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RESUME

Les fourmis du genre Aphaenogaster, qui ne pratiquent pas le transfert de substances
de bouche a bouche, utilisent une méthode complexe pour assurer l'approvisionnement
de la société. Elles transportent jusqu'au nid des matériaux divers, imbibés ou enrobés
de liquides sucrés ou de sucs animaux, qui sont ensuite léchés par les ouvriéres restées
dans le nid. Les récolteuses sont capables, avant ces prélévements, d'apporter et de dépo-
ser des matériaux sur les sources de nourriture liquide offerte. Cette séquence de compor-
tements peut étre assimilée a l'emploi d'un «outil », au sens classique du terme en
éthologie.

SUMMARY

Observations on foraging of liquid sugar and insect body fluids by two species
of Aphaenogaster : A. Senilis and A. Subterranea (Hym. Formicidae)

Ants of the genus Aphaenogaster (A. senilis, A. subterranea) do not engage in the
usual exchange of foodstuff from mouth to mouth, but employ a complex method for
provisioning of their colony. Workers carry to the nest various objects imbibed or
coated with liquid sugar or body fluid from crushed insects. In the nest, other
workers lick the food on the objects. The foragers are capable of placing these
intermediary objects on the liquid food supply before carrying them away. They can
thus be said to use them as “ tools ” in the conventional ethological acception.
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INTRODUCTION

Un certain nombre de genres de Fourmis, dans la sous-famille évoluée
des Myrmicinae, ont perdu l'aptitude aux transferts de substance d’individu
4 individu (trophallaxie), qui constituent un fait social trés important pour
la plupart des espéces de ce groupe. C'est le cas de Fourmis granivores
(Messor : DELAGE, 1968 ; Pogonomyrmex : WILSON et EISNER, 1957) et de
certaines formes trés carnivores : Aphaenogaster. Cette absence de transfert
de substances entre ouvriéres a déja été mise en évidence par B. DELAGE et
P. Jaisson, 1969, en utilisant des aliments colorés, pour 2 Aphaenogaster
(A. subterranea, A. gibbosa). J'ai pu confirmer, a l'aide d'un radio-isotope
mélangé aux aliments sucrés, cette perte de la fonction trophallactique chez
Aphaenogaster senilis et A. subterranea (AGBoGBa, 1982). J'ai montré également
que les ouvrieres de ces 2 especes, mises en présence de miel ou de sirop
de sucre, ne présentent qu'un trés faible taux d'ingestion de matiéres su-
crées dans le jabot ; cela, de toute évidence, en corrélation avec l'absence
de trophallaxie.

Il fallait se demander si ces espéces, qui ont perdu la fonction trophal-
lactique, sont capables d’approvisionner la société en substances liquides
et par quel moyen. L'emploi de matériaux solides, imbibés ou recouverts
de substances liquides, a été observé chez plusieurs espéces du genre Aphae-
nogaster (aux Etats-Unis: A. rudis, treatae, tennesseensis, fulva: FELLERS,
FELLERS, 1976 ; au Japon : A. famelica : TaNAKA, ONo, 1978), ainsi que chez
Pogonomyrmex badius (MORRILL, 1972).

J’ai pu mettre en évidence le méme comportement chez 2 Aphaenogaster
de la région méditerranéenne, et apporter quelques indications complémen-
taires, en particulier sur le rdéle de la reine dans la manifestation de ces
conduites.

MODELE BIOLOGIQUE ET METHODES

L’étude a porté sur deux especes d’Aphaenogaster : A. senilis (Mayr) et A. subterranea
(Latreille). Les sociétés sont entretenues dans des appareils d’élevage en platre (nids
Janet), reliés & une enceinte (40 X 50 cm) qui sert d’aire de récolte. Elles sont nourries
avec du miel disposé sur une petite plaque de verre et des larves de grillon (Acheta
domestica) fraichement tuées.

Pour les tests, la nourriture sucrée est présentée sous différentes formes: miel
liquide non granuleux, ou saccharose dilué dans l'eau. Pour les sucs animaux, a été
utilisée de I'’hémolymphe de grillon déposée sur une lamelle de verre en évitant la coagu-
lation rapide par l’addition d'une trés petite quantité d’E.D.T.A. (Ethyléne Diamine Tetra
Acetate). J'ai aussi présenté aux fourmis récolteuses une grosse larve de grillon, fraiche-
ment ouverte; la quantité de liquide qui s’écoule est suffisante pour rendre inutile
I'E.D.T.A.

