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Interactions comportementales 
entre la Fourmi Lasius flavus (Formicidae) 

et le Coleoptere myrmecophile C.laviger testaceus (Pselaphidae ). 
Ill. Interactions avec les sexues et le couvain. 
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Abstract 

Behavioural Interactions between the Ant Lasius flavus (Formicidae) and the 
Myrmecophilous Beetle Claviger testaceus (Pselaphidae). ID. Interactions with 
the Reproductives and the Brood. Relations of the Beetle with Insect Cadavers 
and Congeners found inside the Nest. 
The behaviour of Lasius flavus winged gynes in the presence of the inquiline beetle, 

Claviger testaceus, is similar to that of host workers in the same situation. Winged 
gynes react by approaching the beetle in an aggressive or a non-aggressive manner, by 
licking it, by regurgitating ingluvial food on it, by biting it, by flexing the gaster 
against it and by moving it on insect corpses. These reactions, like those of workers, 
are the same when in the presence of an edible insect corpse. The males react similar­
ly, but their behavioural-repertoire lacks the flexing of the gaster and transport and 
they bite only lightly. There are other, but less important, quantitative differences spe­
cific to each kind of imago. The ant's larvae try to eat the Claviger beetle, behaving in 
a similar manner as they would with edible meaty food. The Claviger beetle is thus 
treated by all the members of the host society as an insect corpse. Moreover, the repro­
ductives and the workers exhibit aggressive behaviour which suggests that the beetle 
bears odour components alien to the society. 

The Claviger beetles feed from the ingluvialliquid regurgitated on their mouthparts 
by the workers and to a lesser extent by the winged reproductives. They also take 
liquid food spontaneously disgorged by overfed imagoes and steal part of the regurgi­
tated liquid passed between the various members of the society. They also suck the 
contents of ant's eggs, lick larval secretions and excreta as well as the integumentary 
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morphologiques que l'on ne trouve pas chez les especes libres de Pselaphides 
et qui, de ce fait, paraissent etre des adaptations a la vie chez les Fourmis. Ces 
structures remarquables sont les courtes antennes en massue, les pieces bucca­
les reduites et a la surface desquelles debouchent de volumineuses glandes 
cephaliques (les glandes labrales ), les trichomes, touffes de soies serrees 
situees a la jonction laterale des elytres et de !'abdomen et associees a des 
glandes exocrines abdominales (les glandes de Wasmann), et la cuvette ter­
gale, situee entre les trichomes et dans laquelle debouche une paire de glandes 
mediotergales (CAMMAERTS, 1974). 

L'ouvriere de L. flavus reagit a la presence de C. testaceus en s'en appro­
chant de maniere agressive (mandibules ecartees) ou non. Elle peut ensuite lui 
lecher les pieces buccales (LB), les trichomes (LT) ou le reste du corps (LA), 
lui regurgiter (R) de la nourriture liquide, lui mordre les trichomes (MT) ou le 
reste du corps (MA), le transporter (T) ou flechir le gastre (F) a son encontre 
(CAMMAERTS, 1991a). 

L' experimentation a demontre que c'est le lechage des secretions des glan­
des labrales et de Wasmann, emises au niveau des pieces buccales et des tri­
chomes du myrmecophile, qui declenche la regurgitation de l'ouvriere (CAM­
MAERTS, 1992). Les caracteristiques comportementales de cette regurgitation 
correspondent a celles du degorgement du contenu du jabot des ouvrieres sur 
des cadavres d'insectes en etat d'etre consommes par les larves et non aux ca­
racteristiques des echanges trophallactiques entre membres de la societe 
(CAMMAERTS, 1995). Elles ne correspondent pas non plus aux caracteristiques 
des degorgements spontanes d'ouvrieres repletes (CAMMAERTS, 1996). Le de­
gorgement des ouvrieres sur des cadavres d'insectes est une consequence du 
lechage de ces cadavres, qui liberent des substances actives en se decomposant 
(CAMMAERTS, 1999a), mais la fonction de ce comportement demeure encore 
hypothetique. 

