un comportement donné peut
8ire induite par un comportement du partenaire et/ou par I'accomplissement
préalable d'un comportement par individu lui-méme. Les relations entre les com-
portements des deux individus peuvent étre représentées comme suit:

séguence d'activités frocreene 'y
de l'individu I: Ave-wB —=C —wC —=E —A--»B —m(
TN IN IS
séguence d'activités A —wh 0B —=])] — B —=C =]
de l'individu II:

-
i importance des relations de cause a effet
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Dans le cas particulier des interactions de l’ouvriérelde L. flavus avec le CL
testaceus, le Coléoptére tient un réle essentiellement pasmf.“La ss:glc fagon ;iontd!e
comportement du Claviger peut influencer celui c!c l’ou?'nere resme’ dan{ es dé-
placements éventuels du Coléoptére. Lors des mteractlons. avee \l ouvriére, cc§
déplacements sont nuls ou négligeables (pas plus d’un dcml-mllluv.nctre par tsecclzonC
de). Si le Claviger se déplace, il rompt le c\ont.act avec I,a F‘ourmt. On peu (d)_n
considérer que la réaction de l'ouvrigre vis-a-vis du C?lcopterc résulte pr‘lmcn;1 _ia-
lement de la perception des sécrétions recouvrani lefs téguments du myrmécophile,
Ceci peut 8tre schématisé comme dans 'exemple théorique suivant:

ouvriére: léche -» lache -> mord -» mord -> transporte -> léche —> léche -> régurgite

i i téte antenne piéces
Claviger: trich. trilchome poidces

Ce schéma peut &re réduit aux seuls comportements de louvrigre: LA-LT
MT-MT-T-LA-LB—-R.

Matériel et méthodes

Observations

Dans un nid artificiel tel qu’il est décrit dans CAMMAERTS (1991), cqntcnant
environ 1000 ouvrieres d’8ges divers mais pas de reine, un s:cu‘l (.','I_awger est
introduit & la fois. Pour ce faire, il est sorti de sa boite de Petri 1r.1d.1v:du'elle au
moyen d’une pince souple et liché au-dessus de I'orifice d’humidification du
couvercle du nid.

Durant les 10 premiéres minutes de son introduction dans le nid, le Claviger
parcourt activement l'espace qui lui est offert et _cst' pergu par un ’grand'nombre
d'ouvriéres d’dge moyen, voire trés dgées (Age estimé par lzzur degré de p{gmcnt‘:;\-
tion). Ces ouvriéres, alertées et parfols agressives (f:llcs prescnltcnt une attitude de
menace), accomplissent rarement plus d’une interaction avec lui.

Aprés cette période de transition, le C!avigFr cheljrfine beaucpup moins et l(:st
entouré de facon quasi permanente d’une i trois ouvriéres, parfois da\.'antagc,- plus
calmes et d’dge généralement moyen. Aprés quelqu?s heures,'le Ci_awger ﬁ[‘lltl par
se retrouver sur un tas de larves, auprés d’ouvrieres nourrices (jeunes) qu(lj ne
s’occupent gudre de lui, ou encore sur un tas de détrilus. I.\Iv‘a‘us avons on.(f
limité nos observations entre le premier quart d’heure et la troisiéme heure sui
vant ’introduction du myrmécophile dans le nid. Durant cette pemjde on constalcd
4 leurs particularités morphologiques, que ce sont §ouvent les mémes 20 ou 3
ouvriéres d'dge moyen qui interagissent avec le Claviger.

Nos résultats proviennent principalement de 'observation, une & une, de ?8 olu—
vrieres d’dge moyen ayant interagi avec 12 Claviger autrc.mcnt que par ‘dc simples
contacts antennaires (série d'observations a). Ces observations ont trait a plusieurs
sociétés et ont duré au total 20564 sec (soit prés de 6 heures).

Nos résultats proviennent aussi d’observations indépendantes, effectuées cetie

i
i
!
|
1\
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fois-ci sur I'ensemble des ouvrieres (toujours d’Sge moyen) qui interagissent
(éventuellement en méme temps) pendant une période donnée avec un Claviger,
La durée totale de cette série d'observaiions b est de 16787 sec (soit prés de 5
heures).

Des observations supplémentaires et partielles (notamment les séries D, Dy, H
et / du tableau 4) les complétent.

Enregistrement en continu des interactions comporiementales

Au moyen d'un magnélophone on enregistre verbalement la succession et la
durée des comportements d’une seule ouvrigre a la fois pendant tout le temps que
durent ses interactions avec un Claviger (s€ric @). Cet enregistrement est ensuite
transcrit, sous forme d'une ligne transitant entre plusieurs canawx, sur un rouleau
de papier défilant & Imm/sec et délivré par un enregistreur électrique d’activité
(Bettendorf S.A., Bruxelles).

La méme technique a été utilisée pour enregistrer, en continu, la durée des
léchages de différentes parties de la surface générale du corps d’un Claviger par
I'ensemble des ouvriéres interagissant (éventuellement en méme temps) avec ce
Coléoptére (série b).

Analyse de la succession des comportements

La succession des comportements des ouvrires avec le Claviger est reportée
dans un tableau a deunx entrées (matrice), incluant toutes les séquences d’activités
des ouvriéres de la série d'observations a (Tab. 3).

Pour des raisons pratiques et en accord avec certains auteurs (par €x. SLATER,
1973), on utilisera ici le terme de probabilité pour désigner des fréquences relati-
ves, qui ne sont que l'estimation de probabilités qui, rigoureusement, devraient
étre les passages a la limite de fréquences relatives.

La succession des comportements observés (Tab. 3) peut &re décrite au moyen
des probabilités simples de leurs transitions (probabilités d’existence, aussi appelées
probabilités d’occurrence). Ceci n’a que peu d’intérét car on se borne a normali-
ser les nombres de transitions. Il est préférable d'utiliser les probabilités condi-
tionnelles, qui expriment quelle fraction des transitions débutant par un comporte-
ment donné conduit & un autre comportement spécifique.

Dans le présent travail on recherche la causalité des comportements plutdt que
leur conséquence. On décrira dés lors la succession de comportements au moyen
des probabilités conditionnelles rétrospectives, aussi appelées probabilités des cau-
ses. Alors que la probabilité conditionnelle prospective répond 4 la question “sur
100G transitions qui partent de A, combien v en a-t-il qui aboutissent &4 B ?”, la
probabilité conditionnelle rétrospective,

FB/A = p(A —B)/pB,

permet de répondre 2 ia question: "sur 100 transitions qui aboutissent 3 B, com-
bien y en a-t-il qui proviennent de A 7.

Cependant, une description basée sur les probabilités conditionnelles des transi-
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tions conduit souvent & des interprétations erronées de D'importance de ces transi-
tions. En effet, lorsque le second comportement (B) d’une transition est rare par
rapport au premier (A), la probabilité conditionnelle théorique de la transition
A—B sera faible, méme si B ne peut provenir que de A. La probabilitt de la
transition inverse B —A sera plus élevée, méme si B n’aboutit qu’aléatoirement &
A. De plus, si pour la clarté d'un diagramme séquentiel (flow-diagram} on n’y
introduit pas les probabilités inféricures & une certaine valeur, il est fréquent
qu'aucune transition n’aboutisse & un comportement rare dont on ne voit plus,
dés lors, d’ou il peut provenir (SLATER, 1973). L’établissement d’un diagramme
des probabilités conditionnelles des transitions est pourtant fort utile, car il permet
de visualiser les dimensions relatives de certaines transitions pour autant que les
probabilités d’occurrence des comportements eux-mémes y soient indiquées.

Une probabilit¢ conditionnelle élevée n’est donc pas garante d'un lien signifi-
catif entre les comportements. C'est pourquoi 'ordre dans lequel se suivent les
comportements est étudié en comparant la matrice des nombres O; de transitions
observées 2 la matrice des valeurs théoriques moyennes £, que l’on obtiendrait si
ces comportements se suivaient dans un ordre aléatoire (chaine de Markov d’ordre
zéro, encore appelée processus de Bernouilli). Ces valeurs théoriques E s’obtien-
nent par la relation:

Ej =0, 5,04/ T
dans Jaquelle Z,0,; est Ja somme des transitions commengant par le comportement
i donné, .0, est la somme des transitions finissant par le comportement j donné
et T est le grand total de la martrice.

Néanmoins, la signification des résultats d’une telie analyse peut &tre entachée
d'une certaine suspicion. Chaque transition contribuant i Pétablissement du grand
total, le critére choisi pour définir un comportement influencera les valeurs théori-
ques de toutes les cases de la matrice (SLATER & OLLASON, 1972). Chague tran-
sition participe aussi & 1'établissement du total partie]l de la colonne et de la ran-
gée qui lui correspondent et influence ainsi les valeurs théoriques des autres cases
de ces mémes colonne et rangée, méme si le grand total reste inchangé.

Ces sources d’«erreurs» sont amplifiées a 'extréme lorsque la matrice contient
des transitions homogénes (ex. A —A), dont les limites sont toujours fort arbitrai-
res. C’est pourquoi nous avons supprimé la diagonale descendante de la matrice,
ainsi que le suggerent SLATER & OLLASON (1972) et SLATER (1973). La matrice
théorique des comportements qui se succéderaient dans un ordre aléatoire est alors
calculée, sur ordinateur, selon la méthode itérative de GOODMAN (1968).

La comparaison des ecffectifs observé et théorique de chaque case constitue une
approche partielle, mais bien plus fine, d'une analyse de chaines de Markov
appliquée a l’ensemble de la matrice. Pour étre valable, cette comparaison exige
le respect de deux contraintes propres a Vanalyse globale d’une matrice (cf. SLa-
TER, 1973). Ces contraintes sont:

a) tous les comportements doivent €tre considérés, sans regroupement. Leur
niveau d'organisation peut &tre, indifféremment, celui d’unités de comportement,
d’actes ou méme de composantes élémentaires (nomenclature adoptée dans CaM-
MAERTS, 1991). Un découpage fin ne s'avére cependant pas utile pour le problé-
me étudié ici.
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b) le systtme étudié doit &tre homogéne au cours du temps et d’une séquence
a I’autre, c’est-a-dire que les lois qui régissent la succession des comportements
doivent é&tre partout les mémes. Mais, contrairement & ce que la plupart des
auteurs exigent, le systtme ne doit pas &re stationnaire {(CHATFIELD, 1973), con-
dition qui imposerait aux probabilités d'apparition des événements (comportements
ou transitions) de ne pas varier au cours du temps.

Nous avons vérifié 1'homogénéité, au cours du temps, de chaque séquence
d’activités, en effectuant des tests X* non paramétriques entre les probabilités
conditionnelles des transitions de morceaux aussi petits que possible de ces sé-
quences (la taille de ces sous-séquences est limitée par le nombre de données
nécéssaires pour établir un test X2).

