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Addendum (January 1992) 

Monoicomyces calijornicus (TH.) THAXTER was recently placed in synonymy with 
M. invisibilis THAXTER by SANTAMARIA, s .. BALAZUC, J. & TAVARES, I. (1991), 
Distribution of European Laboulbeniales (Fungi; Ascomycotina) an annotated list 
of species. Treballs de l'lnstitut Botanic de Barcelona XIV: 1-123. 
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Interactions comportementales 

entre la Fourmi Lasius flavus (Formicidae) 

et le Coleoptere myrmecophile Claviger testaceus (Pselaphidae). 

II. Frequence, duree et succession des comportements des ouvrieres 

par Roger CAMMAERTS 

LaboraLoire de biologie animale et cellulaire, C.P. 160, Universile Libre de Bruxelles, 50 av. F.D. 
Roosevdt. B-1050 BruxeLies. 

Summary 

Behavioural Interactions be1ween the Ant Lasius flavus (Formicida.e) and rhe 
Myrmecophiious Beetle Ciaviger testaceus (Pselaphidae). II. Frequency, Dura/ion and 
Sequence of the Workers' Behaviours. 

Licking and biting are the most frequent behaviours of the Lasius flavus workers 
towards /he guest beetle, Claviger testaceus. These behavioural units, together with 
regurgilalion, take up most of the workers· time. Taking into consideralion rhe small 
surface !hey occupy, the mouthparts and trichomes are the beetle's body parts which 
are the most involved. The licking and biting of rhese parts appear 10 be due to the 
secrelion of the myrmecophile 's labral and Wasmann glands. 

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

The workers· behaviours follow each o!her in a probabilisric way. The staristical 
significance of their transitions suggests their immediate ccwmlitv: biting follows 
licking; the workers transport the Claviger after havi11g biuen it; ;,u jlexion of !he 
gas/er towards the Claviger fOllows the biting of the trichomes; the workers' regurgi
tation onto the Claviger occurs only after the licking of the beetle's mourhparts or 
trichomes, thus suggesting the releasing role of the secretions of the labral and 
Wasmann glands. The frequency of the workers' self-grooming activity increases after 
regurgitation. When there is a rest period ii follows self-grooming and indicates the 
end of an interaction sequence. 

l'lie duration of the licking of the Claviger 's mouthparts does 1101 influence the 
nature of the worker's subseque/11 behaviour and does no/ correlate with 1he dura1io11 
of subsequen/ regurgilalions. However, the regurgitation rate (the ra1io of the number 
of regurgilations lo the number of licking sessions on mouthparts or trichomes), 
measured during a relatively long period of time, is sufficiently slable to allow eva-
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luation of the effectiveness of the licking as a regurgitation releaser. 
The total duration of inleractions with the Claviger does not influence their sequen

ce. 
There is a link between the nature of the behaviours and the time interval separa

ting them. The lack of a delay in the occurrence of a behaviour would indicate the 
fact that the latter is a reflex response to the preceeding behaviour, acting as a re
leaser (i.e. the regurgita!ion following the licking of the mouthpar!s). 

Brief bites often occur without interrnption, each bite identical to the others. The 
numbers of repetWons of bites of trichomes are distributed with a constant reduction 
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 junction of the aggressiveness of the worker. 

The workers behave more aggressively when in contact with the /richomes than 
when in contact with the remaining su,face of the beetle's body. It is hypothesized 
that both the secretion of the Wasmann glands associated with the trichomes and that 
of the isolated lype A glandular units of the remaining beetle's body surface may 
increase the worker's aggressiveness, while the secretion of the isolated type B units, 
also from the remaining surface, may inhibit it. 

The workers' behaviour with the Claviger depends on their social function and 
their age. The nurses interact little with the Claviger and do not regurgitate onto it. 
The aged workers are the most aggressive. 

Resume 

Les Jf!Chages et !es morsures sont !es comportements Jes plus frequents des ou
vrieres de Lasius flavus envers le Coleoprr!re mynnecophile Claviger testaceus. Ces 
unitis de comportement sont, avec [es dgurgitations, ceiles qui occupent /es ouvriCres 
le plus longtemps. Compte tenu de /eur surface restreinte, Jes pieces buccales et !es 
Jrichomes sonr Jes regions du corps du Coleopti!re !es plus concemtes, !es lechages 
et morsures observes au comae/ de ces endroits paraissant erre dUS a la secretion des 
glandes labrales et de Wasmann du mynnicophile. 

La durie du lechage des divers endroits du corps du Claviger oU n 'ahoulissent pas 
de glandes multiples est significativement corrilee au nombre d'unirh glandulaires 
regumentaires isolees de type B qui y dibouchent. La secr(tion de ces glandes declen
che done probahlement le lechage par J'ouvrii!re. 

Les comportements des ouvrir!res se sucddent de fa9011 probabiliste. Leur causali1e 
immediate es/ suggeree par le degre de significatio11 s/a!istique des rransitio11s: /es 
morsures font suite aux lechages; les ouvri2res transpor1e11t le Claviger apr(!s I 'avoir 
mordu; le recourbement du gas/re contre le Claviger suit la morsure des trichomes; 
la regurgitation des ouvrir!res sur le Claviger ne survient qu 'Q fa suite du lCChage 
des pif'ces buccales ou des lrichomes du Colioptere, ce qui suggr!re le r6le diclen
cheur des secririons des glandes Jabra/es et de Wasmann. La fdquence de l 'activitr! 
de toilette des ouvrieres augmente apri!s la regurgitation. Le repos, quand ii existe, 
suit la toilette. JI termine, ipso facto, une siquence d'inreraclions. 

La duree du lichage des pii!ces buccales du Claviger n 'a pas d'injluence sur la 
na/ure du comportement suivanl de I 'ouvrii!re et n 'est pas corrtlee avec la duree des 
rigurgitations substquentes. Cependant, le raux de regurgitations (le nombre de rigur
gilations par rapport au nombre de Jfrhages des pif!ces buccales ou des trichomes), 
mesuri sur une piriode de temps assn_ Jongue, est sujfisamment stable pour ivaluer 
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J'efficacite du lfrhage en tanr que dCclencheur de la rigurgitation qui suit. 
La durte totale des interactions avec le Claviger n 'influence pas leur diroulement. 
Ji y a un lien entre la nalure des comporremen/s et l 'intervalle de temps qui Jes 

separe. L 'absence de dilai clans !'apparition d'u11 comportemenr traduirait le fail que 
celui-ci est une r€ponse r€flexe au d€clencheur que constitue le comportemenr prece
dent (ex.: la regurgitation a la suite du lfrhage des pieces buccales). 

Les morsures courtes se ripi!tent souvent de Jaron ininlerrompue et identiques a 
eiles~mCmes. Les nombres de repttilions de morsures des trichomes son! distribuh 
avec une diminution constante de leur friquence, ce qui signifie que la probabilitcf 
d'ejfecJuer une morsure des trichomes a la suite d'une autre ne depend que de la 
probabiliti d'ejfectuer la morsure prtcedeme. Nous suggirons que le nombre de mor
sures rip€tees dans une suite serait fonction de la tension agressive de f'ouvrii!re. 

Les ouvrii!res sont plus agressives au comae/ des trichomes qu 'au contac/ du reste 
du corps du Coleoprf!re. fl est suppose que la secretion des glandes de Wasman11, 
associies aux trichomes, ainsi que ce!Je des unites glandulaires 1cfgume11taires isoltes 
de type A, du reste de la surface du corps, pourraient slimuler I 'agressivite de l 'ou
vriere, tan.dis que la secretion des unith isolees de type B, egalement preseme a la 
surface du reste du corps, pourrait l 'inhiber. 

Le comportement des ouvrir!res avec le Claviger d€pend de leur fonction sociale er 
de leur iige. Les ouvrif!res nourrices interagissent peu avec le Claviger er ne Jui 
n!gurgitent pas. Les ouvrii!res rigies son! !es plus agressives. 

Introduction 

Le ColfoptCre myrmecophile Claviger testaceus possCde de nombreuses glandes 
tegumentaires (CAMMAERTS, 1974) dont les secrCtions sont vraisemblablement per
~ues par son h6te, Lasius flavus. Les glandes du Claviger qui pourraient interve
nir dans les relations avec l'h6te sont de volumineuses glandes multiples qui de
bouchent a la surface des piCces buccales (glandes labrales), dans la region des 
trichomes latfaodorsaux (glandes de Wasmann) et a la partie antCrieure de la 
cuvette tergale (glandes mCdiotergales), ainsi que des unites glandulaires isolCes 
(de type A et B), qui liberent leurs secretions entre les soies des trichomes mais 
aussi a la surface non spCcialisCe du corps du ColeoptCre. 

Nous recherchons !'impact de ces secretions sur le comportement des ouvriCres. 
L'observation en continu des comportements d'une ouvriefe envers Jes diffefentes 
parties du corps d'un Claviger nous donne la frequence de ces comportements. 
leur durCe et l'ordre dans lequel ils se succedent. L'analyse du rapport existant 
entre ces donnees 6thologiques et la repartition des diffCrentes glandes tCgumentai
res du Claviger peut suggerer la causalite des reactions de l'ouvriefe et conduire 
a une premiere interpr6tation de la fonction du systeme glandulaire tegumentaire 
du myrmecophile. 

Nous venons de dresser l'ethogramme des interactions comportementales entre 
les ouvrieres de Lasius flavus et le Claviger restaceus (CAMMAERTS, 1991). Nous y 
avons montre que Jes ouvriCres rfagissent au Claviger par difffaentes unitCs de 
comportement. Ces unites sont l'approche, le lCChage (L), la morsure (M), la 
regurgitation de nourriture (R), le transport (T) et la flexion du gastre (F). Dans 
ce contexte d'interactions, !es ouvriCres peuvent aussi faire leur toilette individuelle 
(N: "nettoyage"), se reposer ou avoir un comportement de signification non ctefi-
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nie. Afi_n d~ mettre _ le comportement de l'ouvriere en rapport avec le systeme 
glandulatre tegumentatre ~u myrmCCophile, nous distinguerons le J6chage des piC
ces buccales (LB), des trichomes (LT) et des autres parties du corps du C/ · 
(LA. ,, 'II ") . . 1 av1ger 

: ai eurs ams1 que_ es morsures des trichomes (MT) et celles des autres 
pdart1Ce

1
s ~u co:Ps (MA: "a1lleurs"). L'ouvriCre ne peut mordre Jes piCces buccales 

u av1ger, a cause de leur conformation effacee. 

Et.~nt donn6 le but poursuivi, nous conviendrons ici que Jes interactions d'une 
ouvnere avec un Claviger commencent par le premier comportement q · 't 
l'a h T t I ., m sm pproc e. ou es es ouvneres observ6es abordent le Claviger sans rien transpor-
ter, s~rta~t du repos, de leur toilette individuelle au d'une activitC de signification 
non defin1e. 

. Le passage d'~~e unit6 de comportement a la suivante forme une transition 
simple. , Deux umtes comportementales successives soot sCparCes par un intervalle 
de d~ree null~ ~t=O) au non nulle (t>O). Un intervalle de dur6e non nulle 
constitue un dela1, durant lequel le comportement de l'ouvriCre n'a aucune · ·fi
caf d"fi . L' .. s1g01 I 
. ton e rn1e. . ouvnere est alors relativement inactive et reste a proximit6 imm6-

d1ate du Clav1ger, en le touchant des antennes ou d'une patte ou encore, sans 
€:tre en contact avec lui (CAMMAERTS, 1991). 

Nous d6finissons une sequence d'activirts comme )'ensemble des Cv6nements 
comportementaux (avec les intervalles) r6alis6s par un individu, dans leur ordre 
chronologique. La s6quence d'activit6s s'identifie done a l'enregistrement ininter
rompu du comportement d'un individu. 

Jusqu ·a prCsent, seul ESCHERJCH (1897) a d6crit une sequence d'activit6s d'ou
vriCre _de ,l. fl«;us en int~raction avec un Cl. testaceus: l'ouvriere s'arrete devant 
le Cole~pt~re, lech~ _ Ies tnchomes, les pails du thorax, de la tCte et des antennes 
de celm-c1, le SalSlt, le transporte, le d6pose, le ICche, le retransporte, etc. 
ESCHERICH en ~oncl~t: "~lie (l'ouvriCre) fait songer a l'os que transporte et re
transporte le _ch1en Jusqu ~u. moment all il a trouv6 un endroit pour en jouir". 
Cette observation ne peut ev1~emment Ctre retenue pour une 6tude de la causalit6 
des comportements de l'ouvriere. 

II est utile de d6velopper ici ce qu'est une succession d'interactions entre deux 
individus. 