Les morsures et les flexions de gastre paraissent refleter l'agressivite des 
ouvrieres, car ces comportements s'accompagnent parfois de !'emission de 
substances d'alarme (CAMMAERTS, 1991a) et s'expriment davantage vis-a-vis 
de Claviger nouvellement introduits dans une societe que vis-a-vis de ceux qui 
y resident depuis quelque temps (CAMMAERTS, 1999a). Cependant, certaines 
morsures n' entrent pas dans un contexte agonistique. En effet, l'ouvriere mor­
dant un Claviger ou un insecte mort presente tres souvent des mouvements de 
'torsion de la tete. Ce type de morsure constitue une tentative de decoupage 
dont l'efficacite est evidente dans le cas d'un cadavre d'insecte, le comporte­
ment de l'ouvriere aboutissant alors au demembrement et a la fragmentation du 
corps, ce qui constitue une preparation du menu larvaire (CAMMAERTS, 
1999a). Dans le cas du Claviger, ce comportement de morsure est la plupart 
du temps sans effet nuisible (CAMMAERTS, 1991a) car il s'applique soit a la 
cuticule dure et epaisse du Coleoptere, soit, dans la moitie des cas de mor­
sures, aux trichomes (CAMMAERTS, 199lb). Les trichomes stimulent done les 
morsures, qui se trouvent ainsi deviees sur un faisceau de soies souples et tres 
resistantes, ce qui les rend inoffensives pour le Claviger (CAMMAERTS, 
1999a). 
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D'un point de vue quantitatif, une corilparaison des comportements des 
ouvrieres en interaction avec le Claviger et les membres de la societe ou avec 
des cadavres d'insectes, montre que les ouvrieres lechent et mordent le 
Coleoptere, regurgitent dessus et flechissent le gastre a son encontre autant 
que lorsqu'elles manipulent un insecte mort (CAMMAERTS, 1999a). 

Les ouvrieres transportent et deposent les Claviger clans les memes endroits 
que des cadavres d'insectes ages de quelques heures. Selon les besoins alimen­
taires du couvain, le transport aboutit soit au depot des Claviger et des cada­
vres comestibles sur les tas de larves, soit a leur rejet sur les detritus du nid 
(principalement constitues de cadavres entiers et de fragments non comestibles 
de proies et des morts de la societe) ou clans les zones desertes du nid (CAM­
MAERTS, 1999b ). 

Diverses etudes sur le comportement des ouvrieres deL. flavus en presence 
du C. testaceus indiquent done que ce Coleoptere est traite tel un cadavre d'in­
secte. Les lechages et regurgitations dont beneficient les Claviger aupres des 
ouvrieres font penser a des comportements de soins, mais les ouvrieres expri­
ment aussi ces comportements vis-a-vis de cadavres en etat d'etre consommes 
par les larves (CAMMAERTS, 1999a). Les larves elles-memes tentent de devorer 
le Claviger (CAMMAERTS, 1999b), comportement qui est expose avec plus de 
details clans la presente publication. Le statut du C/aviger aupres de ses hotes 
n'apparait done pas etre celui d'un membre de la societe, mais celui d'une proie 
morte. 

Le present travail vise a completer le tableau des rapports du Claviger avec 
l'environnement biotique clans le nid de l'hote. n a, par exemple, ete brieve­
ment signale que la femelle ailee de L. flavus peut nourrir le Claviger 
(HETSCHKO, 1896). La presence de Claviger phoretiques sur les hotes ailes des 
deux sexes est aussi signalee depuis longtemps (HETSCHKO, 1896; JANET, 
1897). Les interactions des Claviger avec les males deL. flavus, presents clans 
les nids naturels durant environ 3 mois (observations personnelles), meritaient 
d'etre precisees. En effet, les males de beaucoup d'especes de Fourmis n'ont 
qu'une duree de vie courte (par exemple, 8 a 40 jours pour ceux de Formica 
polyctena Foerster, 1850: HbLLDOBLER, 1964) et leur repertoire comporte­
mental se limite a la toilette individuelle et a recevoir de la nourriture regur­
gitee par les ouvrieres (HbLLDOBLER & WILSON, 1990). Cependant, les males 
de quelques especes ( Camponotus ligniperda (Latreille, 1802) et C. hercula­
neus (Linnaeus, 1758) : HOLLDOBLER, 1966) vivent une annee et regurgitent 
de la nourriture aux autres membres de la societe, y compris aux larves (HOLL­
DOBLER, 1964 ). Ceci no us a incite a observer comment les males de L. flavus, 
a la longevite intermediaire, se comp01tent envers le Claviger. 