Chacune des 4 conditions suivantes : miel liquide, miel recouvert de sable, hémo-
lymphe liquide, proie disséquée, a donné lieu a 32 tests : 16 avec disponibilité de matériaux
(sable, brindilles) dans l'environnement, 16 sans cette disponibilité. Dans chaque cas,
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8 tests ont été effectués avec des sociétés pourvues de leur reine, 8 avec une société
sans reine. Ces données numériques ont été modifiées dans un seul cas: 20 tests au lieu
de 16 ont été réalisés avec miel liquide et matériaux. En outre, 10 tests (dont 5 avec pré-
sence de la reine) .ont été effectués avec du miel compact. Au total, 142 tests ont été
réalisés.

Chaque test a duré 2 4 10 h: 2 heures pour les tests avec miel compact, 4 heures a
6 heures pour les autres tests réalisés avec des sociétés pourvues de reine. Quant aux
32 tests sur une société sans reine, 29 ont duré 5 h, 3 ont duré 10 heures. Compte tenu de
ces durdes importantes, l'observation des conduites individuelles a été menée de maniére
répétitive mais non continue (le nombre d’ouvriéres récolteuses en action dans une
période donnée a varié entre 4 et 40). Les données enregistrées portent donc sur le
résultat de 'activité collectives des récolteuses.

RESULTATS

Lorsque les ouvrieéres d’Aphaenogaster sont en présence de substances
sucrées (§ A, ci-dessous) ou de sucs animaux (§ B), les comportements étudiés
ici se manifestent sous des formes différentes selon la fagon dont sont
présentés les aliments et selon que des matériaux transportables sont dis-
ponibles dans l'environnement, ou non. L'absence de la reine est capable
de modifier profondément ces conduites (§ C).

Un nombre important de tests ont été réalisés en 1979-1982, pour les
2 espéces d'Aphaenogaster, portant uniquement sur lexploitation de subs-
tances sucrées, en présence de la reine. A l'automne 1984 (septembre & dé-
cembre), sur une seule espéce, A. subterranea, les mémes tests ont été repris,
en les comparant a4 des tests qui mettent en jeu une nourriture protéique
et en examinant l'effet de la présence de la reine.

Les résultats des tests ont été stables: dans chacune des conditions
définies, c'est toujours le méme type de comportement qui s’est manifesté,
avec la méme succession de phases ; et les comportements mentionnés
comme absents n’apparaissent jamais.

A. Cas de substances sucrées

Les observations sur le transport de liquide sucré ont porté sur les
2 espéces d’Aphaenogaster étudiées.

1. Substances sucrées recouvertes de sable

Lorsque la nourriture sucrée, additionnée de sable, laisse apparaitre le
sucre dilué ou le miel, les ouvriéres ramassent sur le sol de l'aréne, quelque-
fois a 10 ou 15 cm de la nourriture, des débris de feuilles ou des brindilles
et des grains de sable et les ajoutent sur la plaque de miel. Certains éléments
végétaux transportés peuvent étre de grande taille (brindilles de 3 cm de
long). Une méme ouvriere peut procéder successivement a plusieurs trans-
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ports. Ensuite, les ouvriéres s'immobilisent et sucent la partie liquide,
visible entre les matériaux. Puis elles raménent au nid, dans leurs mandi-
bules, des boulettes de sable mélé de miel qu’elles ont arrachées a la plaquette
et des débris végétaux enrobés de miel.

Le transport jusqu'au nid des matériaux enrobés peut commencer pour
certaines ouvrieéres alors que d'autres continuent & apporter du sable et
des débris végétaux sur la solution sucrée. Ces transports sont toujours
individuels, sans coopération entre les récolteuses, ni phénoméne de relais
(comme j’ai pu en mettre en évidence pour le transport de proies, chez des
Ponérines : C. AGBoGBA, 1982, 1984).

Les matériaux apportés ainsi dans le nid sont longuement léchés par
des groupes d’ouvrieres (appartenant a toutes les catégories, y compris celle
des récolteuses, reconnaissables car elles avaient été marquées). Apres
consommation du miel, ces matériaux sont entassés dans des loges du nid ;
ils seront progressivement rejetés hors du nid.

2. Substances sucrées non recouvertes de sable

Lorsque la nourriture sucrée est offerte seule, sans addition de sable,
les ouvriéres des 2 espéces d’Aphaencgaster étudiées commencent — comme
décrit ci-dessus — par la recouvrir avec des brindilles ou des grains de
sable qu’elles ont prélevés dans l'aréne. Ensuite, elles s’immobilisent et
léechent la partie liquide accessible. Puis elles ramenent jusqu'au nid, sans
exception, tous les éléments qu'elles ont déposés. Ils sont ensuite léchés
comme ci-dessus, puis rejetés.

Au total, apres le recouvrement du miel liquide la succession des phases
de comportement est donc la méme, ici, que lorsque le miel est déja cou-
vert de sable par I'observateur.