, Lorsque deux individus (I et 11) interagissent, chacun d'eux peut accomplir une 
~eque~ce ~e comportements A,B,C, ... L'apparition d'un comportement donn6 peut 
etr: mduit~ par un comportement du partenaire et/ou par J'accomplissement 
prealable d un comportement par l'individu lui-meme. Les relations entre !es com
portements des deux individus peuvent etre repr6sent6es comme suit: 

sequence d'activites 
de l'individu I: 

sequence d'activites 
de l'individu II: 

-

r· ......... , 
A•·· - B --c --c --E ---A··· -B ---c ' / ' / ' / ·., / ' / ·., / ' / A --A· ··-B ---n --B ---c···-o 

importance des relations de cause a effet 
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Dans le cas particulier des interactions de l'ouvriCre de L. jlavus avec le Cl. 
testaceus, le Col6optere tient un rOle essentiellement passif. La seule fa9on dont le 
comportement du Claviger peut influencer celui de l'ouvriere r6side dans les d6-
placements Cventuels du Co!CoptCfe. Lors des interactions avec l'ouvriCre, ces 
d6placements soot nuls ou n6gligeables (pas plus d'un demi-millimetre par secon
de). Si le Claviger se d6place, ii rompt le contact avec la Fourmi. On peut done 
consid6rer que la reaction de 1 · ouvriCre vis-8.-vis du Co16optCre r6sulte primordia
lement de la perception des s6cr6tions recouvrant Jes t6guments du myrm6cophile. 
Ced peut etre sch6matis6 comme dans l'exemple thOOrique suivant: 

ouvri€!re: lE'!che -> 1€!che -> mord -> mord -> transporte -> 1€!che -> 1€!che -> regurgite 

~ I trLh.11 t~ich 11 Llchome 11 te!. 11 antlnne I piece, ~ buccales 
Claviger: 

Ce schema peut etre rCduit aux seuls comportements de l'ouvriCre: LA-LT 
MT-MT-T-LA-LB-R. 

Materiel et methodes 

Observations 

Dans un nid artificiel tel qu'il est d6crit dans CAMMAERTS (1991), contenant 
environ 1000 ouvriCres d'ages divers mais pas de reine, un seul Claviger est 
introduit a la fois. Pour ce faire, ii est sorti de sa boite de Petri individuelle au 
rnoyen d'une pince souple et lach6 au-dessus de !'orifice d'humidification du 
couvercle du nid. 

Durant les 10 premieres minutes de son introduction dans le nid, le Claviger 
parcourt activement l'espace qui Jui est offert et est per9u par un grand nombre 
d'ouvriCres d'age moyen, voire trCs agees (age estimC par leur degrC de pigmenta
tion). Ces ouvriCres, alertCes et parfois agressives (elles prCsentent une attitude de 
menace), accomplissent rarement plus d'une interaction avec Jui. 

AprCs cette p6riode de transition, le Claviger chemine beaucoup moins et est 
entour6 de fa9on quasi permanente d'une a trois ouvriCres, parfois davantage, plus 
calmes et d'iige g6n6ralement moyen. AprCs quelques heures, le Claviger finit par 
se retrouver sur un tas de larves, auprCs d'ouvrif:res nourrices (jeunes) qui ne 
s'occupent guf:re de lui, ou encore sur un tas de detritus. Nous avons done 
limit6 nos observations entre le premier quart d'heure et la troisiCme heure sui
vant !'introduction du myrmCCophile dans le nid. Durant cette p6riode on constate. 
a leurs particularitCs morphologiques, que ce sont souvent les memes 20 ou 30 
ouvrieres d'age moyen qui interagissent avec le Claviger. 

Nos r6sultats proviennent principalement de l'observation, une a une, de 98 ou
vriCres d'iige rnoyen ayant interagi avec 12 Claviger autrement que par de simples 
contacts antennaires (sirie d'observations a). Ces observations ont trait a plusieurs 
sociCt6s et ont dure au total 20564 sec (soit pres de 6 heures). 

Nos rCsultats proviennent aussi d'observations indCpendantes, effectuCes cette 
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fois-ci sur l'ensemble des ouvriCres (toujours d'3.ge moyen) qui interagissent 
ceventuellement en meme temps) pendant une periode donnee avec un Claviger. 
La duree totale de cette serie d'observations b est de 16787 sec (soit pres de 5 
heures). 

Des observations suppl6mentaires et partielles (notamment tes series D1 , D2, H 
et / du tableau 4) Jes completent. 

Enregistrement en continu des interactions comportementales 

Au moyen d'un magnftophone on enregistre verbalement la succession et la 
durfe des comportements d'une seule ouvriere a la fois pendant tout le temps que 
du rent ses interactions avec un Claviger (s6rie a). Cet enregistrement est ensuite 
transcrit, sous forme d'une ligne transitant entre plusieurs canaux, sur un rouleau 
de papier defilant a I mm/sec et de!ivre par un enregistreur 6Iectrique d'activit6 
{Bettendorf S.A., Bruxelles). 

La mCme technique a ete utilis6e pour enregistrer, en continu, la duree des 
16chages de diffCrentes parties de la surface generate du corps d' un Claviger par 
rensemble des ouvriCres interagissant (6ventuellernent en meme temps) avec ce 
ColCoptere (sefie b). 

Analyse de la succession des comportements 

La succession des comportements des ouvriCres avec le Claviger est report6e 
dans un tableau a deux entrees (matrice), incluant toutes Jes sequences d'activit6s 
des ouvrieres de la sefie d'observations a {Tab. 3). 

Pour des raisons pratiques et en accord avec certains auteurs (par ex. SLATER, 
1973), on utilisera ici le terme de probabiliti pour d6signer des fr6quences relati
ves, qui ne soot que !'estimation de probabilit6s qui, rigoureusement, devraient 
etre Jes passages a la limite de fr6quences relatives. 

La succession des comportements observes (Tab. 3) peut etre dCcrite au moyen 
des probabilit6s simples de leurs transitions (probabilit6s d'existence, aussi appelees 
probabilitCs d'occurrence). Ceci n'a que peu d'intCrCt car on se borne a normali
ser les nombres de transitions. II est pr6f6rable d'utiliser Jes probabilitCs condi
tionnelles, qui expriment quelle fraction des transitions d6butant par un comporte
ment donn6 conduit a un autre comportement s))Ccifique. 

Dans le present travail on recherche la causalite des comportements plutOt que 
leur consequence. On decrira dCs Jors la succession de comportements au moyen 
des probabilit6s conditionnelles retrospectives, aussi appelCes probabilites des cau
ses. Alors que la probabilitC conditionnelle prospective repond a la question "sur 
100 transitions qui partent de A, combien y en a+il qui aboutissent a B ?", la 
probabilite conditionnelle retrospective, 

pB/A - p(A-B)/pB, 

permet de rCpondre a la question: "sur 100 transitions qui aboutissent a B, com
bien y en a-t-il qui proviennent de A ? ". 

Cependant, une description basee sur les probabilitCs conditionnelles des transi-
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tions conduit souvent 3. des interpretations erronees de !'importance de ces transi
tions. En effet, lorsque le second comportement (B) d'une transition est rare par 
rapport au premier (A), la probabilite conditionnelle thCOrique de la transition 
A-B sera foible, mCme si B ne peut provenir que de A. La probabilite de la 
transition inverse B -A sera plus e1evCe, mCme si B n'aboutit qu'alCatoirement a 
A. De plus, si pour la clartC d'un diagramme sequentiel (j]ow-diagram) on n'y 
introduit pas les probabilitCs infefieures a une certaine valeur, ii est frequent 
qu'aucune transition n'aboutisse a un comportement rare dont on ne voit plus, 
dCs tors, d'oll ii peut provenir (SLATER, 1973). L'Ctablissement d'un diagramme 
des probabilites conditionnelles des transitions est pourtant fort utile, car ii permet 
de visualiser Jes dimensions relatives de certaines transitions pour autant que !es 
probabilitCs d'occurrence des comportements eux-mCmes y soient indiquCes. 

Une probabilite conditionnelle 6levee n'est done pas garante d'un lien signifi
catif entre les comportements. C'est pourquoi l'ordre dans lequel se suivent Jes 
comportements est Ctudi6 en comparant la matrice des nombres Oij de transitions 
observees a la matrice des valeurs thforiques moyennes Eij que !'on obtiendrait si 
ces comportements se suivaient dans un ordre alfatoire (chaine de Markov d'ordre 
zero, encore appel6e processus de Bernouilli). Ces valeurs th6oriques E s'obtien
nent par la relation: 

Eij = .riqj rjoij I T 

dans laquelle IiOij est la somme des transitions commenc;:ant par le comportement 
i donne, rjqj est la somme des transitions finissant par le comportement j donne 
et T est le grand total de la matrice. 

Nfanmoins, la signification des resultats d'une telle analyse peut etre entachee 
d'une certaine suspicion. Chaque transition contribuant a I'etablissement du grand 
total, le critere choisi pour dCfinir un comportement influencera Jes valeurs thCori
ques de toutes les cases de la matrice (SLATER & 0LLAS0N, 1972). Chaque tran
sition participe aussi a l'Ctablissement du total partiel de la colonne et de la ran
gCe qui lui correspondent et influence ainsi les valeurs thforiques des autres cases 
de ces me.mes colonne et rangee, mCme si le grand total reste inchangC. 

Ces sources d'tierreurs,. sont amplifiees a l'extrCme lorsque la matrice contient 
deS transitions homogCnes (ex. A-A), dont Jes limites sont toujours fort arbitrai
res. C'est pourquoi nous avons supprimC la diagonale descendante de la matrice, 
ainsi que le suggerent SLATER & OLLASON (1972) et SLATER (1973). La matrice 
thforique des comportements qui se succederaient dans un ordre alCatoire est alors 
calculee. sur ordinateur. selon la methode iterative de GOODMAN (1968). 

La comparaison des effectifs observe et thforique de chaque case constitue une 
approche partielle, mais bien plus fine, d'une analyse de chaines de Markov 
appliquCe a !'ensemble de la matrice. Pour etre valable. cette comparaison exige 
le respect de deux contraintes propres a !'analyse globale d'une matrice (cf. SLA
TER, 1973). Ces contraintes sont: 

a) tous !es comportements doivent etre consideff:s, sans regroupement. Leur 
niveau d'organisation peut Ctre, indiffCremment, celui d'unites de comportement, 
d'actes ou meme de composantes 616mentaires (nomenclature adopt6e dans CAM
MAERTS, 1991). Un decoupage fin ne s'avere cependant pas utile pour le proble!
me etudiC ici. 
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b) le systCme Ctudie doit etre homogene au cours du temps et d'une sequence 
a l'autre, c'est-3-dire que les leis qui r6gissent la succession des comportements 
doivent etre partout les rnCmes. Mais, contrairement a ce que la plupart des 
auteurs exigent, le systCme ne doit pas Ctre stationnaire (CHATFIELD, 1973), con
dition qui imposerait aux probabilitCs d'apparition des CvCnements (comportements 
ou transitions) de ne pas varier au cours du temps. 

Nous avons vfrifi6 l'homog6n6it6, au cours du temps, de chaque sequence 
d'activit6s, en effectuant des tests X2 non paramCtriques entre les probabilitCs 
conditionnelles des transitions de morceaux aussi petits que possible de ces se
quences (la taille de ces sous-sequences est limitee par le nombre de donnees 
nfc6ssaires pour ftablir un test X2). 

L'homogeneit6 entre !es differentes sequences d'activites a ete verifi6e en Cta
blissant la distribution des probabilites conditionnelles de leurs principales transi
tions. On ecarte d'office les sequences d'activit6s de moins de 5 comportements, 
car Jes probabilitfs de leurs transitions defivent alors vers des valeurs extremes. 
Si la distribution n'apparalt pas clairement muliimodale, on admet que Jes sCquen
ces d'activitCs soot homogCnes entre elles. 

Le problCme statistique pose est de savoir en quelle mesure l'effectif O trouve 
dans une case peut-etre rapportC a un CchantiUon binomial dont l'esp6rance ma
thCmatique est £. 

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

avec: 
0 effectif observe 
E effectif theorique 

(1) 0 E p E/Nb 
q 1 - p 

( 2) E,0 - 0 E,E - E Nb= I:jO = I:jE = somme 
des valeurs de la 
colonne consideree 

E E,0 E,E (tenant compte du 
sens de lecture du 
tableau 3) 

Puisque notre objectif est de rechercher la causaliti des comportements de I' ou
vriCre, Nb d6signera le nombre de transitions qui se terminent par le mCme 
comportement que la transition 6tudi6e. 

La diff6rence O - E est test6e, selon la taille des effectifs, au moyen de la 
distribution d'6chantillonnage binomiale ou au moyen des distributions approchfes 
normale ou de Poisson. 

Ainsi, si Nb<25, on calcule la probabilite assoc1ee a O ou a des valeurs da
vantage extremes, au moyen de la Joi binomiale: 
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0 

pour o < E, P(r < O) ,~,(:b)p' qNb-x 

Nb 

pour O > E, P(r > O) = r~o(~)p' qNb-x 

avec ( ~) Nb! / r! (Nb-r) I 

Si Nb>25 et E;).5, la variable normale rCduite (0, 1): 

Z - (IO - El - 0.5) I V£ti 
donne, par lecture directe dans la table des valeurs normales rCduites, la probabi
litC associ6e a O ou a des valeurs davantage extremes. Le test X2 lui est substitu
able. 