L’homogénéité entre les différentes séquences d’activitds a éé vérifiée en éta-
blissant la distribution des probabilités conditionnelles de leurs principales transi-
tions. On écarte d'office les séquences d’activités de moins de 5 comporiements,
car les probabilités de leurs transitions dérivent alors vers des valeurs extrémes.
Si la distribution n'apparait pas clairement multimedale, on admet que les séquen-
ces d'activités sont homogeénes entre elles,

Le probleme statistique posé est de savoir en gquelle mesure l'effectif O trouvé
dans une case peut-&tre rapporté & un échantillon binomial dont I'espérance ma-
thématique est E.

La comparaison de la valeur O et de sa valeur correspondante E, se fait au
départ de tableaux de la forme:

avec:
0 = effectif observé
E = effectif théorigque

(ml o E p = E/Nb
q=1-p
{2} =0 -0 2,E - E Nb= £,0 = 5,F = somme

des valeurs de la

colonne considérée
{tenant compte du

sens de lecture du
tableau 3)

£ | =0 S,E

Puisque notre objectif est de rechercher la ceusalité des comportements de l'ou-
vriere, Nb désignera le nombre de transitions qui se terminent par le méme
comportement que la transition étudiée.

La différence O - E est testée, selon la taille des effectifs, au moyen de la
distribution d’échantillonnage binomiale ou au moyen des distributions approchées
normale ou de Poisson.

Ainsi, si Nb<25, on calcule la probabilité associée 4 O ou a des valeurs da-
vantage extrémes, au moyen de la loi binomiale:
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o
pour O< E, Plzso) =Y (NbJp‘ M- x

X =0 r
& | Nb
pour 0> E, P(r=zo0) = E(r)p’qm’"
Ir=aQ
avec(ﬁb) = Nb! / ! (Nb-1)]

Si Nb>25 et E25, la variable normale réduite (0,1):
z =lo-£l-05 VR

donne, par lecture directe dans la table des valeurs normales réduites, la probabi-
litt associée a4 @ ou & des valeurs davantage extrémes. Le test X2 lui est substitu-
able.

Si I'échantillon se caractérise plutdt par Nbz20 et p<0.033 (HELLER, 1974) ou
Nbz50 et p<0.10 (Grais, 1977), la distribution d’échantillonnage obéira approxi-
mativement & la loi de Poisson, et les probabilités associées & O ou & des valeurs
davantage extrémes sont données par:

[+]
Y ((&r/r1) eE
r=0
Nb

pour G < E, P(r < 0}

pour 0> E, Plr o) (ET /rt) ek

t~

r=¢

L’interprétation des résultats d’une étude d’inférence statistique appelle deux
remarques:

La probabilité trouvée ne donne que le risque d’erreurs de premigre espéce
(probabilitt de se tromper en rejetant ’hypotheése nulle, a savoir, @, 1effectif
trouvé, appartient bien & la population d’espérance mathématique E). Ce risque
s'accroit lorsque la taille de [Peffectif diminue. La comparaison des résultats de
I'analyse statistique et des valeurs figurant dans le diagramme des probabilités
conditionnelles permet de déceler d’éventuelles inadéquations.

Une transition peut étre significative parce qu'il y a une relation de cause &
effet entre deux comportements mais aussi pour d’autres raisons, Par exemple,
deux comportements pourraient se regrouper en réponse 4 une méme stimulation
et s'ordonner selon des seuils d’action. Seule une étude expérimentale peut dévoi-
ler si un comportement est réellement induit par un autre.

Les tests statistiques utilisés dans ce travail sont tous non paramétriques et sont
expliqués dans SIEGEL (1956).
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Résultats
A. Comportement des ouvriéres d’dge moyen

Il s'agit d’ouvriéres a4 pigmentation moyenne, occupant diverses fonctions au
sein du nid. Ce ne sont ni des nourrices, jeunes et trés claires, ni des fourra-
geuses, vieilles et foncées,

1. Fréquence et durée des comportements

L’analyse qui suit concerne avant tout la série d'observations a, basée sur 98
ouvritres ayant interagi avec 12 Claviger autrement que par un simple contact
antennaire. 77 de ces ouvridres ont effectué plus d’une interaction avec un Clavi-
ger. L’ensemble des interactions de ces 77 ouvritres avec CI Jlestaceus totalise
2048 unités de comportement, qui forment 1971 transitions. Le tout dure 20564
secondes.

Vérifions d'abord si I'information recueillie est représentative des comportements
des ouvrigres avec le Claviger, pour les sociétés et la période d’observation con-
cernées. Nous admettrons qu’il en est bien ainsi si nous enregistrons autant d'in-
teractions sur les trichomes droits que sur les trichomes gauches des Claviger.
Effectivement, le nombre et la durée des léchages, des morsures, des régurgita-
tions, des flexions de gastre et des transports par trichome ne différent pas signi-
ficativement, au seuil @ = 0.05, entre les trichomes droits et gauches (par facilité,
on désigne par "un” trichome une des deux touffes complexes de soies dorées de
I'Insecte). L’échantilion est donc suffisamment représentatif (CAMMAERTS, 1987},

Les léchages et les morsures sont les comportements les plus nombreux, totali-
sant 45 et 40% des activités des ouvriéres. 1.es aufres comportements, transports,
régurgitations, toilettes (4 & 5%) et, surtout. flexions du gastre et repos (1%)
sont plus rares: leur total ne constitue que 15% des activités des ouvrieres (Fig.
1; détails en Tab. 1).

La durée moyenne d'une s€ance de léchage est du méme ordre de grandeur
sur les piéces buccales (env. 9 sec), les trichomes et ailleurs. Le repos (en
moyenne, 76 sec) est de beaucoup le comportement le plus long, suivi par la
régurgitation (29 sec) et la toilette. La morsure {en moyenne, 2.5 & 3 sec) est
Iactivité la plus bréve (détails en Tab. 1).

En moyenne, 62% du temps que les ouvriéres passent au contact ou a proxi-
mité immédiate d'un Claviger (dans le contexte de leurs interactions avec ce Colé-
optére} est utilisé & s’occuper réeflement du Coléoptére, en le léchant (31% de
leur temps), en le mordant (11%), en lui régurgitant de la nourriture (12%), en
le transportant {7%) et en réalisant des flexions de gastre dans sa direction (1%
de leur temps). La moitié du temps d'interactions est donc consacrée a lécher le
Claviger, soit environ 3 fois plus qu'a régurgiter de la nourriture ou qu'a mor-
dre. Les ouvridres passent aussi 16% de leur temps aupres du Claviger & se net-
toyer (9%) et a se reposer (7%). Le temps restant, soit 22%, est consacré a ne
rien faire de précis (comportement sans signification définie) (Fig. 1).

D’autres observations (série 5), indépendantes de celles- ci, montrent que les
ouvriéres (peu importe lesquelles) s'«occupent» du Claviger durant 96% du temps
que le Coléoptére passe dans le nid (sur un total de prés de 5 heures).
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Tableau 1. Fréquence et durée des comportements des ouwvrigres jeunes (nourrices) et d'adge moyen de
Lasius flavus en interaction avec le Coléoptere Claviger testacens. Nb: effectif. LB: léchage des
picces boccales; LT: léchage des irichomes; LA: Kchage des autres parcties du corps; MT: morsure
des wichomes; MA: morsure des auires parties du corps; R: régurgitation; RB: régurgitation sur
les pices buccales; RT: régurgitation sur les trichomes; T: transport du Cokoptere; F: ilexion du
gastre; N: toilette individuelle.

des
Unités ouvriéres des ouvriéres d'ige moyen
de nourrices
comportement
Rb % Nb % Durée totale (sec) % Durée moyenne {sec)
LB 23 6 148 7 1286 6 8.7
LT 161 24 400 di} 3148 15 7.9
LA 68 14 365 iB 20886 10 5.7
M7 99 23 414 29 1014 5 2.5
MA 58 23 415 20 1216 6 2.9
RB 64 1718 26.8
:|R b 0 ]83 9 ]2425 12 :|29.2
RT 19 707 37.2
T 22 5 93 5 1355 7 14.6
F 4 1 19 1 126 1 6.6
N [ 1 91 4 1834 9 20.2
repos 2 1 20 1 1515 7 75.8
non défini 4562 22 8.3
1) 423 100 2048 100 20564 100

St 'on s'intéresse au temps passé par les ouvrigres au contact des différentes
parties du corps du Claviger (tous comportements confondus), on constate que les
ouvridres passent & peu prés autant de temps en contact avec les piéces buccales
{14.6% de leur temps) ou avec un des trichomes (13.25% de leur temps, soit
26.5% pour les deux trichomes) qu’avec le reste du corps du Coléoptere (20%
de leur temps).

Si I'on se limite a U’activité de léchage des ouvrieres, on constate que 60% des
séances de léchage et 68% du temps ainsi passé somt consacrés aux piéces bucca-
les et aux trichomes (d’aprés les données du tableau 1 ces léchages se répartis-
sent en 16% des séances et 20% du temps total des léchages pour les pigces
buccales et en 44% et 48% pour les trichomes), bien que ces organes n’occupent
qu'environ 6% de la surface du corps du Coléoptére accessible aux ouvrieres
(surface estimée par la mesure de projections orthogonales; chaque trichome occu-
pe 2.5% de la surface). En ces endroits particuliers débouchent les volumineuses
glandes labrales et de Wasmann (CAMMAERTS, 1974) et seulement un peu moins
de 9% des unités glandulaires tégumentaires isolées (tiré du Tab. 2). Les sécré-
tions des glandes labrales et de Wasmann du Claviger paraissent donc particuliére-
ment léchées par les ouvriéres.

Le reste de la surface du corps du Claviger recoit 40% du nombre de léchages
et 32% du temps consacré & cefte activité (d’aprés les données du Tab., 1). II ¥
débouche environ 91% des unités glandulaires tégumentaires isolées, dans la pro-
portion de 4 unités de type A pour 6 unités de type B (tiré du Tab. 2). L'un de
ces deux types d’unités glandulaires au moins parait devoir &tre responsable du
léchage de la surface générale du Coléoptére.
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Fig. 1. Comportements des ouvriéres de Lasius flavus envers le Coléopiere Claviger (estaceus: propor-
tions relatives des diffrents comportements et du temps qui leur est consacré. Proportions du
temps passé au contact des différentes régions du corps du Clayiger or & proximité. R: régurgita-
tion; T: transport du Coléoptere; F: flexion du gastre; N: toilette individuelle; Comp. non défini:
camportements de signification non définie.
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En contraste avec ce qui se passe pour les pieces buccales et les trichomes, les
ouvrieres ne consacrent que 0.8% de leur temps de léchage & la cuvette tergale
(Fig. 1), ol se déverse la sécrétion des volumineuses glandes médiotergales (dé-
crites par CAMMAERTS, 1974). Le léchage de la cuvette tergale occupe 2.5% du
temps de léchage de la surface du Claviger ne comprenant pas les pidces buccales
et les trichomes, ce qui est comparable au temps de léchage (3%) d'une superfi-
cie équivalente et ol ne débouche pas de glande multiple, comme le dessus de la
téte (données tirées du Tab. 2). La durée du léchage de la cuvette tergale con-
corde donc avec le nombre d’unités glandulaires isolées qui y sont associées (1%
du total) mais pas avec la présence des glandes médiotergales. Lors de nos obser-
vations, la sécrétion des glandes médiotergales n’a donc pas eu d'action sur les
ouvriéres.