Nous decrirons done ici les interactions entre le Claviger, les sexues et le 
couvain de la societe. Afm de degager la signification de ces interactions, nous 
les comparerons qualitativement avec le comportement des membres non­
ouvrieres de la societe entre eux et avec des cadavres d'insectes ou des insec­
tes vivants, intrus a la societe. Enfin, les rapports du Claviger avec des 
congeneres et des cadavres d'insectes presents dans le nid seront decrits. Ces 
observations et celles, deja publiees, relatives aux ouvrieres, ont pour but de 
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preciser la place du Claviger dans la societe-hote et d 'orienter de futures 
recherches sur la biologie de ce Coleoptere. 

Materiel et methodes 

Origine du materiel vivant 

Les observations comportementales ont ete faites a partir de societes matu­
res de L. flavus provenant de diverses localites de Belgique, du Grand-Duche 
de Luxembourg et du nord-est de la France. Ces societes etaient a l'origine 
exemptes de Claviger. Ceux-ci (C. testaceus) proviennent d'autres societes de 
L. flavus trouvees dans les memes localites, a I' exception des Claviger intro­
duits dans les societes A et B (Tab. 4), qui ont ete trouves dans des societes de 
L. niger (Linnaeus, 1758), dans les memes regions. 

A des fms de comparaison, nous avons aussi observe deux especes de Psela­
phides libres, Brachygluta fossulata Reichenbach, 1816 et Bryaxis puncticollis 

· (Denny, 1825), recoltees en septembre dans du terreau de Carex paniculata L., 
dans la vallee du Vuilbeek (Boitsfort, Belgique) et rapidement mises en pre­
sence de sexues de L. flavus. 

Conditions generales d'observation 

Avant leur introduction dans un nid ou dans une des petites enceintes d'ob­
servation, les Claviger sont gardes seuls durant quelques jours dans des boites 
de Petri grunies de sable humide. . 

La temperature du local d'observation est comprise entre 19 et 22°C. Une 
loupe binoculaire, mobile dans le plan horizontal, permet de suivre aisement le 
comportement des individus. La luminosite est d'environ 100 lux sous le cou­
vercle du nid ou de !'enceinte d'observation. 

Observation des interactions comportementales 

Les interactions comportementales entre les Claviger et la reine, le couvain, 
des cadavres d' insectes et des congeneres ont ete observees du printemps a la 
fin de 1 'ete au se in de societes de L. flavus placees dans des nids artificiels et 
comportant environ 1000 a 2000 ouvrieres, plusieurs tas de larves de toute 
t&ille et, le cas echeant, des cocons d'ouvrieres. Les interactions entre individus 
membres de la societe (sexues/ouvrieres, sexues/sexues, sexues/larves) et les 
rapports des sexues avec des cadavres d'insectes ont ete observes dans les 
memes nids. Ces nids artificiels sont constitues d'une boite de Petri en polys­
tyrene transparent (H = 2 cm, 0 = 14 cm) dans laquelle a ete versee une 
couche de platre de 0, 7 a 0,8 cm d'epaisseur; le couvercle est une plaque carree 
de Perspex ( 16 cm de cote) qui possede en son centre un orifice d'humidifica­
tion (0 = 3 mm) que l'on peut obturer au moyen d'un bouchon de coton. Une 
tubulure de sm1ie en verre, plantee lateralement et a l'horizontale dans le nid, 
est coudee a angle droit et son extremite verticale est pincee de fa9on a ce que 
seules les ouvrieres puissent entrer et sortir. Le nid est place dans un bac de 
polystyrene (4 x 20 x 31 cm) qui sert d'aire de recolte. La fuite des ouvrieres 

• 
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est prevenue par un depot de talc ou de fluon sur les bords du hac. On y 
depose une solution de cassonade a 5 ou 1 0% contenue dans un tube de verre 
bouche au moyen de coton et, deux fois par semaine, des morceaux de Blattes 
(Periplaneta americana) tuees par congelation. 

Les interactions comportementales des C/aviger avec les sexues ailes ont ete 
observees entre la mi-aout et la mi-septembre, dans des boites de Petri d'un 
diametre de 52 mm, gamies d'une couche de platre humide et couvertes. Ces 
petites enceintes d'observation ne contenaient que 15 Claviger et soit 30 
femelles ailees, soit 50 males, ces demiers occupant un espace equivalent a 
celui des ailees. Le meme dispositif fut utilise pour !'observation qualitative 
du comportement de sexues places avec 5 Pselaphides libres (soit Brachygluta 
fossu/ata, soit Bryaxis puncticollis). 