Si 1'6chantillon se caractefise plutOt par Nb;).20 et p.(0.033 (HELLER, 1974) ou 
Nb)50 et p< 0.10 (GRAIS. 1977), la distribution d'Cchantillonnage obeira approxi
mativement a la Joi de Poisson, et Jes probabilit6s associ6es a O ou a des valeurs 
davantage extremes soot donn6es par: 

0 

pour O < E, P(r < 0) E (E·' I r ! ) e-B 
r " o 

Nb 

pour o > E, P(r > 0) E (E'/r!) e-E 
r • o 

L'interprCtation des r6sultats d'une Ctude d'infefence statistique appelle deux 
remarques: 

La probabilit6 trouvfe ne donne que le risque d'erreurs de premiere espece 
(probabilitC de se tramper en rejetant l'hypothf:se nulle. a savoir. 0, l'effectif 
trouvC, appartient bien a la population d'espfrance mathematique E). Ce risque 
s'accro'it lorsque la taille de l'effectif diminue. La comparaison des r6sultats de 
!'analyse statistique et des valeurs figurant dans le diagramme des probabilitCs 
conditionnelles permet de d6celer d'Cventuelles inad6quations. 

Une transition peut etre significative parce qu'il y a une relation de cause a 
effet entre deux comportements mais aussi pour d'autres raisons. Par exemple. 
deux comportements pourraient se regrouper en rCponse a une meme stimulation 
et s'ordonner selon des seuils d'action. Seule une Ctude expfrimentale peut d6vol
ler si un comportement est rCellement induit par un autre. 

Les tests statistiques utilisCs dans ce travail soot taus non paramCtriques et sont 
expliques dans SIEGEL (1956). 
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Resultats 

A. Comportement des ouvrieres d'.ige moyen 

II s'agit d'ouvrieres a pigmentation moyenne, occupant diverses fonctions au 
sein du nid. Ce ne sont ni des nourrices, jeunes et tres claires, ni des fourra
geuses, vieilles et fonc6es. 

1. Frequence et duree des comportements 

L'analyse qui suit concerne avant tout la sfaie d'observations a, basCe sur 98 
ouvrieres ayant interagi avec 12 Claviger autrement que par un simple contact 
antennaire. 77 de ces ouvrieres ant effectuC plus d'une interaction avec un Clavi
ger. L'ensemble des interactions de ces 77 ouvrieres avec Cl. testaceus totalise 
2048 unites de comportement, qui forment 1971 transitions. Le tout dure 20564 
secondes. 

V6rifions d'abord si l'information recueillie est representative des comportements 
des ouvriCres avec le Claviger, pour Jes societes et la pefiode d'observation con
cernees. 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 duree des tCchages, des morsures, des regurgita
tions, des flexions de gastre et des transports par trichome ne different pas signi
ficativement, au seuil a= 0.05, entre Jes trichomes droits et gauches (par facilitC, 
on designe par "un" trichome une des deux touffes complexes de soies dorCes de 
l'Insecte). L'Cchantillon est done suffisamment representatif (CAMMAERTS, 1987). 

Les ICchages et Jes morsures sont Jes comportements Jes plus nombreux, totali
sant 45 et 40% des activitCs des ouvriCres. Les autres comportements, transports, 
regurgitations, toilettes (4 a 5%) et, surtout, flexions du gastre et repos (1 %) 
sont plus rares: leur total ne constitue que 15% des activites des ouvriCres (Fig. 
1; details en Tab. 1). 

La duree moyenne d'une seance de J6chage est du mCme ordre de grandeur 
sur Jes piCces 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 
regurgitation (29 sec) et la toilette. La morsure (en moyenne, 2.5 a 3 sec) est 
l'activitf la plus brCVe (details en Tab. 1). 

En moyenne, 62 % du temps que Jes ouvriCres passent au contact ou a proxi
mitC immCdiate d'un Claviger (dans le contexte de leurs interactions avec ce ColC
optCre) est utilise a s'occuper rCellement du ColCOptCre, en le Jechant (31 % de 
leur temps), en le mordant (IJ%), en Jui r6gurgitant de la nourriture (12%), en 
le transportant (7%) et en rCalisant des flexions de gastre dans sa direction (1 % 
de leur temps). La moiti6 du temps d'interactions est done consacree a 16cher le 
Claviger, soit environ 3 fois plus qu·a r6gurgiter de la nourriture ou qu'3. mor
dre. Les ouvriCres passent aussi 16% de leur temps auprCs du Claviger 3. se net
toyer (9%) et a se reposer (7%). Le temps restant. soit 22 % . est consacre a ne 
rien faire de prCcis (comportement sans signification definie) (Fig. 1). 

D'autres observations (s6rie b), ind6pendantes de celles- ci, montrent que Jes 
ouvriCres (peu irnporte lesquelles) s'«occupenh du Claviger durant 96% du temps 
que le ColCoptCfe passe dans le nid (sur un total de prCs de 5 heures). 
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Tableau I. Ffequence et duree des comportemems des ouvrieres jeunes (nourrices) et d'.9ge moyen de 
Lasius tlavus en interaction avec le Coleoptere Claviger testaceus. Nb: effectif. LB: techage des 
pieces buccales; LT: Iechage des trichomes; LA: lechage des autres parties du corps; MT: morsure 
des trichomes: MA: morsure des autres parties du corps; R: regurgitation; RB: regurgitation sur 
Jes pieces buccales; RT: regurgitation sur !es trichomes; T: transport du Coleoptere; F: Hexion du 
gastre; N: toilette individuelle. 

des 
unites ouvri€!res des ouvrieres ct•age moyen 

de nourrices 
comportement 

Nb • Nb • Duree totale (sec) • Duree moyenne {sec) 

LB 23 6 148 ' 1286 6 8.' 
LT 101 24 400 20 3149 15 '. 9 
LA 68 16 ]65 18 2086 10 5.' 
MT 99 23 414 20 1014 5 2. 5 
MA 98 23 415 20 1216 6 2. 9 

RB JR 
64 l 83 

1718 J 26. 8 J 
0 0 4 2425 12 29.2 

RT 19 707 37.2 
T 22 5 93 5 1355 ' 14 .6 
F 4 l 19 l 126 l 6. 6 
N 6 l 91 4 1834 9 20.2 

repos 2 l 20 l 1515 ' 75.8 
non d€!fini 4562 22 8. 3 

L 423 100 2048 100 20564 100 

Si l'on s'int6resse au temps passe par Jes ouvriCres au contact des difffaentes 
parties du corps du Claviger (tous comportements confondus), on constate que !es 
ouvriCres passent a peu pres autant de temps en contact avec Jes piCces 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 ColCoptere (20% 
de Jeur temps). 

Si l'on se limite 3. l'activit6 de lfchage des ouvriCres, on constate que 60% des 
seances de lfchage et 68 % du temps ainsi passf sont consacres aux piCces bucca
les et aux trichomes (d'aprCs !es donnfes du tableau 1 ces 16chages se repartis
sent en 16% des sfances et 20% du temps total des lfchages pour Jes piCces 
buccales et en 44% et 48% pour Jes trichomes), bien que ces organes n'occupent 
qu'environ 6% de la surface du corps du Col6optefe accessible aux ouvrieres 
(surface estim6e par la mesure de projections orthogonales; chaque trichome occu
pe 2.5% de la surface). En ces endroits particuliers debouchent !es voJumineuses 
glandes labrales et de Wasmann (CAMMAERTS. 1974) et seulement un peu mains 
de 9% des unites glandulaires t6gumentaires isoli:es (tire du Tab. 2). Les secre
tions des glandes labrales et de Wasmann du Claviger paraissent done particuliefe
ment !Cchees par Jes ouvrieres. 

Le reste de la surface du corps du Claviger re9oit 40% du nombre de !Cchages 
et 32% du temps consacre a cette activitC (d'aprCS Jes donni:es du Tab. 1). II y 
d6bouche environ 91 % des unites glandulaires tfgumentaires isol6es, dans la pro
portion de 4 uniti:s de type A pour 6 unit6s de type B (tire du Tab. 2). L'un de 
ces deux types d'unitCs gJandulaires au mains parait devoir etre responsable du 
16chage de la surface gCnCrale du ColeoptCre. 
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Fig. 1. Comportements des ouvrieres de Lasius tlavus envers le CoJeoptere Claviger tes1aceus: proper· 
tions relatives des dilrerents comportements et du temps qui leur est consacre. Proportions du 
temps passe au contact des di.lrerentes regions du corps du Clavigel' ou a proximite. R: regurgita
tion; T: transport du Coleoplere; F: lle,don du gastre; N: toilette individuelle; Comp. non defini: 
comportements de signification non definie. 
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En contraste avec ce qui se passe pour les pieces buccales et les trichomes, les 
ouvriCres ne consacrent que 0.8% de leur temps de 16chage a la cuvette tergale 
(Fig. 1), oll se deverse la s6cr6tion des volumineuses glandes m6diotergales (dC
crites par CAMMAERTS, 1974). Le l6chage de la cuvette tergale occupe 2.5% du 
temps de I6chage de la surface du Claviger ne comprenant pas Jes pieces buccales 
et Jes trichomes, ce qui est comparable au temps de !Cchage (3%) d'une superfi
cie Cquivalente et all ne d6bouche pas de glande multiple, comme le dessus de la 
tete (donn6es tirCes du Tab. 2). La dur6e du ICchage de la cuvette tergale con
corde done avec le nombre d'unitCs glandulaires iso!Ces qui y sont associees (1 % 

du total) mais pas avec la presence des glandes mediotergales. Lors de nos obser
vations, la secretion des glandes mediotergales n'a done pas eu d'action sur les 
ouvriCres. 

Le disque antennaire, ou extrCmitC transverse des antennes. n'est pas 1ech6, 
malgrC son nombre relativement Cleve d'unitCs glandulaires isolCes. Ces unites 
glandulaires se distinguent d'ailleurs morphologiquement de celles du reste du 
corps (CAMMAERTS, 1974). La zone de soies rapprochCes, situCe sur le mCtaster
num, et que l'on pourrait appeler brosse mbasternale ou trichome ventral, n'a pas 
non plus CtC lCchCe, probablement a cause de sa faible accessibilitC. 

Tableau 2. Duree (en secondes) du lechage. par !es ouvrihes, des dilrerentes rigions du corps de 
Claviger testaceus et nombre d'uniles glandulaires isolees qui y debouchent. II y a deux :\eries 
d'observations independantes (:\eries !!. et ]2). 

SE!rie ~: Nombre de Nornbre de SE!rie b, 
I RE!gions du corps duree des glandes de glandes de duree d"es 

lE!chages type A type 8 1echages 

disque antennaire 0 60 141 --
corps des antennes 229 309 678 554 

[ d:s~us [ 
124 221 85 

tete: 175 
cotes 110 150 --

tete: dessous 6 33 27 --
pro thorax 172 293 384 501 
elytres (sans trichomes) 354 270 518 788 
cuvette tergale 51 32 34 --
cotes de la cuvette 32 140 184 169 
reste de la plaque tergale 258 276 432 184 
pleurites (sans trichomes) 152 26 46 --
tergites VII+VIII 86 117 155 72 
sternites (sans la zone 43 140 216 --
proche des trichornes) 
pattes 528 570 620 436 

" 2086 2500 3806 2789 

brosse mE!tasternale 0 10 32 
trichomes latE!rodorsaux 3149 200 358 
pieces buccales: 1286 35 5 

Quant aux morsures, 6% d'entre elles ont eu lieu apres que les ouvneres aient 
ete en contact avec les piCces buccales du Claviger (tire du Tab. 3). 0.6% seule
ment des unitCs glandulaires tCgumentaires isolees du ColeoptCre dCbouchent dans 
cette rCgion (Tab. 2) dont la surface n'est que de 1 % de celle du corps. Les 
trichomes. dont la surface est de 5% de celle du corps, sont l'objet de 50% du 
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nombre de morsures, totalisant 45% de la duree totale de ce comportement (tire 
du Tab. 1), bien que 8% seulement des unit6s glandulaires t6gumentaires isolfrs 
y dCbouchent (Tab. 2). Ces chiffres suggefent que les secretions des glandes la
brales et de Wasmann du Claviger stimulent le comportement de morsure de J'ou
vriere. 

Les 44% de morsures restantes ant eu lieu au contact de la surface g6nfaale 
du corps du Claviger et totalisent environ la moitiC du temps passe a mordre. 
Nous avons vu que la d6bouchent 91 % des unites glandulaires t6gumentaires iso-
16es. La s6cr6tion d'au mains un de ces deux types d'unit6s glandulaires pourrait 
done d6clencher la morsure de l'ouvriere. La morsure de la surface g6n6rale du 
Claviger pourrait cependant n'etre qu'une rfaction de l'ouvriere a des substances 
6trangCres au Col6optCre et souillant son t6gument, mais ceci est peu probable 
Ctant donn6 la quantit6 de 16chages observes. 