Le disque antennaire, ou extrémité transverse des antennes, n’est pas léché,
malgré son nombre relativement élevé d’unités glandulaires isoiées. Ces unités
glandulaires se distinguent d’ailleurs morphologiquement de celles du reste du
corps (CAMMAERTS, 1974). La zone de soies rapprochées, située sur le métaster-
num, e que l'on pourrait appeler brosse métasiernale ow trichome venfral, n’a pas
non plus éé léchée, probablement i cause de sa faible accessibilité.

Tableau 2. Durée (en secondes) du lchage, par les ouvrigres, des différentes mdgions du corps de
Claviger testaceus et nombre J'units glandulaires isolées qui y débouchent. Il y u deux séries
d'observations indépencanies (séiies a et b).

Série a: ||Nombre de [Nombre de Série b:
Régilions du corps durée des [[glandes de]glandes de| durée des
léchages type A type B léchages
disque antennaire D a0 141 _—
corps des antennes 229 308 678 554
dessus 124 221 a5
téte: [ 175 [
cotés 110 150 —_—
téte: dessocus 6 33 27 —_—
prothorax 172 293 g4 501
élytres (sans trichomes) 354 270 518 788
cuvette tergale 31 32 34 —_—
cdtés de la cuvette 32 140 184 168
reste de la plaque tergale 258 276 432 184
pleurites (sans trichomes} 152 26 45 —_—
tergites VII+VIII 86 117 155 72
sternites (sans la zone 43 140 216 —_—
proche des trichomes)
pattes 528 570 620 436
b 2086 2500 3Bo6 2789
brosse métasternale o] 10 az
trichemes latérodorsaux 3143 200 358
piéces buccales 1286 35 5

Quant aux morsures, 6% d’entre elles ont eu lieu aprés que les ouvriéres aient
été en contact avec les piéces buccales du Claviger (tiré du Tab. 3). 0.6% secule-
ment des unités glandulaires tégumentaires isolées du Coléoptére débouchent dans
cette région (Tab. 2) donmt la surface n’est que de 1% de celle du corps. Les
rrichomes, dont la surface est de 5% de celle du corps, sont I'objet de 50% du
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nombre de morsures, totalisant 45% de la durée totale de ce comportement (tiré
du Tab. 1), bien que 8% seulement des unités glandulaires iégumentaires isolées
y débouchent (Tab. 2). Ces chiffres suggerent que les sécrétions des glandes la-

brales et de Wasmann du Claviger stimulent le comporiement de morsure de 1’ou-
vritre.

Les 44% de morsures restantes ont eu liew au contact de la surface générale
du corps du Claviger et totalisent environ la moitié du temps passé & mordre.
Nous avons vu que la débouchent 91% des unités glandulaires tégumentaires iso-
lées. La sécrétion d’au moins un de ces deux types d’unités glandulaires pourrait
donc déclencher la morsure de I'ouvriere. La morsure de la surface générale du
Claviger pourrait cependant n’étre qu'une réaction de I'ouvridre 3 des substances
étrangéres au Coléoptere et souillant son tégument, mais ceci est peu probable
étant donné la quantité de léchages observds.

2. Rapport entre le nombre d’unités glandulaires dispersées a la surface du
tégument du Claviger et la durée du léchage de 1’ouvriére

Il serait utile d’avoir une preuve indirecte de la fonction des nombreuses glan-
des isolées qui débouchent i la surface du corps du Claviger. On recherchera s'il
y a une corrélation entre d’une part la durée du léchage (LA) des divers endroits
du corps du Claviger ol ne se déverse pas le contenu de glandes multiples et

d’autre part le nombre d'unités glandulaires isolées de type A et B présentes en
ces endroits,

On sait que le volume des unités glandulaires isolées est partout sensiblement
le méme, aux endroits étudiés (CAMMAERTS, 1974: mis & part les unités glandu-
laires du disque antennaire). N'ayant a priori aucune raison de supposer que les
unités glandulaires isolées d’une région du corps sécrétent plus que celles d’une
autre, on admetira que ces units sont partout identiques. Dans ce cas, on peut
admetire que le temps consacré i lécher une aire du corps est directement fonc-

tion du nombre d’unités glandulaires isolées qui y débouchent (donc de la quanti-
t€ de sécrétion qui s’y déverse).

Pour la premiére série d’observations (&) nous avons quantifié le léchage de 12
aires différentes du corps. Pour la seconde série {b) nous n’avons pu considérer

que 8 aires différentes car nous avons parfois observé le léchage simultané de
plusieurs cuvritres.

En ce qui concerne la premitre série d’chservations (série a: Tab. 2; Fig. 2),
la corrélation obtenue entre la durée des léchages et le nombre d’unités glandulai-
res de 12 régions du corps a un coefficient de 0.76 (r, de Spearman;
0.001<P<0.01) pour les unités glandulaires de type A et de (.84 (P<0.001)
pour les unités de type B. Le coefficient obtenu avec la somme (A+B) est de
0.87 (P<0.001). En utilisant d’autres combinaisons des nombres d'unités glandu-
laires A et B, cette corrélation est moins forte. On peut ne considérer que les §
régions du corps communes avec la seconde série d’observations (4), notamment
par ce que la mesure du temps de léchage des pleurites (irés étroits) pourrait étre
sujette a caution. On obtient alors respectivement r(A) = 0.79 (P=0.02), £,(B)
= 0.85 (P<0.02) et r(A+B) = 0.89 (P<0.02).
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Fig. 2, Corrélation enwre le nombre d’unités glandulaires isolées ‘tléhoucham a ]ij. lsuriz:ceLc'le._ c:‘r:laalﬂﬁz
parties du corps de Claviger testaceus et la durée oale du lec'hgige Eies o.m'n ieres Le Ld:?lllt.l‘iﬂn Ie:;
en ces endroits, En haut, série d'observations a. En‘l’was. serie dobsewdm_ms b. ’es ms.g?..
concernent les unitds de type A et les cercles, Ieg wnigs de type B. 1: -C(:‘!I psl (%es ldl‘ll.EI:Il (J;e .].d
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dessous de la #te; 11; cuvelle tergale; 12: pleurites.

Les données recueillies au cours des observations de la série a sont Ecprésenta'-
tives de ce qui se passe & tout moment entre les ouvriéres et leur§ h‘otes. carc1 il
n'y a pas de différence significative au seuil ¢ = (.05 eatre la dlSF}'lbUthI‘l TS
durées des léchages de la surface générale du corps (LA) de la premiére et de la
seconde moitié de 'observation (test X?).

La seconde séric d’observations (série b Tab. 2 et Fig. 2) donne rg= '0.24
(N.5.) pour les unités de type A. r,= 0.81 (0.001<P<0.0})‘ pour les unités de
type B et r,= 0.88 {0.001 «P<0.01) pour la somme des unités A et B,

1

i 8 b A BN T
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La durée du léchage de la surface générale du corps du Claviger est donc da-
vantage coriélée au nombre d’unités glandulaires de type B qu'au nombre
d’unités de type A. La meiileure corréiation obtenue pour la somme des unitds A
et B pourrait s’expliquer par I'existence d’une corrélation trés élevée (r.= 0.95;
P<0.001) entre la répartition des unités de type A et de type B. OnS ne peut
évidemment pas exclure I'existence d’une synergie ou d’ume complémentarité entre
l'action des deux types de glandes dispersées. On ne peut non plus exclure que
le léchage de la surface non spécialisée du Coléoptire soit aussi une Téponse a
d’autres substances que les sécrétions des unités glandulaires tégumentaires isolées.
L’influence de ce genre de facieur est cependant non significative car la corréla-
tion entre Ja durée des léchages et la superficie léchée est faible (re= 0.57 et
0.34 pour les séries a et b). :

L’interprétation des coefficients de corrélation obtenus ici impose la prudence.
En effet, le niveau de signification de ces coefficients n’est strictement fiable que
si les valeurs de la variable "durée du léchage” constituent un échantilion aléatoi-
re d’une méme population, c¢e qui n’est évidemment pas le cas. D’autre part, le
nombre d'unités glandulaires isoldes a été déduit de l'examen d'un seul Claviger.
Bien que I'examen de certains sclérites d’autres individus confirme le patron de
répartition des glandes de I'individu examiné complatement, il faut s’attendre a des
variations interindividuelles. Une autre cause d'erreur pourrait provenir de I’enre-
gistrement de la durée des léchages de petits segments du corps du Coléoptére,
sans oublier I"influence de la proximité des trichomes et de parties moins accessi-
bles du corps sur la durée des léchages. On retiendra que les corrélations trou-
vées ont avant tout une bonne valeur heuristique, ce qui devrait encourager une
future vérification expérimentale du rdle des unités glandulaires isolées.

On acceptera donc, comme hypothése de travail, que les sécrétions des unités
glandulaires isolées de type B agiraient sur les ouvritres comme un stimulant du
léchage. Si les unités glandulaires isolées de type A n’entrainent pas le léchage
elles pourraient expliquer les 44% de morsures au niveau de la surface non spé:
cialisée du Claviger.

3. Succession des comportements

Les 1971 rwransitions de la série @ se rapportent & 77 séquences d’activités de
plus d’un comporiement.

3.1, Premiers et derniers comportements

_?omparons tout d’abord les premiers et les derniers comportements des ou-
vrieres interagissant avec le Claviger,

il n’y a aucune différence significative entre le prentier comportement effectué
par les Fourmis ayant continué & interagir et celui des ouvritres n’ayant effectué

que ce comportement. On peut don¢ tenir compte des premiers comportements des
98 ouvrigres observées.

Le dernier comportement d'une ouvriére interagissant avec un Claviger ne ré-
sulte pas toujours de I'ouvritre elle-méme: sur 77 fins de séquences d’activités
69 sont dues & I'ouvriere. Deux interactions ont cessé parce qu’une autre ou:
vriére avait emporté le Claviger (au cours d’un LA et d’un LB), 5 interactions
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Font éé parce que le Claviger sétait enfui (av cours d'un LT, de deux T par
traction et deux fois parce que I'ouvriere faisait sa toilette) et le manque de pa-
tience de l'observateur a mis fin 4 une observation ob Jouvriére était engagfe
dans un transport interminable.