3. Analyse de la situation qui déclenche [utilisation des matériaux

Chez les 2 especes étudiées, jai cherché a déterminer par quelques
expériences les facteurs capables de déclencher les conduites qui viennent
d’étre décrites.

a) En présence de quelques gouttes d’eau non sucrée, ou bien de coton
ou de sable mouillé déposés sur une plaquette de verre dans l'aire de ré-
colte, les ouvriéres ne pratiquent pas le dépdt de particules solides dans les
gouttes d’eau. Elles ne s’immobilisent pas non plus pour récolter ; je ne
les ai jamais vues prélever d’eau non sucrée.

b) Si l'on gjoute du sucre dans les gouttes d’'eau ou sur le coton et le
sable trés mouillé, on voit les ouvriéres montrer la méme succession de
comportements que précédemment (§ 1) : bref prélévement d’eau sucrée,
recouvrement par des grains de sable ou des brindilles, transport jusqu’au
nid de particules solides maintenant enrobées de sucre.
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c) Lorsqu’on offre un mélange trés compact de sable et de sirop de
sucre, on n'‘observe pas son recouvrement par d’autres matériaux, méme
s’ils sont disponibles dans l'aréne. Les ouvrieres se contentent d’arracher a
la masse offerte des boulettes, qu'elles transportent jusqu’au nid.

4. Effet de l'absence de matériaux transportables

J’ai voulu analyser, chez A. subterranea, 'effet d'une absence de maté-
riaux susceptibles d’étre utilisés comme indiqué précédemment. Lorsque les
récolteuses se trouvent alors en présence de miel liquide, sans ajout de
sable (comme ci-dessus, § 2), ou bien de miel recouvert de sable (§ 1), elles
se nourrissent briévement puis circulent dans Varéne, palpant le substrat,
dont elles essayent de prélever des morceaux. Au bout de plusieurs dizaines
de minutes, on les voit s’alimenter & nouveau, sans rien apporter a la socié-
té : les ouvrieres restées au nid sont, faute de trophallaxie, privées de nour-
riture sucrée.

B. Cas des sucs animaux

Les tests ont été réalisés sur des sociétés d’A. subterranea.

a) Lorsque des matériaux solides sont disponibles, en présence d’hémo-
lymphe liquide ou d'une proie disséquée d’ou s'écoulent des sucs, on re-
trouve les conduites qui ont été décrites pour des liquides sucrés (préléve-
ment bref, dép6t de matériaux solides sur la source de nourriture, transport
jusgu’au nid de ces matériaux enrobés). Les récolteuses assurent ainsi en
méme temps leur propre approvisionnement et celui des membres de la
société restés dans le nid.

Au bout de quelques heures, I'hémolymphe se durcit, la proie disséquée
se desseche. Les ouvrieres se mettent & arracher des morceaux de chair et
des fragments d’hémolymphe durcie, qu'elles raménent au nid : le préle-
vement de liquide fait place a un simple dépecage.

b) Quand les ouvriéres ne trouvent pas de matériaux solides dans l'aire
de récolte, on les voit prélever brievement du suc, puis circuler pendant un.
certain temps plus ou moins loin de la source de nourriture, en palpant le
substrat et en essayant d’arracher des morceaux de platre. Elles reviennent
et s’alimentent longuement ; puis elles dépécent la proie et en raménent des
morceaux au nid. L’approvisionnement du nid a donc lieu, ici, apres que
les récolteuses se soient longtemps nourries, contrairement a4 ce que l'on
observe dams le cas décrit ci-dessus (§ a). Faute de matériaux faciles a
saisir,. il n'y a pas recouvrement de la nourriture liquide offerte. (pas plus
que si l'aliment est du miel : cf. ci-dessus, § A 4).
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C. Rdle de la présence de la reine

Toutes les données qui précedent ont été obtenues sur des sociétés pour-
vues d'une reine. D’autres observations ayant montré I'importance de la pré-
sence ou de l'absence de la reine dans le contrdle de plusieurs comporte-
ments complexes (cf. Discussion), il était intéressant de rechercher quelles
conséquences pouvait entrainer, dans ces sociétés monogynes, 'absence de
la reine. Dans une société privée de sa reine depuis 3 semaines, le compor-
tement original d’utilisation des matériaux solides par les récolteuses, en
présence de nourriture sucrée ou proté€ique, ne s’est pas manifesté. Lorsque
les ouvriéres récolteuses de cette société sans reine découvrent le miel ou
I'hémolymphe liquide, ou une proie baignant dans 1'hémolymphe, elles s’im-
mobilisent et s’alimentent jusqu'a ce qu’il n'y ait plus de substance liquide
a absorber.-Mais elles n’apportent pas de matériaux sur les substances pro-
posées. En outre, lorsque le miel ou I'némolymphe se desséchent au point de
devenir solides, les ouvriéres n’en rapportent pas de fragments au nid.
Cependant, lorsqu'il s’agit d’'une proie disséquée, elles apportent a leurs
compagnes restées dans le nid de petits morceaux prélevés sur la proie
desséchée.