2. Rapport entre le nombre d'unites glandulaires dispersees a la surface du 
tegument du Claviger et la duree du Iechage de l'ouvriere 

II serait utile d'avoir une preuve indirecte de la fonction des nombreuses glan
des iso!Ces qui d6bouchent a la surface du corps du Claviger. On recherchera s'il 
y a une corr6lation entre d'une part la dur6e du 16chage (LA) des divers endroits 
du corps du Claviger all ne se d6verse pas le contenu de glandes multiples et 
d'autre part le nombre d'unit6s glandulaires isol6es de type A et B pr6sentes en 
ces endroits. 

On sait que le volume des umtes glandulaires iso16es est partout sensiblement 
le mCme, aux endroits 6tudi6s (CAMMAERTS, 1974; mis a part !es unites glandu
laires du disque antennaire). N'ayant a priori aucune raison de supposer que !es 
unit6s glandulaires isolees d'une region du corps secrCtent plus que celles d'une 
autre, on admettra que ces unit6s sont partout identiques. Dans ce cas, on peut 
admettre que le temps consacr6 a 16cher une aire du corps est directement fonc
tion du nombre d'unit6s glandulaires isol6es qui y d6bouchent (done de la quanti
t6 de s6cr6tion qui s'y d6verse). 

Pour la premiere s6rie d'observations (a) nous avons quantifi6 le l6chage de 12 
aires diff6rentes du corps. Pour la seconde sffie (b) nous n'avons pu considefer 
que 8 aires diff6rentes car nous avons parfois observe le 16chage simultan6 de 
plusieurs ouvrieres. 

En ce qui concerne la premiere sfrie d'observations (s6rie a: Tab. 2; Fig. 2). 
la corrClation obtenue entre la dur6e des 16chages et le nombre d'unit6s glandulai~ 
res de 12 regions du corps a un coefficient de 0.76 (rs de Spearman; 
0.00l<P<O.Ol) pour les unites glandulaires de type A et de ·o.84 (P<0.001) 
pour Jes unites 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'unit6s glandu
laires A et B, cette corr61ation est mains forte. On peut ne consid6rer que les 8 
rCgions du corps communes avec la seconde sfrie d'observations (b), notamment 
par ce que la mesure du temps de 16chage des pleurites (tres 6troits) pourrait Ctre 
sujette 3: caution. On obtient alors respectivement r/A) = 0.79 (P=0.02), rs(B) 
- 0.85 (P<0.02) et r,(A+B) - 0.89 (P<0.02). 

Bull. Annis Soc. r. beige Ent. 127, 1991 

.;; 
• u 
C 

8 
u 

~500 
0 O> 

0 

w .c 
u 

0: :>! 
w 0 
<I) 

-o 250 
• -~ 
0 
u 

-;;; 
• u 
5750 
u • • 
• 

.0 O> 
0 

w .c 

1i: ~::£10 
w 0 
<I) u 

• .. 
;, 
-o 250 

•12 

•11 

TYPE A 

rs =0.76 (0.001< P<0.01 l 

•9 

250 

r5c0.24(N.S.) 
•4 

•5 
l2 
7 

•1 
•3 

•G 

250 

500 

•9 

500 
nombre 

500 

250 

750 

500 

250 

d'unites 

TY PE B 

rs::0.84 (p<Q_001l 

•4 

•6 

250 500 

rs::0.81 (0.001<P<0.01 I 
,4 

,3 

,5 •6 

7• •2 

250 500 
glmdutaires 

285 

•9 

•1 

750 

,1 

•9 

750 

Fi . 2. Corfelation entre le nombre d'uniles gland~laires isoJees _dehouchant a I~. ~urface ~e-· certaines 
g parties du corps de C\ayiger testaceus et La duree Lotale du leL~h~ge ?es o_uYr'.e1es de ta~wt~·i!~\~~ 
en ces endroits. En haut, 5erie d'ohservations !1_. En_ ~as. sene d obse1vat1~ms Q. ,es .g J·

concernent Jes unites de type A et Jes cercles, Jes, _umtes de type ~· .l: .c~1~s. ~es .an~e~~,e~~ j~ 
COies et dessus de la lete (le dessus seul pour la ~ne b_); 3: pr?tho1<1x, .4. e~)~tes: 5: ~te .. 

10 cuvette tergale; 6: restant de la plaque tergaie;. 7: tergnes Vll-,-VIII, 8. steimtes. 9. pattes. : 
dessous de la lete; 11: cuvette tergale; 12: pleuntes. 

Les donnCes recueillies au cours des observations de la s6rie a sont :epr6sent~
tives de ce qui se passe a tout moment entre Jes ouvriCres et leur~ ~ate~ car ii 
n'y a pas de difference significative au seuil a= 0.05 entre la d1s~~1but1on des 
dur6es des 16chages de la surface gCn6rale du corps (LA) de la premiere et de la 
seconde moitie de !"observation (test X2

). 

La seconde s6rie d'observations (serie b: Tab. 2 et Fig. 2) donne rs=: , 0.24 
(N .S.) pour Jes unit6s de type A, rs= 0.81 (0.001 <P<0.0~)- pour les umtes de 
type B et rs= 0.88 (0.001 <P<0.01) pour la somme des umtes A et B. 



286 Bull. Annls Soc. r. beige Ent. 127, 1991 

La dur6e du 16chage de la surface gCn6rale du corps du Claviger est done da
vantage corr616e au nombre d'unit6s glandulaires de type B qu'au nombre 
d'unit6s de type A. La meilleure corr61ation obtenue pour la somme des unit6s A 
et B pourrait s'expliquer par l'existence d'une corr61ation trf:s 6Iev6e (r = 0.95; 
P<0.001) entre la repartition des unit6s de type A et de type B. On

5 
ne peut 

6videmment pas exclure !'existence d'une synergie ou d'une compl6mentarit6 entre 
['action des deux types de glandes dispers6es. On ne peut non plus exclure que 
le 16chage de la surface non sp6cialis6e du Col6optCre soit aussi une r6ponse a 
d'autres substances que Jes s6cr6tions des unites glandulaires tegumentaires isotees. 
L'influence de ce genre de facteur est cependant non significative car la correla
tion entre la duree des l6chages et la superficie Iecbee est faible (r = 0.57 et 
0.34 pour !es series a et b). s 

L'interpretation des coefficients de correlation obtenus ici impose la prudence. 
En effet, le niveau de signification de ces coefficients n'est strictement fiable que 
si Jes valeurs de la variable "duree du Jechage" constituent un Cchantillon alfatoi
re d'une mCme population, ce qui n'est evidemment pas le cas. D'autre part, le 
nombre d'unitCs glandulaires isolCes a ere dCduit de l'examen d'un seul Claviger. 
Bien que !'examen de certains sclfrites d'autres individus confirme le patron de 
r6partition des glandes de l'individu examine completement, ii faut s'attendre a des 
variations interindividuelles. Une autre cause d'erreur pourrait provenir de J'enre
gistrement de la duree des [6chages de petits segments du corps du ColCOptCre, 
sans oublier !'influence de la proximite des trichomes et de parties mains accessi
bles du corps sur la dur6e des Jechages. On retiendra que les corr6lations trou
vees ont avant tout une bonne valeur heuristique, ce qui devrait encourager une 
future verification expCrimentale du rOJe des unit6s glandulaires isolCes. 

On acceptera done, comme hypothese de travail, que Jes s6cr6tions des unites 
glandulaires isol6es de type B agiraient sur Jes ouvrieres comme un stimulant du 
Jechage. Si Jes unites glandulaires isol6es de type A n'entrainent pas le Iechage, 
elles pourraient expliquer Jes 44% de morsures au niveau de Ia surface non sp6-
cialisee du Claviger. 

3. Succession des comportements 

Les 1971 transitions de la sfaie a se rapportent a 77 sequences d'activit6s de 
plus d'un comportement. 

3. J. Premiers et demiers comportements 

Comparons tout d'abord Jes premiers et Jes derniers comportements des ou
vriefes interagissant avec le Claviger. 

II n'y a aucune difffrence significative entre le premier comportement effectu6 
par Jes Fourmis ayant continue a interagir et celui des ouvrieres n'ayant effectue 
que ce comportement. On peut done tenir compte des premiers comportements des 
98 ouvrieres observees. 

Le dernier comportement d'une ouvriefe interagissant avec un Claviger ne re
suite pas toujours de l'ouvriere elle-mCme: sur 77 fins de sequences d'activitCs, 
69 soot dues a l'ouvriCre. Deux interactions ant cess6 parce qu'une autre ou
vriCre avait emportC le Claviger (au cours d'un LA et d'un LB), 5 interactions 
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rant Ct6 parce que le Claviger s'Ctait enfui (au cours d'un LT, de deux T par 
traction et deux fois parce que l'ouvriere faisait sa toilette) et le manque de pa
tience de I'observateur a mis fin a une observation oll l'ouvriere elait engag6e 
dans un transport interminable. 

Tattleau 3. Matrice des transitions comportementales des ouvrieres de Lasius flavus. d'ilge rnoyen, en 
interaction avec Claviger testaceus (5ede d'observations A.). Dans chaque case, le chiffre su()erieur 
indique J'eftectif observe et le chiffre inrerieur l'elfectif theorique que l'on obtiendrait si les com
portements se sucC"edaient de fm;on aJeatoire. Dans ce dernier cas, Jes transitions entre comporte
ments identiques (transitions homogenes) sont considerees comme etant impossibles. II y a done 
1634 transitions entre comportements difterents. LB: lechage des pieces buccales du Claviger; LT: 
lCchage des trichomes; LA.: Jechage des a~1tres parties du corps; MT: mors.ure des trichomes: f>:1A: 
morsure des autres parties du corps; R: regurgitation; T: transport; F: tlex1on du gastre; N: toilet· 
te individuelle. 

c 
"' E 
"' t 
0 
0. 
E 
0 
0 

LB 

LT 

LA 

MT 

MA 

R 

T 

F 

N 

re.pas 

,: 

LB LT 

3 1 
- 37,07 

2 29 
37.05 -
59 95 
Jl,36 96.24 

0 184 
26.56 81,51 

40 29 
25,26 77, 41 

19 7 
06. lb 19. 00 

12 10 
05,97 18. 31 

1 9 
01, 25 03,83 

6 14 
05.25 16. 14 

1 4 
01, 17 03.60 

143 382 
140 353 

212 comportement 

LA MT MA R 

34 1 40 62 
32. 43 25,99 25. 81 06,87 

96 172 43 19 
99.44 79,69 79, 15 21. 07 

33 37 103 0 
- 67, 46 67, 00 17, 84 

33 117 40 0 
71. 28 - 56. 74 15, 11 

92 49 129 2 
67,70 54,26 - 14, 35 

22 4 12 0 
16,52 13. 24 13.15 -
17 6 23 0 
16,02 12,84 12, 75 03.39 

1 1 0 0 
03. 35 02,69 02.67 00. 71 

26 0 8 0 
14.11 11. 31 11, 23 02,99 

3 0 2 0 
03,15 02,52 02.50 00.66 

357 387 400 83 
324 270 271 83 

T F N repos ,: 

0 0 6 0 147 
06,28 01,36 06. 75 01. 44 144 

6 7 19 1 394 
19,27 04, 18 20,69 04.42 365 

3 0 20 4 354 
16,31 OJ, 53 17, 62 OJ, 74 321 

21 6 2 0 403 
13,82 02,99 14. 83 03. 17 286 

43 0 15 2 401 
13, 12 02,84 14,09 03, 01 2?2 

1 0 10 1 76 
03,20 00.69 03. 44 oo. 73 76 

13 3 3 0 87 
- 00,67 03.33 00. 71 74 

2 2 2 0 18 
00.65 - 00, 70 00. 15 16 

0 1 9 10 74 
02. 74 00,59 - 00, 63 65 

0 0 5 2 17 
00,61 00.13 oo. 65 - 15 

8S 19 91 20 1!371 
76 17 82 18 1634 

Une comparaison statistique (non detaillCe ici; test X2) montre que c'est la 
faible frequence de certaines unites comportementales rares (R, F, N, repos) qui 
rend significativement difffrente (au seuil ct = 0.05) la fac;on dont l'ouvriere ac
complit son premier comportement par rapport a !'ensemble des comportements 
accomplis au cours d'une sequence d'activitCs. Ces comportements rares ne sont 
done normalement pas Jes premiers que les ouvrieres accomplissent aupres d'un 
Claviger. 

Au cours d'une sene independante d'observations (sefie b), portant sur 2109 
approches d'ouvrieres, on a recueilli 30 premiers comportements avec la meme 
distribution que celle obtenue pour Jes 98 observations de la serie a. II n'y avait 
aucun des comportements rares suivants: R, F, N et repos. Cela suggefe que ces 
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comportements sont les consequences d'autres, plus communs qu'eux. D'ailleurs, 
une s6quence d'activitCs se termine souvent par N et, dans une moindre mesure, 
par R, F et repos. La toilette (N) contribue a elle seule a rendre tres significati
vement difffrente la distribution des derniers comportements par rapport a la dis
tribution de )'ensemble des comportements. 