Tableau 3. Matrice des transitions comportementales des ouvrieres de Lasius flavus, d'dge moyen, en
interaclion avec Claviger testacens (série d'observations g), Dans chaque case, le chiffre supérieur
indique effectif observé et le chiffte inférieur Ieffectit théorique que I’on obtiendrait si les com-
portemnents se succédaient de fagon aléatoire. Dans ce decnier cas, les transitions entre comporte-
ments identiques (iransitions homogenes) sont considérées comme &tant impossibles. 11 ¥ a donc
1634 ransitions entre comporterments dittérents. LB: léchage des pieces buccales du Claviger; LT:
léchage des trichomes; LA: ¥chage des autres parties du corps; MT: morsure des trichomes; MA:
morsure des auvtres parties du corps; R: régurgitation; T: transport; F: flexion du gasire; N: toiles-
te individuetle.

2¢ comportement

LB |[LT [ LA |[MT |MA | R T F N |repos| X
- E 1 34 1 a0 62 0 i 6 o 147
— |3r.07132.43|55.99|25.81|06.87|06,28|01,36|05.75\01.44 144
LT 2 29 96 172 |43 15 6 7 19 1 394
37.05| ~— 199.44|r9.65|79.15|81.07| 19,27 |04, 18| 20,6004, 42 365
La |5 as 33 37 103 o 3 ] 20 4 354
31.36|96.24) — |67.48|87,00]17,84|18,31|03,53|17.52|83. 74 321
5 0 184 |33 117 |40 o 21 5 2 o 403
€ MT 26 s6|er.s52)71.28| — |s6.74(15. 12|12, 82|02, 99|14.8503. 17 286
o
+ 40 29 9z a9 120 |z 43 ] 15 Z 401
& MA 5,26\ 77,.41|67, 70|52, 26| — |14.35|18. 1202, 84|12, 09|05, 01 272
E R 19 7 22 4 12 0 1 0 10 1 76
o 06.15(19.00|16,52|13.24|13. 15| — |03,20(00.89|03. 44|00, 73 78
{5
-2 T 12 10 17 6 23 a 13 3 3 1] 87
05.97|18.31|16.02|12.84l12. 75|03, 38| — |00.67|03.35|00.71 74
1 9 1 1 0 i 2 2 2 i 18
F 01,25003.83|03.35|08.68|02.67|0e.71|00.65] — |o00,70{00.15 18
8 14 26 o 8 0 0 1 ] 10 74
N 05,2526, 14|14, 12|11, 31|12, 23|02, 99|02, 74 |00. 58| — |00.63 65
1 4 3 0 2 0 0 0 5 2 17
repos (o3, 17 |03. 80|03, 15|02, 52 |02, 50]00.66 00,61 |00, 15|00, 651 — 15
143 382 [357 |[387 |40C 83 88 19 37 20 1871
z 140| 353| 324| zro| ar1 83 78 7| sz 1s 1834

Une comparaison statistique (non détaillée ici; test X?) montre que c'est la
faible fréquence de certaines unités comportementales rares (R, F, N, repos) qui
rend significativement différente {au seuil @ = 0.05) la fagon dont P'ouvriere ac-
complit son premier comportement par rapport a l'ensemble des comportements
accomplis au cours d’une séquence d’activités. Ces comportements rares ne sont
donc normalement pas les premiers que les ouvrieres accomplissent aupres d'un
Claviger,

Au cours d'une série indépendante d’observations (série b), portant sur 2109
approches d’ouvriéres, on a recueilli 30 premiers comportements avec ta méme
distribution que celle obtenue pour les 98 observations de la série a. Il n’y avait
aucun des comportements rares suivants: R, F, N et repos. Cela suggére que ces
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comportements sont les conséquences d'autres, plus communs qu’eux. D’ailleurs,
une séquence d’activitds se termine souvent par N et, dans une moindre mesure,
par R, F et repos. La toilette {N) contribue & clle seule 3 rendre trés significati-
vement différente la distribution des derniers comportements par rapport i la dis-

tribution de I’ensemble des comportements,

D'autre part, ’ouvriére ne quitte jamais un Claviger sur un léchage des piéces
buccales et peu souvent sur un léchage des trichomes. Ces deux comportements
en induisent donc d'autres qui pourraient étre la régurgitation, la flexion du gas-
tre, la toilette ou le repos, car ces unités comportementales paraissent &tre des
conséquences d’unités plus communes qu’elles.

L’analyse des transitions va permettre de préciser les liens existant entre ces
comportements.

3.2 Transitions proprement dites

La matrice du tableau 3 doune le nombre de transitions simples accomplies
par 77 ouvriéres interagissant avec CI festaceus. On note d’emblée que les com-
portements se¢ succédent tous de fagon probabiliste et que sur les 100 transitions
possibles. 23 n’ont pas €té observées et 20 autres ont une probabilité d'existence
inférieure a 0.05.

Un diagramme des probabilités conditionnelles rétrospectives (Fig. 3, ne repre-
nant que les transitions ayant une probabilité des causes supérieure ou égale 3
0.05) permet de décrire quantitativement 1'origine des comportements: on remar-
que que certaines transitions ont une probabilité égale ou supérieure a 0.20. Ce
sont: LA+®LT, LA-LB, LA®MA, LA-N, LA-repos, LT2MT, LT-R,
LT-F, LT—+N, LBE-R, MA—~LB, MA -T, MT—T, MT—F et N —repos. Ces
L5 transitions ont de fortes chances de différer significativement du hasard.

Avant de comparer la matrice des valeurs obtenues avec celle, théorique, des
transitions aléatoires, il faut vérifier si les exigences d'une telle analyse sont res-
pectées (voyez “Matériel et méthodes”). Un test X2 ne montre aucune différence
significative au sewila = 0.05 entre les probabilités conditionnelles prospectives
des transitions des deux moitiés, voire m&me, [a ol le test est applicable (séquen-

ces suffisamment longues), entre les probabilités des différents quarts des séquen-

ces d'activités. Ensuite, les distributions des probabilités conditionnelles des transi-
tions les plus communes des séquences d’activités de plus de 5 unités de compor-
tement ne sont pas, de fagon certaine, plurimodales. compte tenu de I'effectif étu-
dié (CAMMAERTS, 1987). Dés lors. nous admettrons que les séquences d’activités
sont homogeénes a la fois en elles et entre elles.

Puisque I'on recherche la causalité des comporiements, examinons les résultats
de Panalyse statistique en insistant sur le comportement qui favorise |*apparition
d’un autre.

La régurgitation (R) est typiquement précédée (P+0.00006) par ie léchage des
pigces buccales du Claviger (LB). 1l y a aussi des boucles LB2R, statistiquement
trés significatives (P<0.001). L'observation nous apprend qu'une régurgitation est
souvent suivie du léchage de I'endroit oi elle a eu lieu (CAMMAERTS, 1991).
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Fig. 3. Diagramme séquentiel des wansitions comportementales e I'ouvriere de Lasius Havus en inter-
action avec Claviger testaceus, €tabli & partic du tableau 3. Les chiffres associés a la largeur des
fleches indiquent les probabilités conditionnelles rétrospectives des transitions, multiplifes par 100.
Les probabilivs inférieures & 0.05 ne sont pas indiquées. Les tleches circulaires représentent les
transisions entre comporiements identdques. La probabili# d’occurrence (x109) de chague comporie-
ment est indiquée dans la parenthése qui lui est associée. LB: Kchage des pieces buccales; LT:
léchage des trichomes; LA: léchage des autres parties du corps du Claviger; MT: morsure des
trichomes; MA: morsure des autres pariies du corps; R: régurgitation; T: transport; F: Hexion du
gastre; N: toilette individuelle.

Dans les deux seuls cas ol la transition MA—R fut observée, la courte mor-
sure était immédiatement précédée de LB. La morsure n'exclut pas non plus
qu'un léchage simultané puisse avoir lien (CAMMAERTS, 1991).

1’absence de R aprés LA, MA ou MT est trés significative.

Le léchage des pieces buccales (LB) apparait le plus significativement aprés le
léchage de 1a surface générale du corps (LA) (P<0.00006), aprés MA
(P<0.0014), aprés R (P<0.001: voyez ci-dessus) et. dans une moindre mesure.
apres T (0.02<P<0.05). Il v a une boucle entre le léchage de la bouche (LB)
et la morsure de la surface générale du corps (MA) (P=0.005). Ces résultats
suggérent qu'au cours du léchage du corps du Claviger, 1’ouvriére est arrétée par
une sécrétion émise au niveau des pigces buccales du Coléoptére et que cefte sé-
crétion est aussi responsable de morsures, en sus de régurgitations.
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Du léchage des piéces buccales, l'ouvriere ne passe pas directement a LT et
MT (et vice-versa; P<0.00006), ce qu'explique aisément la distance séparant la
bouche et les trichomes du Claviger. Le passage au transport (T) est également
peu probable (0.01<P<0.02}).

La morsure des irichomes (MT) a typiquement lieu aprés le léchage des tricho-
mes (LT) (P<0.00006) qui, & son tour, a lieu aprés MT (P<0.00006). On ob-
tient ainsi des boucles LT#MT, représentant 9% des transitions.

MT apparait significativement moins aprés LA et LB (P<0.00006), aprés N
(P=0.001) et, dans une moindre mesure, aprés R (P=0.014) et T (P=0.07).

Le léchage des trichomes (LT) apparait typiquement, nous i’avons vu, aprés MT,
mais aussi apres F (0.01<P<0.05).

Par contre, LT apparait significativement moins aprés LB et MA (P<0.00006)
et, dans une moindre mesure, aprés R (P=0.005) et T (P=0.06).

La morsure des autres endrolis du corps du Claviger (MA) survient le plus signi-
ficativement (P<0.00006) aprés le léchage de ces parties (LA) gui, en retour, lui
succéde de fagon trés significative (P=0.0016), créant donc des boucles LARMA,
Rappelons que MA forme aussi des boucles avec LB.

MA apparait significativement moins aprés LT (P<0.00006) et MT (P=0.015),
visiblement parce que ces deux derniers comportements conduisent 'un & [’auire.

Le léchage des autres endroits du corps du Claviger (LA) provient, nous 1’avons
vu, de MA, mais aussi de N (0.0018<P<«0(.002).
LA apparait significativement moins aprés MT (P=0.0016).

Le transport (T) a lieu aprés la morsure de la surface générale du corps (MA)
(P<0.00006). A son tour, il conduit & MA, ce qui fait apparaitre des boucles
MART (P=0.006). 24% des transports proviennent aussi de la morsure des tri-
chomes (MT), mais cette transition est peu significative (P=0,047).

T apparait moins souvent aprés LA (0.00032<P<0.00046), LT (0.0006<P<
0.001) et LB {0.001<P<0.01).