Ainsi, 'absence de la reine parait avoir pour conséquence la disparition
des comportements relativement complexes décrits ci-dessus pour lexploi-
tation des sources de nourriture liquide ; ils ne sont apparus que dans les
sociétés pourvues de leur reine. Au contraire, le dépecage et le transport de
morceaux de proies se manifestent en l'absence comme en présence d'une
reine.

DISCUSSION ET CONCLUSIONS

Les résultats qui viennent d’étre rapportés mettent en évidence, chez
deux especes d’Aphaenogaster, une succession de comportements particu-
liers : transport de particules solides prélevées dans l'environnement, dépo6t
de ces matériaux sur la nourriture liquide disponible, — puis transport de
ces matériaux, enrobés de liquide nutritif, jusqu'au nid, ol les autres ou-
vriéres, les léchant, se trouvent ainsi alimentées.

Le prélévement de liquide avant le dépdt de matériaux sur la source de
nourriture, signalé ici, n'a pas été observé par les auteurs cités (cf. Intro-
duction), ni non plus le dépecage qui intervient lorsque 'hémolymphe ou
la proie se dessechent, — ni la disparition de ces conduites dans une société
sans reine.

Un grand nombre de Fourmis (WHEELER, 1910 ; LE MASNE, communication
personnelle) recouvrent les substances mouillées ou les trés petites nappes
d’eau proches du nid avec des matériaux, miettes de terre ou brindilles.
Mais ici, chez les 2 Aphaenogaster étudiées, ce comportement n’apparait que
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lorsque ces substances mouillées ou liquides ont une valeur nutritive : nour-
riture sucrée ou protéique (cf. §§ Al et Ba)

Ce comportement des Aphaenogaster joue probablement un rdle impor-
tant. (y compris dans la nature). L'apport de substances liquides, sucrées ou
protéiques,-jusque dans le nid et leur distribution aux membres de la société
est rendu possible grace a cette « technique », chez ces Fourmis qui (faute
de trophallaxie et capables d'un trés faible taux d’ingestion dans leur jabot)
trouvent la un moyen d’assurer transport et répartition des substances
liquides.

J.H. FELLERS et G.M. FELLERS (1976) négligent d’indiquer que les Aphae-
nogaster (y compris sans doute les especes américaines et japonaises) igno-
rent la trophallaxie, et que par conséquent le comportement en question
est pour elles le seul moyen d’apporter au nid des quantités importantes de
matieres sucrées ou protéiques liquides.

Il ne semble pas que des conduites analogues se retrouvent dans d’au-
tres groupes de Fourmis qui ont également perdu la fonction trophallactique,
telles que les Attini, ou les Messor. Toutefois le méme comportement a été
signalé (MoORRILL, 1972) chez une Fourmi moissonneuse (Pogonomyrmex
badius) qui ne pratique pas la trophallaxie (WILSON et EISNER, 1957).

J.H. et G.M. FELLERS proposent de considérer que cette conduite parti-
culiere des Aphaenogaster correspond a l'utilisation d'un outil. Cette idée
a été adoptée par B.B. Beck (Animal tool behavior, 1980). Selon les auteurs
— BEcK en particulier — il y a usage d’outil quand un objet, distinct du
corps de l'animal et libre d’attache au substrat, est tenu, porté ou manipulé
par lui, pour agir sur des éléments déterminés de l'environnement. Cette
définition parait tout a fait acceptable ; elle ne fait appel en rien a une
éventuelle conscience ou volonté de l'animal.

I1 faut reconnaitre que l'on trouve dans ce comportement des Aphaeno-
gaster presque tous les éléments de la. définition de l'outil chez l’animal,
si 'on considére comme « outils » les brindilles, les morceaux de feuilles,
les grains de sable que les ouvrieres préléevent dans l'environnement, trans-
portent activement jusqu’a la nourriture liquide, et utilisent, aprés qu'ils
sont imbibés ou couverts de liquide, sucré ou protéique, pour transporter
celui-ci jusqu’au nid.

En ce qui concerne l'effet d'une absence de la reine, les tests réalisés
avec une société sans reine doivent, bien entendu, étre répétés. Le rdle capital
de la présence de la reine a été mis en évidence déja (C. AGBoGBA, 1982, 1986),
précisément chez les Aphaenogaster, pour un type particulier de nourrissage
des larves sur des proies volumineuses, ainsi que pour l'approvisionnement
de la société en liquide sucré chez Plagiolepis pygmaea (BONAVITA et PASSERA,
1978 ; Provost, 1978) et dans le processus de fermeture, ou de non-fermeture,
de la société de Fourmis (cf. ProvosT, 1979, 1980).
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