D'autre part, l'ouvriC:re ne quitte jamais un Claviger sur un 16chage des piCces 
buccales et peu souvent sur un !Cchage des trichomes. Ces deux comportements 
en induisent done d'autres qui pourraient Ctre la regurgitation, la flexion du gas
tre, la toilette au le repos, car ces unites comportementales paraissent Stre des 
consequences d'unites plus communes qu'elles. 

L'analyse des transitions va permettre de preciser Jes liens existant entre ces 
comportements. 

3.2 Transitions proprement <lites 

La matrice du tableau 3 donne le nombre de transJtmns simples accomplies 
par 77 ouvriCres interagissant avec Cl. testaceus. On note d'emblee que les com
portements se succedent tous de fac;on probabiliste et que sur !es I 00 transitions 
possibles, 23 n'ont pas ete observees et 20 autres ont une probabilite d'existence 
inf6rieure 3 0.05. 

Un diagramme des probabilites conditionnelles retrospectives (Fig. 3, ne repre
nant que Jes transitions ayant une probabilire des causes superieure ou egale a 
0.05) permet de dCcrire quantitativement l'origine des comportements: on remar
que que certaines transitions ont une probabilite Cgale ou supfaieure a 0.20. Ce 
sont: LAP.LT, LA-+LB, LAP:MA, LA-N, LA-+repos, LT+:!:MT, LT-R, 
LT-F, LT-N, LB-R, MA-LB, MA-T, MT-T, MT-F et N-repos. Ces 
15 transitions ont de fortes chances de difffaer significativement du hasard. 

Avant de comparer la matrice des valeurs obtenues avec celle, th6orique, des 
transitions aleatoires, ii faut verifier si !es exigences d'une telle analyse soot res
pectees (voyez "Matefiel et methodes 11

). Un test x2 ne montre aucune difference 
significative au seuil ex = 0.05 entre Jes probabilites conditionnelles prospectives 
des transitions des deux moitiCs, voire mSme, 13. oll le test est applicable (sequen
ces suffisamment longues), entre les probabilites des differents quarts des sequen
ces d'activites. Ensuite, Jes distributions des probabilites conditionnelles des transi
tions les plus communes des sequences d'activitCs de plus de 5 unites de compor
tement ne sont pas, de far;on certaine, plurimodales. compte tenu de l'effectif i:tu
die (CAMMAERTS, 1987). Des !ors. nous admettrons que les si:quences d'activites 
sont homogCnes a la fois en elles et entre elles. 

Puisque l'on recherche la causaliti: des comportements, examinons Jes rCsultats 
de !'analyse statistique en insistant sur le comportement qui favorise !'apparition 
d'un autre. 

La regurgitation (R) est typiquement precedee (P«0.00006) par le ICchage des 
piCces buccales du Claviger (LB). II y a aussi des boucles LB +:!:R, statistiquement 
tres significatives (P<0.001). L'observation nous apprend qu'une regurgitation est 
souvent suivie du ICchage de l'endroit oll elle a eu lieu (CAMMAERTS, 1991). 
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Fig. 3. Diagramme sequentiel des transitions comportementales de l'ouvriel'e de Lasius llavus en inter
action avec Qaviger testaceus. etabli a partir du tableau 3. Les chilfres assodes a la largeur des 
tleches indiquent Les probabilites conditionnelles retrospectives des transitions, multipliees par 100. 
Les probabililes inferieures a 0.05 ne sont pas indiquees. Les tleches circulaires representent Jes 
transitions entre comportements identiques. La probabilite d'occurrence (xlOO) de chaque comporte
ment est indiquee dans la parentbese qui lui est assodee. LB: lechage des pieces buccales; LT: 
lechage des trichomes; LA: lechage des autres parties du corps du Claviger; MT: morsure des 
trichomes; MA: morsure des autres parties du corps; R: fegurgitation; T: transport; F: tlexion du 
gastre; N: toilette individuelle. 

Dans les deux seuls cas oU la transition MA ..... R fut observee. la courte mor
sure etait immediatement precedfr de LB. La morsure n'exclut pas non plus 
qu·un 1echage simultane puisse avoir lieu (CAMMAERTS, 1991). 

L'absence de R aprCs LA, MA ou MT est trCs significative. 

Le lechage des pieces buccales (LB) apparalt le plus significativement aprCs le 
Iechage de la surface gfoCrale du corps (LA) (P<0.00006), aprCs MA 
(P<0.0014), aprCs R (P<0.001: voyez ci-dessus) et. dans une moindre mesure. 
apres T (0.02<P<0.05). II y a une boucle entre le lechage de la bouche (LB) 
et la morsure de la surface genCrale du corps (MA) (P=0.005). Ces resultats 
suggerent qu'au cours du Iechage du corps du Claviger, l'ouvriefe est arrStee par 
une sCcrCtion emise au niveau des pieces buccales du ColCoptere et que cette se
cretion est aussi responsable de morsures, en sus de regurgitations. 
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Du 16chage des pieces buccales, l'ouvriCre ne passe pas directement a LT et 
MT (et vice-versa; P<0.00006), ce qu'explique aisement la distance s6parant la 
bouche et !es trichomes du Claviger. Le passage au transport (T) est Cgalement 
peu probable (0.01 <P< 0.02). 

La morsure des trichomes (MT) a typiquement lieu aprCs le 16chage des tricho
mes (LT) (P<0.00006) qui, a son tour, a lieu apres MT (P<0.00006). On ob
tient ainsi des boucles LTPMT, repr6sentant 9% des transitions. 

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

Le lfrhage des trichomes (LT) apparait typiquernent, nous l'avons vu, aprCs MT, 
mais aussi aprCs F (0.0l<P<0.05). 

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

La morsure des autres endroirs du corps du Claviger (MA) survient le plus signi
ficativement (P<0.00006) apres le ICChage de ces parties (LA) qui, en retour, lui 
succCde de fa~on tres significative (P=0.0016), crfant done des boucles LAP:MA. 
Rappelons que MA forme aussi des boucles avec LB. 

MA appara'it significativement moins apres LT (P<0.00006) et MT (P=0.015), 
visiblernent parce que ces deux derniers comportements conduisent l'un a l'autre. 

Le lechage des autres endroits du corps du Claviger (LA) provient, nous l'avons 
vu, de MA, mais aussi de N (0.0018<P<0.002). 

LA appara'it significativement moins apres MT (P=0.0016). 

Le transport (T) a lieu apres la morsure de la surface gCn6rale du corps (MA) 
(P<0.00006). A son tour, il conduit a MA, ce qui fait appara'itre des boucles 
MA.:tT (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 appara'it moins souvent apres LA (0.00032<P<0.00046), LT (0.0006<P< 
0.001) et LB (0.00l<P<0.01). 

La flexion du gastre (F) pourrait etre d6clench6e par la rnorsure des trichomes 
(MT) (6 cas observes contre une valeur thCorique de 2.99: P«0.001) ou par le 
transport (T) (3 cas observes contre une valeur thCorique de 0.67: P«0.001). 

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

Le repos appara'it tres significativement apres la toilette (N) (P«0.001) mais 
mains frCquemment apres LT et MT (P=0.084 et 0.062). 

La toilette individuelle (N) apparalt significativement apres la r6gurgitation (R) et 
le repos (tous deux O.OOl<P<0.01). 

La transition de MT vers N est moins frCquente que si elle Ctait due au 
hasard (0.0006<P<0.001). 

Pour terminer, remarquons que Jes passages de LA a LT et vice-versa ont lieu 
de far;on tout a fait alCatoire (P=0.64). 
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Fig. 4. Diagramme sequentiel des transitions comportementales de J·ouvriere significativement plus 
frequentes que dues au hasard (analyse des donnees du tableau 3). La largeur des fl(!ches repl"esen
te la probabilile de se tramper en rejetant l'hypothese rmlle, a savoir, La transition se fait au 
hasard. Ml!mes abrCviations que pour la figure 3. 
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~i_g. 5. Diagramme sequentiel des transitions compoitementales <le l'ouvriere significativement moins 
trequentes. 9~e dues au hasard (an~lyse des donn~es du tableau 3). La largeur des fleches rept'esente 
la probab1!Jte de se tramper en reJetant l'hypothese nulle, a savoir, la transition se fait au hasard. 
Memes abfeviations que pour la figure 3. 
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Les figures 4 et 5 r6sument !'analyse statistique des transitions comportemen
tales de l'ouvriere, pour la sefie d'observations a. La figure 4 illustre !es transi
tions dans lesquelles le premier comportement augmente significativement (au seuil 
a= 0.05) la probabilit6 d'apparition du second comportement. La figure 5 concer
ne Jes 21 transitions oU le premier comportement diminue significativement la 
probabilit6 d'apparition du comportement suivant. 

II reste a v6rifier la validit6 de certains des liens statistiques que nous venons 
de mettre en 6vidence, lorsque le diagramme des probabilit6s des causes (Fig. 3) 
suggere une autre interpr6tation ou lorsque certaines transitions sont rares: 

a) regurgitatio11 sur /es trichomes 

Le diagramme des probabilit6s des causes de notre Cchantillon a (Fig. 3) mon
tre que la r6gurgitation provient du l6chage des piCces buccales et des trichomes, 
respectivement dans 75 et 23% des cas. Cependant, !'analyse statistique ne recon
nalt pas la transition LT_,. R comme significative. 

Tableau 4. Donnees relatives au;,;: regurgitations et au;,;: mmsures ayant le Claviger testaceus comme 
dble. Observations de la 5erie !! (di§taiUi§es dans le tableau 3) et observations supplementaires 
(5eries DI, D2. !! et !). RB: regurgitations sur Jes pieces buccales; RT: regurgitations sur les 
trichomes: MT: morsures des trichomes; MA: morsures des autres parties du corps. 

S8rie Nombre Duree Nombre Rapport Nombre 
d'obser- de des de regurgitations entre les nombres de de morsures 
vations lclaviger observa- observees comportements observes par heure 

observes tions (h) au total par heure RB/RT RB/LB RT/LT MT/MA (MT+MA) /h 

64/ 64/ 19/ 414/ 
• 19 148 400 415 

12 5. 7 83 14.5 =3. 37 =O .44 =0.05 =l.00 145.2 

792/ 
o, 875 

5 52 1667 32. 1 =0.91 

270/ 270/ 216/ 
o, 216 771 1350 

27 25 486 19.4 =l .25 c:0.3 c;O .16 

14/ 14/ 17/ 155/ 
H 17 69 96 158 156. 5 

2 =O .82 =0.2 =0.18 =0.98 

180/ 
I 186 122. 0 

3 =0.97 

S OU 

moyenne 1076/ 284/ 233/ 335/ 
des re- 1108 840 1446 334 135.B 
sultats =0.97 =O.J =0.16 =0.97 

o, • I 
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L'examen d'autres series d'observations (Tab. 4, senes D
1 

a H) montre que 
sur 2184 r6gurgitations, 49% (1076) ont eu lieu sur Jes pieces buccales et 51 % 
(1108) sur Jes trichomes. II paralt done evident que le 1echage des trichomes, 
comme celui des pif:ces buccales, entrafoe la regurgitation. 

Compares aux Claviger des series D1 a H, les Claviger de la sene a ont done 
rer;u 3 fois mains de regurgitations sur Jes trichomes que sur Jes piCCes buccales. 
Cette dissimilitude provient du rapport du nombre de regurgitations au nombre de 
16chages. Ce rapport R/L ou taux de regurgitations n'est, du reste. pas le meme 
pour les regurgitations sur les pieces buccales et les trichomes. Pour la regurgita
tion sur !es piCces buccales, ii est plus Cleve dans la s6rie a que dans Jes autres 
s6ries d'observations, bien qu'il soit du meme ordre de grandeur. Par contre, 
pour la regurgitation sur les trichomes ii est 3 fois moindre. Des differences 
aussi importantes dans la reponse de l'ouvriCre ne semblent s'observer que pour 
la regurgitation. A titre de comparaison. le rapport numfrique MA/MT et le 
nombre de morsures par heure d'interactions sont les memes pour la serie a et 
pour deux des sefies d'observations supplementaires (Tab. 4). La variabilite du 
taux de regurgitations sur les trichomes expliquerait que la transition LT-R n'ait 
pas ete trouv6e significative dans 1·echantillon a. 

Une 6tude exJ)erimentale des facteurs di:clenchant la regurgitation paraltra pro
chainement. Elle nous permettra de v6rifier la signification du 16chage des tricho
mes. 

b) jlexion du gastre 

L'analyse des transitions suggefe que MT et T sont Jes d6clencheurs de la 
flexion du gastre. Le diagramme des probabilites des causes (Fig. 3) montre que 
F provient le plus souvent de LT (pour 37% des transitions qui aboutissent a F) 
et MT (32%), et dans une moindre mesure, de T (16%). Le petit nombre de 
flexions observe incite a recourir a des observations supplementaires. 