Enregistrement et analyse des sequences comportementales des sexues 
ailes avec le Claviger 

Le dispositif d'observation est celui decrit ci-dessus. 
L' etude quantitative du comportement des femelles ailees conceme deux 

lots de sexues provenant de societes differentes. Un premier lot de 60 ailees 
fut reparti dans deux enceintes d'observation, chacune contenant 30 ailees et 
15 Claviger. Sur un total de 396 actes comportementaux enregistres au cours 
d'une joumee, une seule regurgitation fut observee. C'est pourquoi, un 
deuxieme lot de 60 ailees, provenant d'une autre societe et egalement reparti 
dans deux enceintes d'observation fut observe par apres, avec d'autres C/avi­
ger. Les sequences comportementales concement cette fois 296 actes; elles 
sont similaires a celles du premier lot, mais totalisent 12 regurgitations. 
L' etude quantitative du compmtement des males conceme deux lots de 50 
males provenant de societes differentes, chacun en presence de 15 C/aviger. 
Aucune difference significative ne fut remarquee entre ces deux lots. 

La succession et la duree des comportements furent enregistrees verbale­
ment, en codes, au moyen d'un magnetophone, puis transcrites au moyen d'un 
enregistreur electrique d'activite (Bettendorf S.A., Bruxelles), sous la forme 
d'une ligne transitant entre plusieurs canaux, sur un rouleau de papier defilant 
a la vitesse de 1 mm!s. Un seul sexue fut suivi a la fois, jusqu'a la fm de ses 
interactions avec un Claviger et l'on a veille a ne pas suivre le comportement 
des memes sexues. 

Les distributions des valeurs obtenues etant non-gaussiennes, les nombres et 
les durees des actes comportementaux sont caracterises par leur moyenne ainsi 
que par leur mediane et quartiles. Les distributions sont comparees au moyen 
des tests non-parametriques bilateraux Khi-deux et U de Mann-Whitney pour 
echantillons independants. Les differences sont considerees comme non signi­
ficatives (NS) lorsque P > 0,05. 

L'analyse statistique de la succession des comportements des sexues de 
L. flavus avec le C. testaceus est faite selon les methodes decrites dans CAM­
MAERTS (1991 b) pour les interactions entre ouvrieres et Claviger. 
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furent humidifiees une fois par semaine et gardees a la temperature du labora­
toire (21±1 °C). 

Phoresie sur les sexues ailes 

La phoresie des Claviger sur les sexues ailes a ete quantifiee dans des boites 
de Petri (0 =52 mm), dans lesquelles se trouvaient 15 Claviger et 30 femelles 
ailees ou 50 males. On a note, en l'espace de 6 jours, a intervalles de temps 
assez reguliers et separes d'au moins une demi-heure, la position des Coleop­
teres par rapport aux sexues. Les differents lots de sexues ailes et de Claviger 
etaient tous distincts par leur origine. 

Deux lots de feme lies ailees, laisses a I' obscurite, :furent d1abord observes, 
chacun 26 fois. Seul le nombre de phoresies fut releve. Un troisieme lot de 
femelles ailees fut observe 61 fois, dans des conditions nature lies d' eclaire­
ment. 22 observations eurent ainsi lieu le jour (en dehors de l'action directe du 
soleil) et 39 observations le soir ou la nuit, un cache noir etant alors place sur 
!'enceinte d'observation. On a note le nombre de Coleopteres montes sur les 
ailees ainsi que le nombre de Claviger situes parmi les ailees, c'est-a-dire a 
leur contact direct ou a une distance n' excedant pas une longueur de Co­
leoptere. On a egalement distingue le nombre de Claviger situes soit parmi les 
ailees agregees en un groupe compact, c'est-a-dire en contact physique les 
unes avec les autres, soit a proximite immediate de celles qui etaient disper­
sees dans 1' enceinte. 

Un premier lot de males, laisse a l'obscurite, fut observe 26 fois, seul le 
nombre de phoresies etant note. Un second lot fit l'objet de 24 observations. 
On y a releve le nombre de Claviger situes parmi les males, agreges ou non, et 
le nombre de Coleopteres pratiquant la phoresie. 

Place occupee par les Claviger dans la fourmiliere 

La position des Claviger dans les nids artificiels a ete observee dans des 
societes matures, maintenues en laboratoire depuis au moins un mois et pour­
vues d'une reine et de couvain. Ces societes ne contenaient pas d'autres 
sexues que la reine, a !'exception de la societe D qui a l'epoque de son obser­
vation contenait, en plus, 20 femelles ailees (Tab. 3). Apres avoir ete mainte­
nus isoles durant quelques jours, les Claviger etaient introduits dans les nids 
une semaine avant leur observation et leur position etait notee au cours d'une 
meme joumee, a intervalles de temps assez reguliers, d'au moins une demi­
heure. 