La flexion du gasire (F) pourrait £tre déclenchée par la morsure des trichomes
(MT) (6 cas observés contre une valeur théorique de 2.99: P«0.001) ou par le
transport (T) (3 cas observés contre une valeur théorique de 0.67: P«0.001).

Par contre, MA et LA n’apparaissent pas pouvoir donner naissance & F (res-
pectivement P=0.090 et P=0.038).

Le repos apparait trés significativement aprés la toilette (N) (P«0.001) mais
moins fréquemment aprés LT et MT (P=0.084 et 0.062).

La toilette individuelie (N) apparait significativement aprés la régurgitation (R} et
le repos (tous deux 0.001<P<0.01).

La transition de MT vers N est moins fréquente que si elle était due au
hasard (0.0006<P<(.001),

Pour terminer, remarquons que les passages de LA & LT et vice-versa ont lieu
de fagon tout a fait aléatoire (P=0.64).
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Fig.“4. Diagramme séquentiel des transitions comportementales de |'ouvriere signiticativement plus
fréquentes que cues au hasard (enalyse des données du tableau 3). La largevr des fleches représen-
te la probabilitt de se tromper en rejetant I'hvpothése nulle, 4 savoir, la traasiion se faii au
hasard. Mémes abréviations que pour la figure 3,
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lfi‘g. 5. Diagramme séquentiel des transilions comportemeniates de "ouvriere significativement moins
fréquentes gue dues au hasard (analyse des données du tableau 3). La largeur des fléches représente
la probabilitt de se womper en rejetant I'hypothése nulle, a savoir, la iransition se fait au hasard.
Mémes abréviations que pour la figure 3.
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Les figures 4 et 5 résument l'analyse statistique des transitions comporiemen-
tales de Uouvriere, pour la séric d’observations a. La figure 4 illustre les transi-
tions dans lesquelles le premier comportement augmente significativement (au sewil
o= 0.05) la probabilité d'apparition du second comportement. La figure 5 concer-
ne les 21 transitions ol le premier comportement diminue significativement la
probabilité d’apparition du comportement suivant.

»

Il reste & vérifier la validité de certains des liens statistiques gue nous venons
de mettre en évidence, lorsque le diagramme des probabilités des causes (Fig. 3)
suggére une autre interprétation ou lorsque certaines transitions sont rares:

a) régurgitation sur les trichomes

Le diagramme des probabilités des causes de notre échantillon a (Fig. 3) mon-
tre que la régurgitation provient du Iéchage des pigces buccales et des trichomes,
respectivement dans 75 et 23% des cas. Cependant, I'analyse statistique ne recon-
nait pas la transition LT—R comme significative.

Tableau 4. Données relalives aux régurgitations el aux morsures ayani le Claviger testaceus comime
cible. Observations de la série a (détaillées dans le tableau 3) et observations supplémentaires
(séries D1, D2, H e [). RB: régurgitations sur les pidces buccales; RT; régurgitations sur les
trichomes; MT: morsures des trichomes; MA: morsures des autres parties du corps.

Série Nombre Durée Nombre Rapport Nombre
d'obser- de des de régurgitations entre les nombres de de morsures
vations ||Claviger|observa- chsarvées comportements observés par heure

abservés|tions (h}|au total|par heure RB/RT|RB/LB[RT/LT|MT/MA| {MT+MA)/h

54/ 54/ 19/ 414/

a 19 148 400 415
1z 5.7 83 14.5 =3.37{=0.44{=0.05(=1.00 145.2
192/
n B75
! 5 52 1667 2.1 |[=0.91
270/ |270F |216/
D. 218 771| 1350
? 27 25 486 19.4 =1,25|=0.3 |=D.16
14/ 14/ 17/ 155/
H 17 69 98 158 156.5
2 =0,82|=0.2 |=D.18[=0.98
180/
1 186 122.0
3 =0.97
L ou
moyenne 1076712847 |233/ |[335/
des Té- 1108 840 | 1446 334 135.4
sultats =0.97{=0.3 |=0.16(=0.97
D al

1
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L’examen d’autres séries d'observations (Tab. 4, séries D, &2 H montre que
sur 2184 régurgitations, 49% (1076) ont eu lieu sur les pidces buccales et 51%
(1108) sur les trichomes. Il parait donc évident que le léchage des frichomes,
comme celul des pitces buccales, entraine la régurgitation.

Comparés aux Claviger des séries D a H, les Claviger de la série o ont donc
regu 3 fois moins de régurgitations sur les trichomes que sur les pidces buccales.
Cette dissimilitude provient du rapport du nombre de régurgitations au nombre de
léchages. Ce rapport R/L ou iaux de régurgitarions n’est, du reste, pas le méme
pour les régurgitations sur les pices buccales et les trichomes. Pour la régurgita-
tion sur les pitces buccales, il est plus élevé dans la série a que dans les autres
séries d’observations, bien qu’il soit du méme ordre de grandeur. Par contre,
pour la régurgitation sur les trichomes il est 3 fois moindre. Des différences
aussi importantes dans la réponse de I'ouvriere ne semblent s'observer que pour
la régurgitation. A ftitre de comparaison. le rapport numérique MA/MT et le
nombre de morsures par heure d’interactions sont les mémes pour la série a el
pour deux des séries d’observations supplémentaires (Tab. 4). La variabilité du
taux de régurgitations sur les trichomes expliquerait que la transition LT —R n’ait
pas &é trouvée significative dans 1’échantillon a.

Une étude expérimentale des facteurs déclenchant la régurgitation parajtra pro-
chainement. Elle nous permettra de vérifier la signification du léchage des tricho-
mes.

b) flexion du gasire

L’analyse des transitions suggére que MT et T sont les déclencheurs de la
flexion du gastre. Le diagramme des probabilités des causes (Fig. 3) montre que
F provient le plus souvent de LT (pour 37% des transitions qui aboutissent F)
et MT (32%), et dans une moindre mesure, de T (16%). Le petit nombre de
flexions observé incite & recourir & des observations supplémentaires,

Une série indépendante d’observations portant sur 5 Claviger et 63 heures, dans
des conditions d’alimentation normales du nid, nous a donné 177 flexions (soit
2.81 flexions par heure) dont 94% oot eu lieu aprés morsure et 6% seulement
aprés léchage. D'autre part, nous savons que 92% des flexions se font préféren-
ticllement sur les trichomes (CAMMAERTS, 1991).

Nous pouvons donc conclure que c’est bien la morsure des trichomes du Clavi-
ger et non leur léchage ou le transport qui conduit de fagon privilégiée 2 la fle-
xion du gastre de 'ouvriére. 1l est probable que les quelques transports observés
ici avant la flexion ajent € réduits 4 leur posture préparatoire (cf. CAMMAERTS,
1991} ou termin€s par une morsure trop bréve que pour étre discernée.

c) loilette

La toilette individuelle de l'ouvriére suit significativement fa régurgitation et le
repos. mais d’autres comportements peuvent y conduire. Cependant, seules (rois
sortes de transitions ont ét€ observées avec une probabilité conditionnelle prospec-
tive supérieure a 0.06 (R—+N: 0.13; F=N: 0.11; repos—N: 0.29). 1l est donc
plausible que la tramsition F-N soit significative, mais que le petit nombre de
flexions observé n'ait pas permis de révéler ce lien.
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9 des 10 toilettes individuelles réalisées par des ouvriéres venant de régurgiter
ont débuté par I'étrillage des piéces buccales. Les 2 toilettes qui ont suivi une
flexion du gastre ont débuté par Dextrémité abdominale. De nombreuses autres
observations vérifient ce schéma. La toilette est donc une activité qui paraft fonc-
tionnelle dans les contextes de la régurgitation et de la flexion du gastre.

3.3 Influence de la durée des comportements

Non seulement I’existence d’un comportement, mais aussi sa durée, pourrait in-
fluencer [’apparition du comportement suivant.

En I'absence d’une méthode pratique permettant d'analyser 'effet de la durée
des comportements, nous n'avons pas cherché a étudier cet effet pour I'ensemble
des interactions étudiées. Nous nous sommes limité & Danalyse de |'importance de
la durée du léchage buccal (LB), unité comportementale dont nous étudierons
souvent les conséquences.

Tableau 5. Influence de la durée de ¥chage des pieces buccales du Claviger (LB) sur la fréquence
d'apparition du comportement qui lui succkde: Echage de le suiface générale du corps (LA),
morsure de la surface générale du corps (MA) el régurgilation (R).

Fréquence absolue du
} comportement qui sult LB:
Durée de LB (sec)
LA MA R
0.5 & 2 8 9 15
2 3 i0 9
4 gt 5 3 5 i2
6 et 7 7 5 g
9 et plus 10 10 18
I 34 40 ¥4
Moyenne (et extré- B.87 6.63 5.04
mes) de la durée (1-47)  (1-26) (0.5-20)
de LB, en sec
L 1L
Comparaison de la X?=1.91;df=4 X?=2.24;df=4
distribution de la 0.70<P<0.B0 0.50<P<0.70
fréquence absolue L |
du comportement X3=2.52;df=4
qui suit LB 0.50<P<0.70

Influence de la durde du [échage des pitces buccales sur !'apparition des comporie-
menls suivanis

Le tableau 5 montre que, dans notre échantillonage, la durée de LB n’est pas
significativement différente avant LA, MA ou R (les seuls comportements qui le
suivent en quantit¢ suffisante que pour se préter & une analyse statistique).

Influence de la durée du léchage des piéces buccales sur la durée de la régurgila-
tion

La durée du léchage doit logiquement &tre proportionnelle 3 la quantité de
sécrétions ingérées par L'ouvrigre lors de ce léchage. De méme, on s’atiend a ce
que la durée de la régurgitation refléte le volume du régurgitat, donc I'importance
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quantitative de ce comportement. On recherchera donc s’il y a une relation entre
la durée des léchages LB précédant la régurgitation R et la durée de celle-ci.

On constate cependant qu’il n'y a pas de corrélation significative (v, de Spear-
man= -0.17; test t bilatéral: t=1.33; 0.10<P<0.20) entre la durée des léchages
buccaux des 77 ouvrigres observées (série @) et la durée des régurgitations qui
suivent (Fig. 6).
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Fig. 6. Relaton entre la durée du léchage buccal (LB) et la durée de la régurgitation (R) consé-
quente.

Il peut paraitre inopportun de rassembler dans une telle analyse les diverses
ouvritres qui ont régurgité aw Claviger, En effet, certaines ouvridres peuvent
n'avoir que peu de liquide dans le jabot ou étre peu motivées et, par conséquen-
ce, nécéssiter de trés longs léchages avant de régurgiter peu, au contraire d’autres
individus. Nous avens donc awssi recherché la corrélation entre ces deux compor-
tements dans chacune des séquences dactiviés suffisamment longues de diverses
ouvrieres. Encore une fois, les 8 corrélations trouvées (avec un total de 47 ré-
gurgitations) ne sont pas significatives (test t).