Une serie independante d'observations portant sur 5 Claviger et 63 heures, dans 
des conditions d'alimentation normales du nid, nous a donne 177 flexions (soit 
2.81 flexions par heure) dont 94% oat eu lieu aprCs morsure et 6% seulement 
apres Jechage. D'autre part, nous savons que 92% des flexions se font preffren
tiellement sur les trichomes (CAMMAERTS, 1991). 

Nous pouvons done conclure que c'est bien la morsure des trichomes du Clavi
ger et non leur 16chage ou le transport qui conduit de fa~on privi16giee a la fle
xion du gastre de l'ouvriCre. Il est probable que Jes quelques transports observes 
ici avant la flexion aient ete r6duits a leur posture preparatoire (cf. CAMMAERTS, 

1991) ou termines par une morsure trop breve que pour etre discern6e. 

c) toilette 

La toilette individuelle de l'ouvriere suit significativement la regurgitation et le 
repos. mais d'autres comportements peuvent y conduire. Cependant, seules trois 
sortes de transitions ont 6t6 observees avec une probabilite conditionnelle prospec
<ive superieure a 0.06 (R-N: 0.13; F-N: 0.11; repos-N: 0.29). II est done 
plausible que la transition F _,. N soit significative, mais que le petit nombre de 
flexions observe n'ait pas permis de reveler ce lien. 
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9 des 10 toilettes individuelles rfalisees par des ouvrieres venant de rCgurgiter 
ont dCbut6 par l'Ctrillage des piC!ces buccales. Les 2 toilettes qui ont smvt une 
flexion du gastre ont dCbutC par l 'extr6mit6 abdominale. De nombreuses autres 
observations vefifient ce schCrna. La toilette est done une activit6 qui paralt fonc
tionnelle dans Jes contextes de la r6gurgitation et de la flexion du gastre. 

3.3 Influence de la duree des comportements 

Non seulement J'existence d'un comportement, mais aussi sa dur6e, pourrait in
fluencer l'apparition du comportement suivant. 

En l'absence d'une mCthode pratique permettant d'analyser l'effet de la durCe 
des comportements, nous n'avons pas cherche a l:tudier cet effet pour }'ensemble 
des interactions l:tudil:es. Nous nous sommes limit6 a l'analyse de l'importance de 
la duri:e du ll:chage buccal (LB), unit6 comportementale dont nous 6tudierons 
souvent Jes consequences. 

Tableau 5. lntluence de la duree du lechage des pieces buccales du Claviger (LB) sur la frequence 
d'apparition du comportement qui lui suct'ede: Ii§chage de la surface generale du corps (LA), 
morsure de la surface genfrale du corps (MA) et regurgitation {R). 

Freguence absolue du 
comportement qui suit LB: 

Duree de LB (sec) 
LA MA R 

o.s • 2 8 9 15 
3 6 10 9 

4 et 5 3 6 12 
6 et 7 7 5 ' ' et plus 10 10 18 

" 34 40 62 

Moyenne (et extre- 8.87 6.63 6.04 
mes) de la duree (1-47) (1-26) (0.5-20) 

de LB, en sec 

' 
Comparaison de la X2acl.9l;df=4 X'=2.24;df=4 
distribution de la 0.7~<P<O.BO O.SO<P<~. 70 

fr.§quence absolue 
du comportement X2 =2.52;dfac4 

qui suit LB O.SO<P<0.70 

Influence de la durie du ff!Chage des pir!ces buccales mr i'apparirion des comporte
ments suivants 

Le tableau 5 montre que, dans notre frhantillonage, la dur6e de LB n'est pas 
significativement diff6rente avant LA, MA ou R (Jes seuls comportements qui le 
suivent en quantit6 suffisante que pour se prSter a une analyse statistique). 

Influence de la duree du lechage des pieces bucca/es sur la dunfe de la rigurgila
tion 

La duree du 16chage doit logiquement etre proportionnelle a la quantit6 de 
s6cr6tions ingCrees par l'ouvriere lors de ce ll:chage. De mCme, on s'attend a ce 
que la duree de la regurgitation reflete le volume du rCgurgitat, done l'importance 
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quantitative de ce comportement. On recherchera done s'il y a une relation entre 
Ia dur6e des techages LB prl:cl:dant la regurgitation R et la dur6e de celle-ci. 

On constate cependant qu'il n'y a pas de corr6lation significative (r
5 

de Spear
man= -0.17; test t bilat6ral: t=l.33; O.lO<P<0.20) entre la dur6e des 16chages 
buccaux des 77 ouvrieres observ6es (serie a) et la dur6e des regurgitations qui 
suivent (Fig. 6). 
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Fig. 6. ReJation entre La du!"'ee du lechage buccal (LB) et la duI"ee de la regurgitation (R) con.'ie
quente. 

II peut para'itre inopportun de rassembler dans une telle analyse les diverses 
ouvrieres qui ant rCgurgitC au Claviger. En effet, certaines ouvriCres peuvent 
n'avoir que peu de liquide dans le jabot ou Ctre peu motivCes et, par cons6quen
ce, n6c6ssiter de tres longs !6chages avant de rl:gurgiter peu, au contraire d'autres 
individus. Nous avons done aussi recherche la correlation entre ces deux compor
tements dans chacune des sequences d'activitCs suffisamment longues de diverses 
ouvrieres. Encore une fois, Jes 8 corrClations trouvees (avec un total de 47 re
gurgitations) ne sont pas significatives (test t). 

On est alors en droit de se demander s'il n·y a pas chez l'ouvriCre un seuil a 
partir duquel la regurgitation se d6clenche. La duree du ll:chage buccal efficace 
serait, par exemple, la somme d'une partie ou de taus Jes Jechages buccaux qui 
n'ont pas conduit a une regurgitation et qui la precedent. Huit sequences d'activi
tes ont pu donner lieu a une mesure de la correlation entre la duree totale des 
16chages de la bouche avant la regurgitation et la duree de celle-ci. A nouveau, 
!es coefficients trouv6s ne sont pas significatifs. 

U ne 6tude du rendement des lfrhages conduisant a la regurgitation ne demande 
done pas de tenir compte de la dur6e des regurgitations ni de celle des lfrhages 
qui !es precedent. 



296 Bull. Annis Soc. r. beige Ent. 127, 1991 

Par centre, la constatatioo suivante importe (Tab. 4). Dans la sfaie d'observa
tions a, le rapport entre le nombre de regurgitations sur les piCces buccales et le 
nombre de lf:chages buccaux est de 64/148, soit en moyenne 0.44, avec des 
valeurs extremes allant de 0.38 a 0.60 selon !es sequences d'activitCs. D'autres 
observations, indCpendantes, ont donne des valeurs moyennes de 0.20 et 0.35. 
Pour Jes trichomes, Jes valeurs moyennes vont de 0.05 a 0.18. Bien que le rap
port du nombre de rCgurgitations au nombre de ICchages varie avec la r6gion du 
corps du Claviger 1Cch6e et selon d'autres facteurs, c'est une mesure relativement 
stabie pour une situation donn6e. pour autant qu'elle se rapporte a un nombre de 
r6gurgitations suffisant (par ex., releve en une heure). Cet indice R/L, le raux de 
rdgurgitarions, sera utilise dans la suite de nos 6tudes pour caracteriser l'efficacitf 
des Jechages conduisant a la regurgitation. 

3.4 Iniluence reciproque des intervalles et des comportements qu'ils separent 

Est-ii possible de d6terminer 1' influence de 1' intervalle de temps separant deux 
unites comportementales successives sur !'apparition de la seconde unite de cette 
transition? 

On peut ftudier, pour chaque trans1tron, !'influence de l'intervalle entre Jes 
cornportements en etablissant la distribution des durees des intervalles (y compris 
Jes valeurs nulles) s6parant ces comportements (inten>a/fogramme). Ceci necessite 
cependant un nombre de transitions bien suI)erieur a celui observe. L'effectif 
r6duit de la matrice des transitions ne permet pas non plus de calculer le degr6 
de signification statistique des transitions avec un intervalle de temps nu! ou non 
nu!. Nous utiliserons done principalement deux autres analyses. 

U ne premiere analyse examine Ia durfe de taus Jes passages entre comporte
ments, quels que soient ces derniers. Si Jes durfes qui sCparent des CvCnements 
se distribuent selon une exponentielle decroissante, le moment de !'apparition d'un 
evenement est independant du moment de cessation de l'evenement precedent 
(NELSON, 1964; Cox & LEWIS, 1966). En coordonn6es semi-logarithmiques, une 
telle distribution prend !'aspect d'une droite. La figure 7 montre qu'3 partir de 6 
secondes environ, !'apparition d'une unite comportementale est, en moyenne, indC
pendante de !'unite precedente. 

Une seconde analyse compare Jes frequences des comportements lorsque !es 
transitions sont a intervalles de durCe nulle (t=O) ou non nulle (t>O) (Tab. 6). 

Selon les comportements, la proportion d'apparitions immfdiates varie de 62 % 
(transitions aboutissant a LA) a 100% (transitions aboutissant a R et F) (Tab. 6, 
deuxieme colonne des pourcentages. la quatrieme colonne en 6tant comp!Cmentai
re). Cette proportion est significativement plus grande que celle des apparitions 
prCced6es d'un dClai (tests binomiaux: P<0.001, sauf pour le repos, oll P=0.05). 

L'effet d'un intervalle de temps pourrait etre de modifier la probabilite d'appa
rition du comportement qui le suit. Cette modification peut se deceler en cornpa
rant Jes frequences des transitions qui dCbutent et qui se terminent par un com
portement donne quand ii y a un dC!ai (t>O) aux frequences des mCmes transi
tions quand il n'y a pas de delai (t=O). L'analyse statistique (Tests X2 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) immCdiatement apres le 
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comportement precedent. L'apparition non diffe;ee d'un com~ortemen~ pourrait 
'e pliquer si ce comportement constitue une reponse «automatlque», reflexe, au 

\ x ulus issu du comportement precedent. L'apparition d'autres comportement~ _est, 
: imcontraire favorisCe par l'existence d'un dClai. Si l'on se limite aux transitions 
q~i sont si~nificativement plus nombreuses ~?e si, ~lies 6taient dues au hasard: 
J'examen direct de la sous-matrice des transitions a rntervalles nu!~ ~t de_ celle a 
intervalles non nuls (CAMMAERTS, 1987) montre que lorsqu'un dela1 ex1ste, ,.LB 
apparalt avec une frCquence anormalement Clev6e apres MA_, R et ~; de meme 
our LA apres MA et pour N apres R. L'apparition plus frequente dun, compor-

fement apres un delai pourrait s'expliquer s'il y a absence de tendance a accom
plir un autre comportement, davantage rCflexe. 
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Tableau 6 Frequences cles transitions dehutant ou se terminant par un comportement ~~nne ~la'.1s la 
· · • • • • 1J d duf'ee nulle (t-0) et dans celle des transtt10ns a mter-sous-matrice des transitions a mterva es e. d 1 , .. -

1 
T st xi two-samples. Nb: eftectif. 

valles cle duIBe non nulle (t>O) (observations e a seue .!! . e 
Mfmes ahl'eviations que pour le tableau 3. 

Transit.ions avec intervalles 
Evaluation Comportement de durtie nulle II de duree non nulle 
stat.istique en debut (t=OJ et (t>O) et 

des differences ou en fin 
dtibutant I terminant II dfibutan~ I t7rminant entre les deux de 

sous-matrices transition par le comportement precise 
Nb I Nb I ~ I Nb I 

LS 124 86 " 66 20 14 48 34 P<0,001 
LT 320 BB 295 84 45 12 57 16 O.lO<P<0.20 
LA 268 BJ 201 62 53 1' 123 38 P<0.001 
HT 222 '" 228 84 64 22 42 16 O.OZ<P<0.05 
HA 1" 65 "' 72 " 35 " 28 O.lO<P<0.20 
R 39 51 BJ 100 " 49 0 0 P<0.001 
T 38 51 69 91 36 49 ' 9 P<0.001 
F 13 Bl 1' 100 3 19 0 0 -
N 45 ,0 64 " 19 30 18 22 O.JO<P<0.50 

repos 9 60 13 72 6 40 5 28 -
E 1256 1256 m m 
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Demandons-nous aussi s'il y a un lien entre la nature d'un comportement et 
!'existence et la duree du dCiai qui le sCpare du comportement suivant. Examinons 
Jes pourcentages de transitions avec un intervalle de durCe non nu Ile (t > O) et 
commencant par un comportement donn6 (Tab. 6, troisieme colonne des pourcen
tages, la premiere colonne en Ctant comp!Cmentaire). Les ICchages, qui, statisti
quement parlant, sont des comportements qui en induisent d'autres, sont le mains 
souvent suivis d'un d61ai (ex.: 12% des transitions LT- ... ), tandis que la regur
gitation et le transport soot le plus souvent suivis d'un dClai avant le comporte
ment suivant (49% des transitions R--.. ... et T ......... ). L'examen du protocole d'ob
servation montre que la duree de ces delais n'excede que rarement 5 secondes 
(dans moins de 20% des cas), sauf pour la regurgitation (R), oll 62% des delais 
qui la suivent ont une duree comprise entre 5 et IO secondes. La regurgitation 
est done souvent suivie d'une assez longue periode d'inactivite relative dont la 
duree, si elle d6passe 5 secondes, a de fortes chances de rendre le comportement 
qui suit, independant (voyez ci-dessus, l'analyse de la distribution de la duree des 
intervalles). 