Benefice alimentaire resultant de la presence de sexues 

Le resultat du transfert de nouniture liquide coloree ( cassonade a 5%, co­
loree de 0,25% de bleu de methylene) des sexues aux Claviger a ete observe 
dans des boites de Petri ( 0 = 52 nun), dans lesquelles etaient confmes durant 
24 h des sexues issus de societes normalement nourries et des Claviger qui 
avaient ete isoles pendant 8 jours. 11 a ainsi ete observe un lot de 15 Claviger 
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places uniquement avec 15 femelles ailees et trois lots distincts de 15, 33 et 33 
Claviger, places chacun avec uniquement 50 males. 

Comportement des Iarves avec le Claviger 

Pour !'observation du comportement des larves avec le Claviger, on a utilise 
non seulement des Claviger libres de leurs mouvements, mais aussi des Clavi­
ger aux pattes entravees par une goutte de colle (metacrylate de methyle ). 
Ainsi immobilises, les Claviger ne peuvent quitter les tas de larves sur les­
quels ils se trouvent. Ces Claviger ont ete introduits clans le nid artificiel par 
!'orifice d'humidification du couvercle, les ouvrieres se chargeant de les trans­
porter sur les larves. 

Conventions 

Par souci de facilite, nous conviendrons qu"'un" trichome designe une 
touffe complexe de soies dorees du Claviger, situee lateralement a la jonction 
du thorax et de !'abdomen (CAMMAERTS, 1991a). 

Les larves de L. flavus sont aisement departagees en deux classes. La classe 
I contient les deux premiers stades larvaires, caracterises par leur petite taille 
et par leur coloration blanchatre uniforme, due a !'absence de meconium bien 
visible. La classe ll contient les larves des stades suivants, aisement reconnais­
sables a leur plus grande taille et au meconium fonce (CAMMAERTS, 1995). 

Resultats 

1. Interactions avec les hotes non-ouvrieres, le role actif etant d'abord 
tenu par ceux-ci 

1.1. Interactions avec les femelles ailees 

On denombre les memes 8 unites de comportement de signification defmie 
que lors des interactions avec les ouvrieres (CAMMAERTS, 1991a). Ces unites, 
a 1 'exception du repos et de la toilette, sont decrites ci-dessous. 

1.1.1. Approche du Claviger (Fig. lA, B) 

- Comportement des ai/ees 

La femelle ailee approche le Claviger comme le fait l'ouvriere, mais la 
marche d'approche (phase b, decrite clans CA.MMAERTS, 1991a) est reduite, car 
elle per9oit le Coleoptere a plus courte distance. Une attitude de menace, 
caracterisee par l'ouverture des mandibules et le labium retracte, est souvent 
observee. 

- Comportement du C/aviger 

Lorsqu'un Claviger, male ou femelle, subit pow·Ia premiere fois une inspec­
tion antennaire de la part d'une femelle ailee, il s'immobilise. Il adopte alors 
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A B 

'c 

Fig. I. Comportement de la femelle ailee de Lasius flavus avec le Coleoptere Claviger testaceus. 
A: approchc non agressive (a noter que le Claviger du bas pen;:oit des reufs). B: approche 
agressive. C: morstu·e du prothorax. D: lechage du cote du prothormc E: transport, le Claviger 
etant saisi a la joncrion du prod1orax et des elytres. F: transport, le Claviger etant saisi de part 
et d'autrc des trichomes. 
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Fig. 2. l.nteractions entre sexues de Lasiusjlavus et le Coleoptere Claviger testaceus. A: transport 
par u11e femelle ailee, le Claviger etanr saisi par u11 trichome. B: transport par tme femelle ailee, 
le Claviger etant saisi tcre-bcche de pan et d'autre des trichomes. C: deux Claviger sont att ires 
par une femelle ailee. D: phon!sie sur w1e femelle ailee. le Claviger appuyam ses pieces 
buccales co11tre une aile. E: phoresie sur la reine. F: lll1 Claviger rente de monter sur une 
ouvriere, 11011 co11sentante, en presence de sexucs males. 
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Le Tab. 1 montre que, comme l'ouvriere, la femelle ailee passe moins de 
temps a mordre le Claviger qu'a le lecher et autant de temps a mordre les tri­
chomes que le reste du corps. Le nombre de seances de morsure est plus petit 
que chez I' ouvriere, mais la duree des morsures est legerement plus elevee 
(moyenne : 2,9 s (MT) et 3,0 s (MA) chez les ailees; 2,5 s et 2,9 s chez les ou­
vrieres; mediane et quartiles en Tab. 1; P < 0,001 ). 