On est alors en droit de se demander s5°il a'y a pas chez l'ouvriére un seuil i
partir duquel la régurgitation se déclenche. La durée du léchage buccal efficace
serait, par exemple, la somme d’une partie ou de tous les léchages buccaux qui
n‘ont pas conduit & une régurgitation et qui la précedent. Huit séquences d’activi-
tés ont pu donner liew & une mesure de la corrélation entre la durée totale des
léchages de la bouche avant la régurgitation et la durée de celleci. A nouveau,
les coefficients trouvés ne sont pas significatifs,

Une étude du rendement des léchages conduisant 4 la régurgitation ne demande
donc pas de tenir compte de la durée des régurgitations ni de celle des léchages
qui les précedent.
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Par contre, la constatation suivante importe (Tab. 4). Dans la série d’observa-
tions a, le rapport entre le nombre de régurgitations sur les pidces buccales et le
nombre de léchages buccaux est de 64/148, soit en moyenne 0.44, avec des
valeurs extrémes allant de 0.38 a 0.60 selon les séquences d’activités. D’antres
observations, indépendantes, ont donné des valeurs moyennes de (.20 et 0.35.
Pour les trichomes, les valeurs moyennes vont de (.05 i 0.18. Bien que le rap-
port du nombre de régurgitations au nombre de léchages varie avec la région dy
corps du Claviger léchée et selon d’autres facteurs, c’est une mesure relativement
stabie pour une situation donnée. pour autant qu’elle se rapporte & un nombre de
régurgitations suffisant (par ex., relevé en une heure). Cet indice R/L, /e iaux de
régurgiiajions, sera utilisé dans la suite de nos études pour caractériser Iefficacité
des léchages conduisant & la régurgitation.

3.4 Influence réciproque des intervalles et des comporiements qu’ils séparent

Est-il possible de déterminer I'influence de 1'intervalle de temps séparant deux

unités comportementales successives sur Vapparition de la seconde unité de cetie
transition?

On peut étudier, pour chagque transition, I'influence de Pintervalle entre les
comportements en &tablissant la distribution des durées des intervalles (y comptris
les valeurs nulles} séparant ces comportements (Intervallogramme). Ceci nécessite
cependant un nombre de transitions bien sup€rieur 4 celui observé. L’effectif
réduit de la matrice des fransitions ne permet pas non plus de calculer le degré
de signification statistique des transitions avec un intervalle de temps nul ou non
nul. Nous utiliserons donc principalement deux autres analyses.

Une premiére analyse examine la durée de tous les passages entre comporte-
ments, quels gque soient ces derniers. Si les durées qui séparent des événements
se distribuent selon une exponentielle décroissante, le moment de I'apparition d'un
¢vénement est indépendant du moment de cessation de I'événement précédent
(NELSON, 1964; Cox & LEWwIS, 1966). En coordonnées semi-logarithmiques, une
telle distribution prend I'aspect d'une droite, La figure 7 montre qu'a partir de 6

secondes environ, I'apparition d’une unité comportementale est, en moyenne, indé-
pendante de I'unité précédente.

Une seconde analyse compare les fréquences des comportements lorsque les
transitions sont a intervalles de durée nulle (t=0) ou non nulle (>0) (Tab, 6).

Selon les comportements, la proportion d’apparitions immédiates varie de 62%
(transitions aboutissant &4 LA) & 100% (transitions aboutissant & R et F) (Tab. 6,
deuxiéme colonne des pourcentages, la quatriéme colonne en étant complémentai-
re). Cette proportion est significativement plus grande que celle des apparitions
précédées d'un délai (tests binomiaux: P<0.001, sauf pour le repos, ol P=0.05).

L'effet d'un intervalle de temps pourrait &re de modifier la probabilité d’appa-
rition du comportement qui le suit. Cette modification peut se déceler en compa-
rant les fréquences des transitions qui débutent et qui se terminent par un com-
portement donné quand il y a un délai (t>0) aux fréquences des mémes transi-
tions quand il n'y a pas de délai (t=0). L’analyse statistique (Tests X? two-
samples: Tab. 6) montre que certains comportements apparaisent toujours (c'est le
cas de R et F) ou souvent (c'est le cas de MT et T) immédiatement aprés le
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comportement précédent. L apparition non diffé‘rée d’un comp.ortcmcnt' pourrait
s'expliquer si c¢e comportement constitue une reponse «automatique», réflexe, au
stimulus issu du comportement précédent. L'apparition d’autres‘ c'omportcments: _est,
au contraire, favorisée par I'existence d’un délai. Si I"on §e.11m1te aux transitions
qui sont significativement plus nombreuses que si c-lles étaient dues au hasard:
I'examen direct de la sous-matrice des iransitions a intervalles nuls‘ f‘:t dc. celle a
intervalies non nuls (CAMMAERTS, 1987) montr‘c que_ lorsqu'un délai existe, nLB
apparait avec une fréquence anormalement élcvet.e.apres MA’, R et 'I,‘, de méme
pour LA aprés MA et pour N aprés R. L’aPpantlon plus fréquente d un_compor-
tement aprés un délai pourrait s’expliqu.?r 5’il y a absence de tendance a accom-
plir un autre comportement, davantage réflexe.
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Fig. 7. Distribmion cumulative et semi-logarithmique de la durée (1) des imervalles séparant les
comporiements suceessifs.

Tablean 6. Fréquences des transitions débutant ou se terminant par un comportement Cllolnne .daflsl la
sous-matrice des transitions & intervalles de durée nulle ’(l.=0) et dans (z:elle des tulmsmgt;)s. aﬂl'en-firf-
valies de durfe non nulle (£>0) (observations de la srie a). Test X* (wo-samples. ; effectif.
Mémes abréviations que pour le tableau 3.

Transitjons avec Intervalles

& G lon
de durée nulle de durée non nulle Evaluat
Cm;ﬁogggﬂinc (t=0) et {t>C}) et statistique
fin des différences
o erd]e débutant |term1nant débutant |termlnant e:giz :%1:::‘112::
le comportement précisé -1
transition b I:ar c p% o e b .
4 P<0.001
B 124 B6 92 19 20 14 48 3
iT 320 :L:] 295 84 435 12 57 1€ O.ll:.‘gsl’ggizo
LA 268 k] 201 62 53 17 123 38 2<1.7<(I o5
MT 222 78 228 84 64 22 42 16 Q.0 P<0.20
M2 178 65 194 72 94 3; ’7; Zg 0.11;2; aui
R a9 51 83 |100 a7 -
T ag 51 69 51 36 43 ; g P<0.001
1 17 |100 3 I _—_
; -}g g[l 64 78 19 a0 g | 22 0.30<P<0.50
repos 9 60 13 72 6 a0 5 28 —
T 1256 1256 vy 3717
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Demandons-nous aussi s’il y a un lien entre la pature d’un comportement et
"existence et la durée du délai qui le sépare du comportement suivant., Examinons
les pourcentages de transitions avec un intervalle de durée nom nufle (t>0) et
commencant par un comportement donné (Tab. 6, troisitme colonne des pourcen-
tages, la premitre colonne en étant complémentaire). Les léchages, qui, statisti-
quement parlant, sont des comportements qui en induisent d’autres, sont le moins
souvent suivis d’un délai (ex.: 12% des transitions LT ..)), tandis que la régur-
gitation et le transport sont le plus souvent suivis d’un délai avant le comporte-
ment suivant (49% des transitions R .., et T— . .}). L’examen du protocole d’ob-
servation montre que la durée de ces délais n'excéde que rarement 5 secondes
{dans moins de 20% des cas), sauf pour la régurgitation (R), ol 62% des délais
qui la suivent ont une durée comprise entre 5 et [0 secondes. La régurgitation
est donc souvent suivie d'une assez longue période d’inactivité relative dont la
durée, si elle dépasse 5 secondes, a de fortes chances de rendre le comportement

qui suit, indépendant (voyez ci-dessus, I’analyse de la distribution de la durée des
intervalles).

3.5 Comportement d’ouvrieres interagissant peu ou longtemps avec un
Claviger

Les séquences d'activités de la série d’observations a sont longues de 2 & 190

unités de comportement (moyenne: 26.6) et durent de 20 4 1845 sec (moyenne:
267.1).

Ces nombres et ces durées se distribvent selon une courbe en "i". Les sé-
quences de moins de 15 unités ou de moins de 250 secondes sont les plus fré-
guentes (65% et 75% des séquences). La seule différence entre les séquences
longues et courtes réside dans le fait que le repos n’apparait qu'av-dela de 15
comportements ou de 250 secondes (CAMMAERTS, 1987}

3.6 Reépétition des morsures

Il est un comportement étonnant qui requiert une explication. C'est la répétition
ininterrompue de morsures du Claviger par les Fourmis. Ces morsures sont i peu
prés toutes bréves (leur moyenne est de 1.4 sec: CAMMAERTS, 1991).

La méthode que nous avons utilisée pour analyser une matrice de transitions
n'est pas applicable aux transitions emtre comportements identiques (voyez "Maté-
riel et méthodes”). Nous étudierons la maniére dont les morsures se succeédent
les unes aux autres en nous référant a des distributions théoriques,

Tout d’abord, les intervalles qui séparent les morsures successives nous infor-
ment sur I'interdépendance de ces morsures. Lorsque les intervalles qui séparent
des événements se distribuent exponentiellement ¢u selon une Poisson (INELSON,
1964, Cox & LEwis, 1966), le moment d’apparition d’un événement est indépen-
dant du moment ob U'événement précédent s’est terminé: Dexistence d’un événe-
ment ne doit rien & celle du précédent. On constate que les intervalles de temps
qui séparent deux morsures successives (MA-MA ou MT-MT) ne se distribuent
ni exponentiellement (CAMMAERTS, 1987), ni selon une Poisson.

Ensuite, la distribution des nombres de morsures répétées nous apporte d’autres
renseignements.

P

a

e
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Tableay 7. Diswribution de la fréquence des répétitions de morsures. MT: morsures des trichomes;
MA: morsures des autres parties du corps; fLo.: fréquence observée; p.g.c.: progression péométri-
que calculée.

Nombre de REPETITIONS DE:
morsures
se succé- MT MA
Lﬁdant f.c. pP.g.c. f.o, p.g.c.
2 44 44,00 99 95.00
3 21 22.44 11 39.60
4 7 11.44 8 15.84
5 2 5.84 2 6.34
6 3 Z.98 1 2.53
7 0 0.00 1 1.01
test X32 X¥=4.33;df=4 X*=28.18;di=4
0.30<P<0.50 P<pD.001

Le tableau 7 montre que les nombres de morsures répétées des trichomes
(MT) se distribuent selon une progression géométrique {(gqu’il y ait ou non un
délai entre les morsures: CAMMAERTS, 1987). Les nombres de morsures de [a
surface générale du corps (MA) ne se distribuent pas de la sorte.