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

Les sequences d'activites de la sene d'observations a sont tongues de 2 a 190 
unites de comportement (moyenne: 26.6) et durent de 20 a 1845 sec (moyenne: 
267.1). 

Ces nombres et ces durt~es se distribuent selon une courbe en "i". Les se
quences de moins de 15 unites ou de moins de 250 secondes sont !es plus fre
quentes (65% et 75% des sequences). La seule difffrence entre les sequences 
longues et courtes reside dans le fait que le repos n'apparalt qu'au-dela de 15 
comportements ou de 250 secondes (CAMMAERTS, 1987). 

3.6 Repetition des morsures 

Il est un comportement Ctonnant qui requiert une explication. C'est la repetition 
ininterrompue de morsures du Claviger par !es Fourmis. Ces morsures sont ~ peu 
pres toutes brhes (leur moyenne est de 1.4 sec: CAMMAERTS, 1991). 

La mCthode que nous avons utilisCe pour analyser une matrice de transitions 
n'est pas applicable aux transitions entre comportements identiques (voyez "Mate
riel et m6thodes"). Nous Ctudierons la maniefe dont Jes morsures se succedent 
!es unes aux autres en nous reffrant a des distributions thCOriques. 

Tout d'abord, !es intervalles qui sCparent Jes morsures successives nous infor
ment sur l'interd6pendance de ces morsures. Lorsque les intervalles qui separent 
des evenements se distribuent exponentiellement ou selon une Poisson (NELSON. 
1964; Cox & LEWIS, 1966), le moment d'apparition d'un evenement est indCpen
dant du moment oll l'evenement precedent s'est termine: !'existence d'un evene
ment ne doit rien a celle du precedent. On constate que Jes intervalles de temps 
qui sCparent 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 repetees nous apporte d'autres 
renseignements. 
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Tableau 7. Distribution de la fJ'equence des T'ep§tiiions de morsures. MT: morsures des trichomes: 
MA: rnorsures des autres parties du corps; f.o.: f!'equence obsel'Vee; p.g.c.: progression geornetri
que calculee. 

Nombre de REPETITIONS DE: 
morsures 

p.g.c. I se succe- MT MA 
dant f.o. f.o. p.g.c. 

2 " H.00 

I 
99 99. 00 

3 21 22.44 11 39.60 

' 7 11. 44 8 15. B4 
5 2 5.84 2 6.34 
6 3 2.98 1 2.53 
7 0 0.00 1 1. 01 

I test X' I X'=4.33;df:4 X 2 =28.18;df=4 
0. JO<P<O. 50 P<0.001 

Le tableau 7 montre que Jes nombres de morsures rCpetCes des trichomes 
(MT) se distribuent selon une progression gComCtrique (qu'il y ait ou non un 
deJai entre Jes morsures: CAMMAERTS, 1987). Les nombres de morsures de la 
surface generale du corps (MA) ne se distribuent pas de la sorte. 

Envisageons d'abord le cas des suites dont les nombres de morsures suivent 
une progression gCom6trique. Deux hypotheses pourraient expliquer une telle dis
tribution. 

Tout d'abord, Jes morsures pourraient se regrouper en une cha!Ile, en reponse 
a un facteur commun (par exemple, un stimulus chimique), sans qu'une morsure 
ne dCpende d'une autre. La distribution des nombres de morsures rCpCtCes sui
vrait alors une exponentielle d&:roissante, ce qui se traduit par une progression 
geomCtrique dCcroissante. L'examen des intervalles de temps entre Jes morsures 
(voyez ci-dessus) montre que cette hypothese de !'apparition alCatoire des morsures 
ne peut etre retenue. 

L' hypothese alternative est celle d'une cha'ine de Markov d'ordre 1: l'occurren
ce d'une morsure ne dCpend que de celle qui la prCcede. Dans une telle cha'ine, 
la probabilitC de mordre en iieme position ne dCpend que de la probabilitC de 
mordre en (i-lime position. Le nombre de morsures observ6es en iieme position, 
dans l'ensemJ:ile des suites, ne depend alors que du nombre de morsures obser
vCes en (i-1) 1eme position. De meme, le nombre de suites a i morsures ne depend 
que du nombre de suites a i-1 morsures. Le nombre a de suites a i (2.(i(m) 

morsures serait done: 

a3 = K3a2. 

Supposons que la maniere dont chaque morsure depend de la prCcCdente soit la 
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mCme pour toutes les morsures: 

Km K; K3 K. 
DCs !ors: a, Ka,, 

a, Ka3 = K2a2, 

a,. Ka. = Ki-2a 
J-1 2 · 

On obtient une progression gfomCtrique, doot la raison vaut: 

K = m-~/a2), 

a2 est la valeur du premier terme de la progression, a
111 

la valeur du dernier 
terme et m-1 le nombre total de termes. 

La. distribution _gfom6trique des nombres de morsures rCpCt6es des trichornes 
tra~~1t done ~e fa,t que la probabilit6 d'effectuer une de ces morsures (en une 
position do~n,ee dans une suite) ne d6pend que de Ja probabilit6 d'effectuer la 
morsure precedente. 

Pour l'ensemble des suites de morsures des trichomes la freq' uence d bres d , , , , ' es nom-
, e mors~r~: . repetees ne depend done que de la vitesse d' extinction du h6-

n.omen~ d~ ~epet1t10n. Cette vitesse est 1/K, l'inverse de Ia raison de la prog~ _ 
s1on geometnque. es 

. II . paralt logique, d'admettre q~e le temps pass6 a r6p6ter des rnorsures toutes 
1den.t1~ues es_t fonctron de la tension agressive de l'ouvriere, pour autant que l'in
tensite_ du stimulus dCclencheur soit constante (dans le cas des morsures du Clavi
g_er, nen ne permet de supposer le contraire). L'ouvriere n'exprime son agressivi
te que par . une morsure a la suite d'une autre, ce qui la conduirait a r6aliser 
une succe~s1on ,?e ,I?or~ures dont la longueur serait fonction de la tension agressi
ve et ce, Jusqu a I epu1sernent de cette tension. 

La motivation d'un comportement r6l)Ct6 pourrait done etre estim6e par la frC
quence de ce com~rte11;ent, e!, lors~ue les suites de repetitions sont distribuees 
selon u~e progression geometnque decroissante, par la raison (O<K< 1) d tt 
progression. e ce e 

~s mo.rsures de la surface g6n6rale du corps (MA) du Claviger se rCJ)etent 
a~ss1,, i.nais Jes, nombr~s de rnorsures r6petees ne suivent pas une progression 
geometnque. L acc~mphsse~ent d'une MA, au cours de repetitions, ne depend 
done pas que .de I acco~pltssement de Ia morsure pr6cedente. Le tableau 7 mon
tre que les. suite: ob,se~vees df; ~orsures sont plus courtes que celles prevues par 
la progressrnn ge?rnetnqu~ theonque. La tendance a mordre Ja surface generate 
du corps du Clavrger para1t done subir une influence inhibitrice. 

B. Comportement des ouvrieres nourrices 

Nous avons aussi observe le comportement de 31 ouvrieres nourrices 
rencontrant Jes Claviger utilises pour etablir Ja matrice des tran ·r 
comportementales d " d'" s1 mns . . es_ ouvner~s age moyen. Ces nourrices sont de jeunes Four-
mis reconna1ssables a leur tegument clair et qui se reposent souvent aupres des 
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tas de jeunes larves ou parmi ces dernieres, qu'elles nourrissent de temps a autre 
par trophallaxie. En fait, leur activite semble se limiter a recevoir, d'ouvrieres 
plus a.gees et actives, de la nourriture r6gurgit6e et a nourrir de jeunes larves. 

Le nombre de comportements par sequence d'activites varie de 2 a 42 (moyen
ne: 13.5) et la duree de ces sequences varie de 2 a 777 sec (moyenne: I 10.5). 
Ces nombres sont deux fois moindres que ceux des ouvrieres d'age moyen. La 
repartition des sequences d'activites suit un histogramme en "i". comme pour Jes 
ouvrieres d'§ge moyen (CAMMAERTS, 1987). mais les sequences ne depassent pas 
mi lie secondes. 

L'effectif total n'6tant que de 388 transitions, il n'est pas interessant de compa
rer les transitions de la matrice des nourrices avec celles de la matrice des ou
vrieres d'§ge moyen. On notera simplement que les frCquences d'existence des 
comportements ne different pas entre les deux categories d'ouvrieres, sauf pour 
deux comportements: les nourrices ne r6gurgitent pas au Claviger et se nettoient 
mains (N est d'ailleurs une consequence de R: Fig. 4) (Tab. l; test X 2

: 

P<0.001). 

18% des transitions observees concernent la repetition de comportements identi
ques. Cette proportion est semblable a celle observee pour les ouvrieres d'3.ge 
moyen (17%). Cependant, Jes nourrices de notre echantillon repetent davantage 
leurs morsures de la surface generale du corps du Coleoptere (MA) et moins 
leurs morsures des trichomes (MT) (respectivement 55% et 19% des transitions 
entre morsures identiques pour les nourrices. contre 38% et 35% pour les ou
vrieres d'§ge moyen; X2 : O.OOl<P<0.01). Cette difffrence est la seule pour Jes 
transitions homogenes et elle disparalt lorsqu'on somme les deux types de morsu
res (MA+ MT) (CAMMAERTS, 1987). 

C. Comportement des ouvrif.res tres jeunes mais non nourrices 

Certaines jeunes ouvrieres, reconnaissables a leurs tCguments tres p3.les, ne font 
apparemment pas office de nourrices et se promenent parmi les autres congeneres 
du nid. 

L'observation (non quantifiee) montre que ces ouvrieres se comportent envers le 
Claviger de la m&me fa9on que des ouvrieres plus a.gees. y compris pour les 
regurgitations qu' elles lui procurent sans difficult6. 

D. Comportement des OU\Tieres tres age.es 

Ces ouvrieres, reconnaissables a leurs t6guments tres fonc6s, exercent leur acti
vit6 surtout a la pCripherie et au-debars du nid habit6. Ce sont Jes ouvrieres les 
plus turbulentes. 

L'observation (non quantifiCe) montre que ces ouvriefes mordent et transportent 
bien davantage Jes Claviger au-debars du nid que [es autres ouvrieres. 
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Conclusions et interpretations 

Dans une societe de Lasius flavus maintenue dans un nid artificiel, une ouvrie
re d'3ge moyen en contact avec le Colfoptere myrmfrophile Claviger /estaceus, 
occupe en moyenne 62% de son temps a interagir avec lui. Le reste du temps 
passC au voisinage du C!aviger, elle fait sa toilette individuelle, se repose ou ne 
fait rien de precis. 

Les ICchages et les morsures soot Jes comportements les plus frCquents et. avec 
Jes regurgitations, ceux qui occupent le plus longtemps l'ouvriCre. 

La majeure partie du temps passe a !Ccher le Claviger est consacrCe aux pieces 
buccales et aux trichomes, malgrC le nombre restreint d'unit6s glandulaires t6gu
mentaires isolCes prCsentes a ces endroits. Ceci montre que les secretions des 
volumineuses glandes labrales (debouchant a la surface des pieces buccales) et de 
Wasmann (debouchant dans la r6gion des trichomes) entra!Ilent le 16chage. Par 
contre, la cuvette tergale n'est presque pas 16ch6e, malgr6 que \es secretions des 
volumineuseuses glandes mediotergales s'y cteversent. Au cours de la pfaiode du
rant laquelle nous avons observe le Claviger, la secretion de ces glandes n 'a pas 
eu d'influence visible sur le comportement des ouvrieres. 

Une comparaison de la quantite de morsures realisees par l'ouvriere au niveau 
de diverses regions du corps du Claviger avec la quantite d'unitCs glandulaires 
tegumentaires isolCes prCsentes a ces endroits suggf:re que Jes sCcrCtions des glan
des labrales et de Wasmann stimulent le comportement de morsure de l'ouvriere. 

Le systeme glandulaire tCgumentaire disperse paralt etre responsable des JCcha
ges et des morsures observes a la surface non spCcialisCe du corps du Ciaviga. 

La duree du ICchage des difffaentes rCgions de la surface non sp6cialis6e du 
Claviger est significativement corr6lee au nombre d'unitCs glandulaires isolCes de 
type B qui y dCbouchenl. Cette correlation est supCrieure a celle observCe pour 
!es unites glandulaires de type A, qui sont d'ailleurs en nombre mains Cleve que 
Jes unites 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 done probablement la secre
tion des unites glandulaires isolCes de type B qui agirait sur Jes ouvriCres comme 
un stimulant du 16chage. Ce lCchage de la surface gCnCrale du corps assure le 
nettoyage des teguments du Ciaviger (CAMMAERTS. 1991). 