1.1.4. Regurgitation sur le Claviger 

- Comportement des femel/es ailees 

Les femelles ailees peuvent regurgiter le contenu de leur jabot sur les pieces 
buccales ou les trichomes du Claviger, a la fayon des ouvrieres (ce dernier 
comportement est decrit dans CAMMAERTS, I 991 a et 1995), c'est-a-dire en 
s'immobilisant, le labium protracte, les mandibules jointes ou paralleles entre 
elles et les antennes en double perpendiculaire (en "U") et elles-memes immo­
biles. La regurgitation dure un peu moins que la moitie de celle de l'ouvriere 
(Tab. 1; P < 0,001). 92% des 13 regurgitations observees (Fig. 3) ont eu lieu 
sur la bouche du Claviger (94% si, a l'appui d'observations supplementaires, 
le total est porte a 18; 77% sur un total de 83 regurgitations chez I' ouvriere : 
CAMMAERTS, 199lb). 

- Comportement du Claviger 

Le Claviger s'immobilise lors d'une regurgitation sur ses pieces buccales. 

1.1.5. Transport du Claviger (Figs lE, F; 2A, B) 

- Duree et technique du transport 

Le transport du Claviger est !'interaction qui occupe la femelle ailee le plus 
de temps, apres le lechage (Tab. 1 ). La duree de ce comportement est similaire 
(NS) a celle de l'ouvriere. 

Comme les ouvrieres, les femelles ailees portent un grand interet aux tricho­
mes: 18% des transports se font par un trichome seul (Tab. 2), 22% des trans­
ports se faisant ainsi chez les ouvrieres. Occasionnellement, les ailees peuvent 
transporter le Clavi'ger d'une toute autre maniere, en le maintenant dans les 
mandibules par une patte, voire par l'extremite de celle-ci. Le Claviger se rai­
dit alors, toutes pattes ecartees. 

La difference la plus evidente par rapport au transpmt en cours effectue par 
I'ouvriere (decrit et quantifie dans le Tab. 2 in CAMMAERTS, 199la, auquel on 
se referera) est que la femelle ailee ne tire jamais le Claviger, mais le deplace 
en le soulevant. Contrairement aussi a l'ouvriere, la femelle ailee ne modifie 
jamais sa fayon de saisir le Coleoptere en cours de transport. Pratiquement 
toutes les ailees observees (93% de n = 71) ont immediatement deplace le Co­
leoptere souleve, tandis que 26% des ouvrieres (n = 125 : CAMMAERTS, 
199la) l'ont depose sans qu'il n'y ait eu de deplacement. 

Les femelles ailees maintiennent le Claviger indifferemment tete-beche 
(dans 40o/o des transports : Tab. 2) ou tete vers l'avant (dans 55% des trans-

• 
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assez compact et avaient dispose les larves en un tas panni elles ou a leur 
proximite immediate, au centre de !'enceinte, tandis qu'elles avaient empile les 
cadavres de Drosophiles a la peripherie du dispositif d'observation. Dans une 
premiere experience, l'observateur a depose les Claviger, libres de leurs mou­
vements, sur le tas de larves. Les femelles ailees ont rapidement transporte 
tous ces Claviger sur le tas de cadavres de Drosophiles, a la peripherie de }'en­
ceinte d'observation. Lorsque ces Claviger sont revenus d'eux memes sur le tas 
de larves, les ailees les ont a nouveau emportes a la peripherie et deposes sur 
le tas de cadavres. Dans une deuxieme experience, I' observateur a depose les 
Claviger, aux pattes entravees, sur le tas de larves. A l'issue de dix minutes de 
presence dans !'enceinte, tous les Claviger avaient ete enleves du tas de larves 
et deposes sur le tas de cadavres de Drosophiles (7 Claviger) ou immediate­
menta cote de celui-ci (3 Claviger). Dans une troisieme experience, l'observa­
teur a depose les Claviger, aux pattes entravees, au milieu de I' enceinte, a dis­
tance des sexues, des larves et des cadavres. Dans le meme laps de temps que 
lors de 1' experience precedente, les femelles ailees ont transporte ces C/aviger 
a la peripherie de !'enceinte d'observation, sur le tas de cadavres de Drosophi­
les (mais pas sur un fragment de femelle ailee morte depuis 12 h et en partie 
devoree par les ailees de I' enceinte). 