Envisageons d’abord le cas des suites dont les nombres de morsures sujvent

une progression géométrique. Deux hypothéses pourraient expliquer une telle dis-
tribution.

Tout d’abord, les morsures pourraient se regrouper en une chaine, en réponse
a un facteur commun (par exemple, un stimulus chimique), sans qu'une morsure
ne dépende d'une autre. La distribution des nombres de morsures répétées sui-
vrait alors une exponenticlle décroissante, ce qui se traduit par une progression
géométrigue décroissante. L’examen des intervalles de temps entre les morsures
(vovez ci-dessus) montre que cette hypothése de l'apparition aléatoire des morsures
ne peut étre retenue.

L’hypothese alternative est celle d’une chaine de Markov d’ordre 1: I'occurren-
ce d’une morsure ne dépend que de celle qui la précéde. Dans une telle chaine,
la probabilité de mordre en i*™ position ne dépend que de la probabilité de
mordre en {i-1y®" position. Le nombre de morsures chservées en i®™° position,
dans I'ensemble des suites, ne dépend alors que du nombre de morsures obser-
vées en (i-1)®™¢ position. De méme, le nombre de suites & i morsures ne dépend
que du nombre de suites & i-1 morsures. Le nombre a de suites & i (2<i<m)
morsures serait donc:

am = Km(am-l)’
4 K@ s
a; = Kja,.

Supposons que la maniére dont chaque morsure dépend de la précédente soit la
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méme pour toutes les morsures:

Kn=- =K = .. = K; = K.
Dés lors: a; = Ka,,
= 2
a, = Ka; = K-a,,
8 = Ka, = Ki‘zaz.

On obtient une progression géoméirique, dont la raison vaut:

K = "/a /ay).

a, est la valeur du premier terme de la progression, a,, la valeur du dernier
ferme et m-! le nombre total de termes.

La distribution géoméirique des nombres de morsures répétées des trichomes
traduit done le fait que la probabilité d'effectuer une de ces morsures (en une
position donnée dans une suite} ne dépend que de Ia probabilité d’effectuer la
morsure précédente.

Pour l'ensemble des suites de morsures des trichomes, la fréquence des nom-
bres de morsures répétées ne dépend donc que de la vitesse d'extinction du phé-
nomene de répétition. Cette vitesse est 1/K, I'inverse de la raison de la progres-
sion géométrique,

Il parait logique d’admettre que le temps passé a répéter des morsures toutes
identiques est fonction de la tension agressive de 1'ouvriére, pour autant gue 'in-
tensité du stimulus déclencheur soit constante (dans le cas des morsures du Clavi-
ger, rien ne permet de supposer le contraire). L’ouvriére n'exprime soh agressivi-
€ que par une morsure i la suite d'une autre, ce qui la conduirait & réaliser
un¢ succession de morsures dont la longueur serait fonction de la tension agressi-
ve et ce, jusqu’d I’épuisement de cette tension.

La motivation d’un comportement répété pourrait donc &tre estimée par la fré-
quence de ce comportement et, lorsque les suites de répétitions sont distribuées

selon une progression géométrique décroissante, par la raison (O<K<1) de cette
progression,

Les morsures de la surface générale du corps (MA) du Claviger se répétent
aussi, mais les nombres de morsures répétées ne suivent pas une progression
géométrique. L'accomplissement d’une MA, au cours de répétitions, ne dépend
donc pas que de 'accomplissement de la morsure précédente. Le tableau 7 mon-
tre que les suites observées de morsures sont plus courtes que celles prévues par
la progression géométrique théorique. La tendance & mordre la surface générale
du corps du Claviger parait donc subir une influence inhibitrice.

B. Comportement des ouvriéres nourrices

Nous avons aussi observé le comportement de 31 ouvrieres nourrices
rencoatrant  les  Claviger utilisés pour établir la  matrice des transitions
comportementales des ouvriéres d’dge moven. Ces nourrices sont de jeunes Four-
mis reconnaissables i leur tégument clair et qui se reposent souvent auprés des
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tas de jeunes larves ou parmi ces dernigres, qu’'elles nourrissent de temps a E‘l}lt[‘e
par trophallaxie. En fait, leur activité semble se limiter a recevoir, d’ouvrieres
plus dgées et actives, de la nourriture régurgitée et & nourrir de jeunes larves,

Le nombre de comportements par séquence d’activités varie de 2 a4 42 (moyen-
ne: 13.5) et la durée de ces séquences varic de 2 & 777 sec (n'{eycnnc: 110.5).
Ces nombres sont deux fois moindres que ceux des ouvncr::.s" d’dge moven. ]La
répartition des séquences d’activités suit un histogramme’ en "i". comme pour les
ouvritres d*dge moyen (CAMMAERTS, 1987), mais les séquences ne dépassent pas
mille secondes.

L effectif total n’étant que de 388 transitions, il n'est pas intéressant. de compa-
rer les transitions de la matrice des nourrices avec celle:c, de Ia mgtnf;e des ou-
vrieres d’fge moyen. On notera simplement que l’es .'frequ?nccs”d'cmstence des
comportements ne different pas entre les de\'sx catégories d ouvricres, sauf pour
deux comportements: les nourrices ne régurgitent pas au Claviger et se nettone:;f
moins (N est d'ailleurs une conséquence de R: Fig. 4) (Tab. 1; test X2
P<0.601).

18% des transitions observées concernent la répétition de comportements idffl}ﬂ-
ques. Cette proportion est semblable & celle obscr\"ée pour les’ ouvrieres d’age
moyen (17%). Cependant, les nourrices de notre echantl‘llon\ répétent davanla}gc
leurs morsures de la surface générale du corps du Coléoptére (MA) et moins
leurs meorsures des trichomes (MT) (respectivement 55% et 19% des transitions
entre morsures identiques pour les nourrices, contre 38% et 35% pour les ou-
vritres d’Age moyen; X% 0.001<P<0.01). Cette différence est la seule pour les
transitions homogénes et elle disparait lorsqu’on somme les deux types de morsu-

res (MA+MT) (CAMMAERTS, 1987).
C. Comportement des ouvriéres trés jeunes mais non nourrices

Certaines jeunes ouvriéres, reconnaissables i feurs téguments tres piles, ne font
apparemment pas office de nourrices et se promznent parmi les autres congeéneres
du nid.

L’observation (non quantifiée) montre que ces ouvriéres se comportel?t envers le
Claviger de la méme fagon que des ouvridres plus Agées. y compris pour les
régurgitations qu’elles lui procurent sans difficulte.

D. Comportement des ouvrieres trés figées

Ces ouvriéres, reconnaissables A leurs téguments trés foncés, exercent l;\ur acti-
vité surtout 4 la périphérie et au-dehors du nid habité, Ce sont les ouvrieres les

plus turbulentes.

L observation (non quantifiée) montre que ces ouvriéres mordent et transportent
bien davantage les Claviger au-dehors du nid que les aufres ouvrieres.
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Conclusions et interprétations

Dans une soci€té de Lasius flavus maintenue dans un nid artificiel, une ouvrié-
re d’ige moyen en coptact avec le Coloptdre myrmécophile Claviger tesiaceus,
accupe en moyenne 62% de son temps a interagir avec lui. Le reste du temps
passé au voisinage du Claviger, elle fait sa toilette individuelle, se repose ou ne
fait rien de précis.

Les léchages et les morsures sont les comportements les plus fréquents et. avec
les régurgitations, ceux qui occupent le plus longtemps !'ouvriére,

La majeure partie du temps passé & lécher le Claviger est consacrée aux pitces
buccales et aux trichomes, malgré le nombre restreint d’unités glandulaires tégu-
mentaires isolées présentes a4 ces endroits. Ceci montre que les sécrétions des
volumineuses glandes labrales (débouchant a la surface des pigces buccales) et de
Wasmann (débouchant dans la région des trichomes) entrainent le léchage. Par
contre, la cuvette tergale n’est presque pas léchée, malgré que les sécrétions des
volumineuseuses glandes médiotergales s’y déversent. Au cours de la période du-
rant laquelle nous avons observé le Claviger, ia sécrétion de ces glandes n'a pas
eu d’influence visible sur le comportement des ouvriéres.

Une comparaison de la quantit¢ de morsures réalisées par 'ouvridre au niveau
de diverses régions du corps du Claviger avec la quantité d'unités glandulaires
tégumentaires isolées présentes & ces endroits suggére que les sécrétions des glan-
des labrales et de Wasmann stimulent le comportement de morsure de 1'ouvritre.

Le systtme glandulaire tégumentaire dispersé parait &tre responsable des lécha-
ges et des morsures observés & la surface non spécialisée du corps du Claviger.

La durée du léchage des différentes régions de la surface non spécialisée du
Claviger est significativement corrélée au nombre d’unités glandulaires isolées de
type B qui y débouchent. Cette corrélation est supéricure a celle observée pour
les unités glandulaires de type A, qui sont d'ailteurs en nombre moins élevé que
les unités de type B (66% du nombre de types B). Sans que l'on ne puisse ex-
clure une participation des glandes de type A, c’est donc probablement la séeré-
tion des unités plandulaires isolées de type B qui agirait sur les ouvridres comme
un stimulant du léchage. Ce léchage de la surface générale du corps assure le
nettovage des téguments du Claviger (CAMMAERTS, 1991).

Dans I'hypothése o les unités glandulaires isolées de type B sont responsables
du léchage, les unités isolées de type A pourraient I'étre des morsures de la sur-
face générale du Claviger.

La comparaison des fréquences des compertements qui débutent et terminent les
séquences d'activités de 'ouvriere montre que le Jéchage des pidces buccales et
des trichomes du Claviger a nécessairement des conséquences comportementales,
Ceci confirme I'importance des sécrétions des glandes labrales et de Wasmann. La
régurgitation, la flexion du gastre, la toilette individuelle et le repos sont les sui-
tes nécessaires d’autrés comportements.

L'étude de la signification statistique de la succession des comportements de
'ouvricre en interaction avec le Claviger suggbre quelle est la causalité immédiate
de ces comportements. Il n’y a pas de chaine de comportements unique et privi-
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légiée: les comportements se succédent tous de facon probabiliste,

Le léchage des piéces buccales succeéde significativement au léchage de la surface
générale du corps. Ceci pourrait s’expliquer par un effet arrétant des sécrétions
des glandes labrales. La probabilité de lécher les pigces buccales du Claviger est
théoriquement accrue par l'existence d’une forte densité d’unités glandulaires iso-
lées de type B au niveau de la téte et des aniennes (voyez CAMMAERTS, 1974).

Le passage du léchage de la surface générale du corps du Claviger au {échage
des trichomes se fait de maniére aléatoire.