Dans l'hypothese oU Jes unit6s glandulaires iso!Ces de type B sont responsables 
du !Cchage, Jes unites iso!Ces de type A pourraient I 'Ctre des morsures de la sur
face gCnerale du Ciaviger. 

La comparaison des fr6quences des comportements qui ctebutent et terrninent !es 
s6quences d'activites de l'ouvriere montre que le JCchage des pieces buccales et 
des trichomes du Claviger a n6cessairement des consequences comportementales. 
Ceci confirme !'importance des secrCtions des glandes labrales et de Wasmann. La 
regurgitation, la flexion du gastre, la toilette individuelle et le repos sont Jes sui
tes nCcessaires d'autres comportements. 

L'6tude de la signification statistique de la succession des comportements de 
l'ouvriere en interaction avec le Ciaviger suggere quelle est la causalite immediate 
de ces comportements. II n'y a pas de chalfle de comportements unique et privi-
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J6giee: Jes comportements se succedent taus de fa9on probabiliste. 

Le Jifchage des pfi!ces buccales succCde significativement au lechage de la surface 
generale du corps. Ceci pourrait s'expliquer par un effet arretant des sC~retJons 
des glandes labrales. La probabilit6 de 16cher Jes piC~~s ~uc~a~es du Clai:'1ger. est 
thOOriquement accrue par !'existence d'une forte dens1te d unites glandulatres 1so
l6es de type B au niveau de la tete et des antennes (voyez CAMMAERTS, 1974). 

Le passage du Jechage de la surface gCnefale du corps du Ciaviger au lichage 
des rrichomes se fait de maniere a16atoire. 

Les difffaents types de ICchages etant suivis de fa9on significative de morsures, 
on peut en deduire qu'il y a, a la surface des t6guments du Claviger, des sub
stances induisant une certaine agressivit6 chez l'ouvriere. Les substances presentes 
a Ia surface non sp6cialisee du corps du Claviger pourraient provenir des unites 
glandulaires isol6es de type A car Jes unites isolees de type B paraissent induire 
le Jechage (voyez ci-dessus). Au niveau des pieces buccales et des trichomes, ce 
sont les secretions des glandes labrales et de Wasmann qui paraissent stimuler 
J'agressivitC. Ces deux sortes de glanaes multiples sont d'ailleurs cytologiquement 
semblables (CAMMAERTS, 1974). En ce qui concerne les trichomes, ii n'est pas 
exclu que leur constitution (texture, composition des soies) elle-meme puisse con
tribuer au comportement agressif de l'ouvriere. 

Le transport suit significativement Jes morsures. et la flexion du gastre, la mar
sure des trichomes. 

La regurgitation est le comportement le plus sp6cifique dans son origine; elle ne 
survient qu'a la suite du 16chage des pieces buccales et des trichomes, endroits 
all dCbouchent Jes glandes labrales et de Wasmann (glandes dont l'aspect cytologi
que est, rappelons-le, identique). 

Enfin, deux autres comportements, la toilette individuelle et le repos, sans etre 
des interactions avec le Claviger, entrent dans ce contexte. La frequence de l 'acti
vit,J de toilerte est significativement augmentee apres la rCgurgitation ou la flexion 
du gastre. Cette toilette est une activite fonctionnelle car elle commence par Jes 
rCgions du corps de l'ouvriere concernees par le comportement preceden1; La 
frequence de la toilette est aussi augmentCe apres le repos. Le repos appara1t si
gnificativement apres la toilette individuelle. 

On notera !'existence de boucles entre comportements. Les boucles entre le 
Jechage des pieces buccales et la regurgitation peuvent s'expliq~er par le fait 
qu'apres avoir regurgit6, l'ouvriere Jeche minutieusement la parue du corps du 
Claviger sur Jaquelle elle a effectue ce comportement (CAMMAERTS, ~9~1). ~ar 
contre, le retour au JCChage des trichomes apres la regurgitation est s,gmficative
ment rare, peut-etre parce que le Claviger ne cherche pas a maintenir le conta;t 
de ses trichomes avec le labium de l'ouvriere. Les boucles entre 1echage et re
gurgitation ne pourraient done exister qu'avec la participation active du Col6optere. 

L'Ctude de la succession des interactions met egalement en Cvidence des transi
tions significativement mains frequentes que si elles Ctaient dues au h~sard (Fig. 
5). Nous venons de discuter du passage de la regurgitation sur les tnchomes au 
16chage de ceux-ci. D'autres transitions sont impossibles Ctant donnC la distance 
qui separe les lieux d'action (par exemple, la bouche et les trichomes) ou parce 
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que certains comportements (la regurgitation et la flexion) ne peuvent apparaitre 
qu'a la suite de certains autres. 

La dur6e du !Cchage des pieces buccales n'a pas d'influence sur !'apparition, 
ensuite, du ICchage de la surface gCnCrale du corps, de la morsure de la surface 
generate du corps ou de la regurgitation. II n'y a pas non plus de corrC!ation 
significative entre la dur6e du 16chage de la bouche et celle des regurgitations 
subs6quentes. La regurgitation semble etre une r6ponse de type "tout ou rien" et 
d6pendre non seulement de !'ingestion d'une quantit6 minimum de sCcrCtions du 
Claviger rnais aussi de contingences inconnues, propres a l'Ctat physiologique de 
l 'ouvriere. 

II est done inutile de tenir compte de la duree du 1echage des pieces buccales 
du Claviger et de la duree des regurgitations de l'ouvriere Jors d'une etude quan
titative eventuelle du rOie des 1echages dans de declenchement des regurgitations. 
Ceci doit aussi valoir pour la regurgitation sur Jes trichomes. Par contre, le rap
port entre Jes nombres de regurgitations et de 16chages (rapport R/L, appel6 taux 
de rtgurgitalion.s) effectues durant une p6riode de temps assez longue (par ex. une 
heure) est suffisamment stable pour permettre de mesurer l'efficacit6 du 16chage 
comme determinant de la regurgitation qui suit. 

La dur6e totale d'une sequence d'activites de l'ouvriere en interaction avec le 
Claviger ne modifie pas le d6roulement de celle-ci, si ce n'est que l'ouvriefe 
n'entre 6ventuellement en repos qu'apres avoir accompli une sequence d'au moins 
15 comportements ou totalisant au mains 250 secondes. Le repos est aussi. de 
beaucoup, le comportement le plus long, done celui pour lequel la probabilit6 de 
separer des comportements ind6pendants est la plus 6lev6e. C'est aussi le compor
tement de l'ouvriere le plus 61oign6 du contexte des interactions avec le Col6optC
re. On peut done consid6rer que lorsque le repos survient au cours des interac
tions de l'ouvriCre avec le myrmecophile, ii achCVe la sequence comportementale. 

A partir d'une dur6e moyenne de 6 secondes, l'intervalle rend independants Jes 
comportements qu'il sCpare. 

II y a un lien entre la nature des cornportements et l'intervalle de temps qui 
Jes separe. Certains comportements apparaissent toujours (la regurgitation et la 
tlexion) ou presque toujours (la morsure des trichomes et le transport) immediate
ment aprCs le comportement pr6c6dent. Au contraire, d'autres comportements (le 
Jechage de la surface generate du corps, le Iechage de la bouche et la toilette 
individuelle), s'ils surviennent a la suite de comportements particuliers, ont une 
probabilite d'occurrence plus e1evee lorsqu'ils apparaissent avec un de!ai. Nous 
pourrions interpreter ces differences en supposant qu·un comportement est d'autant 
plus immediat qu'il constitue une reponse automatique ou reflexe au stimulus re
sultant du comportement prCcCdent. L'apparition plus frequente d'un comportement 
aprCs un dClai pourrait etre due a !'absence de tendance a accomplir une telle 
reponse automatique (ce serait le cas pour la toilette individuelle apres la regurgi
tation). D'autre part. !'existence de l'intervalle ainsi que sa durCe dependent du 
comportement qui le precede: la regurgitation est souvent suivie d'une assez lon
gue I)Criode d'inactivite relative. 

L'absence de dClai dans !'apparition d'un comportement traduirait done le fait 
que ce dernier est une rCponse reflexe (ex.: la regurgitation, la tlexion du gastre) 
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au declencheur que constitue le comportement precedent (ex.: le Jechage des pie
ces buccales. la morsure des trichomes). 

Les morsures ant tendance a se rCp6ter de fac;on ininterrompue. L'examen de 
la distribution de la duree des intervalles de temps entre !es morsures montre que 
chaque morsure depend de la prCc6dente. 

On constate que la distribution des morsures r6petCes des trichomes suit une 
progression gfom6trique dCcroissante, qui traduit le fait que, dans une cha!Ile de 
ces morsures, Ia probabilitC d'effectuer une des morsures a un moment donnC ne 
depend que de la probabilite d'effectuer la morsure prCC6dente. 

Nous suggerons !'explication ethologique suivante aux successions de morsures: 
l'ouvriere ne libererait pas en une fois toute sa tension agressive mais l'exprime
rait au moyen d'une morsure a la suite d'une autre, jusqu'8. J'epuisement de cette 
tension. 

Cette explication est valable, en termes de motivation, pour tout comportement 
repete. La motivation est une variable indicative de l'6tat interne de !'animal, qui 
ne peut se mesurer qu'indirectement, par une r6ponse comportementale 
(MANNING, 1972). II semble logique d'admettre que le nombre de repetitions 
d'un comportement dent la forme et l'intensite ne varient pas, est fonction de la 
motivation sp6cifique de ce comportement, pour autant que I' intensite du stimulus 
d6clencheur soit constante. Dans le cas particulier d'un ensemble de suites distri
buees gfom6triquement et all Jes comportements eux-mtmes ne se succCdent pas 
de fac;on independante, la vitesse de d6croissance des nombres de cornportements 
r6pCt6s serait une fonction inverse de leur motivation moyenne. La raison 
(O<K< 1) de la progression geometrique d6croissante observ6e varierait alors en 
fonction directe de cette motivation. La valeur du d6cr6ment K perrnettrait de 
comparer Jes motivations d'un individu ou de lots d'individus pour un meme 
comportement. Ceci constitue une alternative a la mesure de la motivation d'un 
comportement au moyen de sa frequence. 

Les s6quences de repetitions ininterrompues de morsures de la surface g6nCrale 
du corps sont plus courtes que celles de morsures des trichomes. Le comporte
ment de morsure parait done €:tre partiellement inhib6 au niveau de la surface 
gCn6rale du corps du Claviger. Par ailleurs, nous avons montr6 que l'ouvriCre 
dCveloppe plus d'agressivite au contact des trichomes: ceux-ci sont autant mordus 
que le reste de la surface du corps du Col6optere. qui est bien plus grande. On 
remarque aussi que Jes trichomes sont ]'unique cible d'un autre comportement 
agonistique de l'ouvrihe, la flexion du gastre. Ces constatations suggCrent que 
l'agressivit6 de l'ouvriCre est accrue par les trichomes et/ou partiellement inhib6e 
par le t6gument de la surface g6nerale du corps du Claviger. Ceci r6sulte proba
blement de !'action antagoniste de plusieurs causes. On peut Cmettre l'hypothCse 
que l'ouvriCre d6veloppe moins d'agressivit6 vis-a-vis de la surface generate du 
corps du Claviger que vis-a-vis des trichomes a cause de la nature diffefente des 
secretions presentes a ces endroits (d'une part probablement la secr6tion des uni
t6s glandulaires isolees de type A; d'autre part, la secretion des glandes de Was
mann) OU a cause d'une inhibition due a la secretion des unites isolCes de type 
B. Ces derniCres, qui sont les unites glandulaires dispersees Jes plus communes a 
la surface generale du corps du CoieoptCre, stimulent vraisemblablement le Iecha
ge. comportement theoriquement antagoniste de la morsure. Par ailleurs, on nt 
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peut exclure que la constitution elle-meme des trichomes contribue a l'agressivitC 
de l'ouvriefe. 

Les morsures rCp6t6es soot "ponctuelles", de dur6e trCs courte et quasi cons
tante. D'autres morsures peuvent etre longues et ont pour r6sultat 6ventuel de 
mutiler le Co!CoptCre (CAMMAERTS, 1991). La motivation de cette derniCre condui
te ne paralt pas etre de la meme nature que celle des autres morsures, mais 
pourrait Ctre celle d'un comportement alimentaire (d6coupage des proies). 

Les r6J)Ctitions d'autres comportements peuvent avoir une autre origine. Ainsi, 
l 'existence de transitions entre transports du ColOOptCre par la Fourmi semble 
n'etre due qu'it une «ind6cision» de l'ouvriCre, qui dCpose par moments son far
deau. 

Les ouvriCres se comportent vis-a-vis d'un Claviger diffCremment selon leur age 
et leur fonction sociale. Les Fourmis les plus a.gees sont les plus agressives. Les 
jeunes ouvriCres se comportent qualitativement comme des ouvriCres ct·age moyen, 
mais celles qui fonctionnent comme nourrices ne rCgurgitent pas sur le ColCoptCre 
et interagissent avec lui deux fois moins (en nombre de comportements et en 
durCe). 
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