En conclusion, la destination des transports de C/aviger dans une enceinte 
d'observation contenant des femelles ailees mais pas d'ouvrieres est done tou­
jours les tas de cadavres d'insectes. Les cadavres eux-memes (Drosophiles, 
mais aussi, lors d'autres observations, fragments de Blattes ages de 1 a 27 h) 
sont eloignes a la peripherie de !'enceinte. Par contre, les larves sont gardees a 
proximite des femelles ailees. 

On constate aussi que clans des societes etablies depuis quelque temps en 
laboratoire et contenant une reine, des ouvrieres et des larves, mais aussi une 
forte densite de femelles ailees, ces demieres deposent parfois des debris d'in­
sectes (fragments de cuticule, appendices d'ouvrieres mortes et pelotes de re­
gurgitation), a la fois sur les C/aviger et sur des cadavres d'insectes empiles a 
la peripherie du nid. Nous avons aussi vu des femelles ailees machonner un 
reuf gate, et le deposer dans la cuvette tergale d'un Claviger occupe a consom­
mer le contenu d'un autre reuf. 

1.1.6. Flexion du gastre a l'encontre du Claviger 

Ce comportement rare a ete observe a la suite de la morsure des trichomes 
du Claviger. Sa duree est nettement plus longue que celle de la flexion de l'ou­
vriere (Tab. 1 et observations supplementaires). Aucun liquide n'a ete vu sortir 
de l'extremite abdominale et, clans 4 des 5 cas observes, aucune reaction n'a eu 
lieu de la part des ailees avoisinantes. Dans un des cas, il y eut une nette aug­
mentation de la vitesse angulaire des ailees voisines. Le Claviger, lui, n'a pas 
reagi. L'augmentation de la vitesse angulaire observee chez les ailees voisines 
suggere que la femelle ailee n'est pas depourvue de pheromones d'alarme. 
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Il n'a pas ete possible de savoir si les reines ont nourri les Claviger par 
regurgitation. ll est neanmoins evident que ces Coleopteres ont beneficie de 
certains soins de leur part, ne rut ce que la toilette des teguments. Lorsque les 
reufs furent pondus, les Claviger se trouvaient le plus souvent dessus ou a leur 
proximite immediate. Le deuxieme Claviger fut souvent aper9u lechant les 
pieces buccales de la reine. Le troisieme Claviger fut aperyu appliquant lon­
guement ses pieces buccales contre des exuvies de larves ( classe 1), au cours 
de la sixieme semaine. Par apres, il fut parfois aperyu lechant les larves sur 
lesquelles la reine 1 'avait transporte. 

De nos observations, il ressort qu'il est theoriquement possible que des Cla­
viger femelles puissent passer 1 'hiver en la seule compagnie d 'une fondatrice 
et se trouver, au printemps, dans une jeune societe en expansion. 

1.4. Interactions avec les males 

On ne retrouve plus que 6 des 8 unites de comportement de signification 
definie presentes chez l'ouvriere et la femelle ailee, les males ne flechissant 
pas le gastre a l'encontre du Claviger et ne le transportant pas. 

1.4.1. Approche du Claviger (Fig. SA) 

Cette approche, antennes tendues, peut etre agressive, avec ouverture des 
mandibules, comme lors de l'approche du Claviger par les ouvrieres ou les 
femelles ailees. De la meme fayon qu'avec une femelle ailee, le Claviger peut 
reagir en s'arretant et en se positionnant }'abdomen sureleve et la tete et les 
antelUles contre le sol. Une gouttelette anale, opaque, est parfois emise. 

1.4.2. Lechage du Claviger (Fig. 5C) 

- Comportement des males 

Le male qui leche un Claviger a les mandibules jointes. Les funicules des 
antelUles touchent activement le Coleoptere, mais les scapes ne sont pas 
replies en arriere, alors que c'est le cas chez l'ouvriere et la femelle ailee. Les 
palpes labiaux touchent par moments le Claviger et les palpes maxillaires sont 
immobiles, plaques en arriere. Comme I' ouvriere et comme la feme lie ailee, le 
male prend souvent appui de ses pattes anterieures sur le Coleoptere. 