Les différents types de léchages étani suivis de fagon significative de morsures,
on peut en déduire qu'il ¥ a, & la surface des téguments du Claviger, des sub-
stances induisant une certaine agressivité chez Pouvriére. Les substances présentes
4 la surface non spécialisée du corps du Claviger pourraient provenir des unités
glandulaires isolées de type A car les unitds isolées de type B paraissent induire
le léchage (voyez ci-dessus). Au niveau des pitces buccales et des trichomes, ce
sont les sécrétions des glandes labrales et de Wasmann qui paraissent stimuler
I'agressivité. Ces deux sortes de glanges multiples sont d’ailleurs cytologiquement
semblables (CAMMAERTS, 1974). En ce qui concerne les trichomes, il n’est pas
exclu que leur constitution (texture, composition des scies) elle-m€me puisse con-
tribuer au comportement agressif de 1'ouvriere,

Le transport suit significativement les morsures. et fla flexion du gastre, la mor-
sure des trichomes.

La régurgitation est le comportement le plus spécifique dans son origine; elle ne
survient qu’d la suite du léchage des piéces buccales et des ftrichomes, endroits
ou débouchent les glandes labrales et de Wasmann (glandes dont l'aspect cytologi-
que est, rappelons-le, identique).

Enfin, deux autres comportements, la toilette individuelie et le repos, sans étre
des interactions ave¢ le Claviger, entrent dans ce contexte. La fréquence de ['acti-
vité de Ioiletie est significativement augmentée aprés la régurgitation ou la flexion
du gastre. Cette toilette est une activité fonctionnelle car elle commence par les
régions du corps de Pouvriére concernées par le comportement précédent. La
fréquence de la toilette est aussi augmentée aprés le repos. Le repos apparait si-
gnificativement aprés la toilette individuelie.

On notera l'existence de boucles entre comportements. Les boucles entre le
léchage des pitces buccales et la régurgitation peuvent s'expliquer par le fait
qu'aprés avoir régurgité, l'ouvriere léche minutieusement la partic du corps du
Claviger sur laquelle elle a effectué ce comportement (CAMMAERTS, 1991). Par
contre, le retour au léchage des trichomes aprés la régurgitation est significative-
ment rare, peut-ére parce que le Claviger ne cherche pas & maintenir le contact
de ses trichomes avec le labium de V'ouvriere. Les boucles entre Iéchage et ré-
gurgitation ne pourraient donc exister qu'avec la participation active du Coléoptére.

L’étude de la succession des interactions met également en évidence des transi-
tions significativement moins fréquentes que si efles étaient dues au hasard (Fig.
5). Nous venons de discuter du passage de la régurgitation sur les trichomes au
léchage de ceux-ci. D’aufres transitions sont impossibles étant donné la distance
qui sépare les lieux d’action (par exemple, la bouche et les trichomes) ou parce
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que certains comportements (la régurgitation et la flexion) ne peuvent apparaitre
gu’a la suite de certains autres.

La durée du léchage des picces buccales n’a pas d’influence sur 1’apparition,
ensuite, du léchage de la surface générale du corps, de la morsure de la surface
générale du corps ou de la régurgitation. Il n'y a pas non plus de corrélation
significative entre la durée du léchage de la bouche et celle des régurgitations
subséquentes. La régurgitation semble Etre une réponse de type "tout ou rien” et
dépendre non seulement de l'ingestion d’une quantité minimum de sécrétions du
Claviger mais aussi de confingences inconnues, propres a ['état physiologique de
I'ouvriére.

It est donc inutile de tenir compte de la durée du léchage des pidces buccales
du Claviger et de la durée des régurgitations de I'ouvrigre lors d’une étude quan-
titative éventuelle du réle des léchages dans de déclenchement des régurgitations.
Ceci doit aussi valoir pour la régurgitation sur les trichomes. Par contre, le rap-
port entre les nombres de régurgitations et de léchages (rapport R/L, appelé taux
de régurgitations) effectués durant une période de temps assez longue (par ex. une
heure) est suffisamment stable pour permettre de mesurer l'efficacité du iéchage
comme déterminant de la régurgitation qui suit.

La durée totale d'une séquence d'activités de ['ouvriére en interaction avec le
Claviger ne modifie pas le déroulement de celle-ci, si ce n’est que 1'ouvriére
n’entre éventuellement en repos qu’aprés avoir accompli une séquence d’au moins
I5 comportements ou totalisant au moins 250 secondes. Le repos est aussi. de
beaucoup, le comportement le pius long, donc celui pour lequel la probabilité de
séparer des comportements indépendants est la plus élevée. C’est aussi le compor-
tement de Uouvriere le plus éloigné du contexte des interactions avec le Coléopté-
re. On peut donc considérer que lorsque le repos survient au cours des interac-
tions de I'ouvriere avec le myrmécophile, il achéve la séquence comportementale.

A partir d’'une durée moyenne de 6 secondes, !'intervalle rend indépendants les
comportements qu’il sépare.

I y a un lien entre la nature des comportements et l'intervalle de temps qui
les sépare. Certains comportements apparaissent toujours (la régurgitation et ia
flexion) ou presque toujours (la morsure des trichomes et le transport) immédiate-
ment aprés le comportement précédent. Au contraire, d’autres comportements (le
léchage de la surface générale du corps, le léchage de la bouche et la toilette
individuelle), s'ils surviennent & la suite de comportements particuliers, ont une
probabilit¢ d’occurrence plus élevée lorsqu’ils apparaissent avec un délai. Nous
pourrions interpréter ces différences en supposant qu'un comportement est d’autant
plus immédiat qu'il constitue une réponse automatique ou réflexe au stimulus ré-
sultant du comportement précédent. L’apparition plus fréquente d'un comportement
aprés un délai pourrait étre due 3 I'absence de tendance 3 accomplir une telle
réponse automatique (ce serait le cas pour la toilette individuelle aprés la régurgi-
tation). D’autre part, I'existence de l'intervalle ainsi que sa durée dépendent du
comportement qui le précede: la régurgitation est souvent suivie d'une assez fon-
gue période d’inactivité relative.

L’absence de délai dans [’apparition d’un comportement traduirait donc le fait
que ce dernier est une réponse réflexe (ex.: la régurgitation, la flexion du gastre)
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au déclencheur que constitue le comportement précédent {ex.; le léchage des pie-
ces buccales, la morsure des trichomes).

les morsures ont tendance a se répéter de fagon ininterrompue. L’examen de
la distribution de la durée des intervalles de temps entre les morsures montre que
chaque morsure dépend de la précédente.

On constate que la distribution des morsures répétées des trichomes suit une
progression géoméirique décroissante, qui tradvit le fait que, dans une chaine de
ces morsures, [a probabilité d’effectuer une des morsures & un moment donné ne
dépend que de la probabilité d’effectuer la morsure précédente.

Nous suggérons l'explication éthologique suivante aux successions de morsures:
I'ouvriére ne libérerait pas en une fois toute sa tension agressive mais I’exprime-
rait au moyen d’une morsure & la suite d'une autre, jusqu’a Vépuisement de cette
tension.

Cette explication est valable, en termes de motivation, pour tout comportement
répété. La motivation est une variable indicative de I'état interne de l'animal, qui
ne peut se mesurer qu'indirectement, par une réponse comportementale
(MANNING, 1972). 1l semble logique d'admettre que le nombre de répétitions
d'un comportement dont la forme et intensité ne varient pas, est fonction de la
motivation spécifique de ce comportement, pour autant que l'intensité du stimulus
déclencheur soit constante. Dans le cas particulier d’un ensemble de suites distri-
buées géométriquement et ol les comportements eux-mémes ne se succédent pas
de fagon indépendante, la vitesse de décroissance des nombres de comporfements
répétés serait une fonction inverse de leur motivation moyenne. La raison
(0<K<1) de la progression géométrique décroissante observée varierait alors en
fonction directe de cette motivation. La valeur du décrément K permettrait de
comparer les motivations d'un individu ou de lots d’individus pour un méme
comportement. Ceci constitue une alternative 3 la mesure de la motivation d'un
comportement au moyen de sa fréquence.

Les séquences de répétitions ininterrompues de morsures de la surface générale
du corps sont plus courtes que celles de morsures des trichomes, Le comporte-
ment de morsure parait donc €tre partiellement inhibé au niveau de la surface
générale du corps du Claviger. Par ailleurs, nous avons montré que [’ouvriere
développe plus d’agressivité au contact des trichomes: ceux-ci sont autant mordus
que le reste de la surface du corps du Coléoptere, qui est bien plus grande. On
remarque aussi que les trichomes sont I"unigue cible d'un autre comportement
agonistique de l'ouvriére, la flexion du gastre. Ces constatations suggerent que
I'agressivitt de ’ouvridre est accrue par les trichomes et/ou partieflement inhibée
par le tégument de la surface générale du corps du Claviger. Ceci résulte proba-
blement de 1’action antagoniste de plusicurs causes. On peut émettre I’hypothése
que I'ouvritre développe moins dagressivité vis-a-vis de la surface générale du
cotps du Claviger que vis-a-vis des trichomes & cause de la nature différente des
sécrétions présentes & ces endroits (d’une part probablement la séerétion des uni-
és glandulaires isolées de type A; d’autre part, la sécrétion des glandes de Was-
mann) ou & cause ¢’une inhibition due & la sécrétion des unités isolées de type
B. Ces dernitres, qui sont les unités glandulaires dispersées les plus communes &
la surface générale du corps du Coléoptére, stimulent vraisemblablement le lécha-
ge. comporiement théoriquement antagoniste de la morsure. Par ailleurs, on ne
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peut exclure que la constitution elle-méme des trichomes contribue a I'agressivita
de Pouvriére,

Les morsures répétées sont “ponctuelles”, de durée trds courte et quasi cons
tante. D’autres morsures peuvent €tre iongues et ont pour résultat éventuel de
mutiler le Coléoptére (CAMMAERTS, 1991). La motivation de cette derniére condui-
te ne parait pas Etre de la méme nature que celle des autres morsures, mais
pourrait €tre celle d’'un comportement alimentaire (découpage des proies).

Les répétitions d’autres comportements peuvent avoir une autre origine. Ainsi,
I'existence de transitions entre transports du Coléoptére par la Fourmi semble
n’étre due qu'd une «indécision» de Iouvritre, qui dépose par moments son far.
deau.

Les ouvrieres se comportent vis-i-vis d’un Claviger différemment selon leur ige
et leur fonction sociale. Les Fourmis les plus dgées sont les plus agressives. Les
Jjeunes ouvriéres se comportent qualitativement comme des ouvritres d'dge moyen,
mais celles qui fonctionnent comme nourrices ne régurgitent pas sur le Coléoptere
et interagissent avec lui deux fois moins (en nombre de comportements et en
durée),
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