Les lechages sont, de loin, les comportements les plus frequents. Au total, 
85% des compmtements des males sont des lechages, contre 66% chez la 
femelle ailee et 45% chez l'ouvriere (Tab. 1 ). Les lechages occupent aussi la 
majeure partie du temps consacre par le male a accomplir des comportements 
de signification definie en presence du Claviger : 91% du temps contre 51% 
chez la femelle ailee et 41% chez l'ouvriere (Tab. 1 ). 

Les pieces buccales du Claviger sont lechees proportiolUlellement plus fre­
quemment par les males (30% des comportements) qu'elles ne le sont par les 
femelles ailees (20%) et par les ouvrieres (7%) (Tab. 1; P < 0,001). Surtout, 
les males passent proportionnellement bien plus de temps a lecher ces pieces 
buccales que les femelles ailees et les ouvrieres ( 61% du temps passe a des 
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Fig. 5. interactions entre males de Lasius flavus et le Coleoptere Claviger lestaceus. A: approche. 
B: morsw·e d'tm Claviger qui en chevauche w1 autre, tete-beche. C: lechage des pieces buccales 
d'w1 Claviger. D: regurgitation SW' les pieces buccales du meme Claviger, a la suite du lechage 
qui a precede. E: phoresie. F: W1 C/aviger (a gauche sw·la photo) lcche le tcgwncnt thoracique 
d'un miile, tandis qu'W1e ouvricre (a droite) effectue une flcxion de gastre a l'cnconu·e de ce 
male. G: tentative de phorcsie sur tu1 male qui cherche a se deban asser de l'inuus. 
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comportements de signification defmie contre 22% et 8% du temps). La duree 
de ce lechage est aussi plus longue ( environ 2I s en moyenne, contre 5 s 
(0,001 < P < 0,01) et 9 s (0,02 < P < 0,05); medianes et quartiles en Tab. 1). 

Le Iechage des trichomes du Claviger est a peu pres aussi frequent chez les 
males que chez Ies ouvrieres ou les femelles ailees (Tab. 1 ). Comme les 
ouvrieres, les males passent plus de temps a lecher les trichomes que les 
femelles ailees {Tab. 1) et la duree de ce comportement est aussi la plus 
longue (10,4 s en moyenne contre 3,I s chez les ailees (0,001 < P < 0,01) et 
7,9 s chez les ouvrieres (NS); medianes et quartiles en Tab. I). 

Par contre, si le lechage du reste du corps du Claviger (LA) est le comporte­
ment du male le plus frequent, le temps qui lui est consacre est le meme que 
chez I' ouvriere. Sa duree est aussi courte que chez la femelle ailee (moyennes 
de 3,6 et 3,5 s; NS) et plus courte que chez l'ouvriere (moyenne de 5,7 s; P < 
0,00 I : medianes et quartiles en Tab. 1 ). 

En resume, les males lechent bien plus les pieces buccales du Claviger qu'ils 
ne lechent le reste de son corps, contrairement ace que l'on observe chez les 
femelles ailees et, surtout, chez les ouvrieres. Cette disproportion fut retrouvee 
au cours d'observations supplementaires et independantes de celles du Tab. 1, 
portant sur un total de 1527 lechages, dont 65% ont eu lieu sur la bouche du 
Claviger, 19% sur les trichomes et 16o/o ailleurs. 

Le lechage de la cuvette tergale du Claviger ne totalise que 3,2% du temps 
total des lechages ailleurs que sur la bouche et les trichomes, quantite sem­
blable a celle observee lors du Iechage du Coleoptere par une femelle ailee ou 
une ouvriere. La duree des 4 Iechages observes (moyenne : 2.0 s; mediane et 
quartiles : 1,5 (1,25-2,75) s) ne differe pas non plus significativement (NS)· 
de celle de l'ouvriere ou de la femelle aile.e. 

Etant donne cependant que les males interagissent moins souvent avec le 
Claviger que les femelles ailees, leur lechage n'assure pas aussi bien la pro­
prete du Coleoptere (observation non quantifiee ). 

- Comportement du Claviger 

Le Coleoptere presente le meme comportement qu'avec une femelle ailee. 

1.4.3. Morsure du Claviger (Fig. 5B) 

Les males mordent le Claviger, mais rarement: 4% de leurs comportements 
sont' des morsures, contre 40% chez les ouvrieres et 23% chez les femelles 
ailees et seulement 1% de leur temps d'interaction est consacre a cette activite 
( I4% chez les ouvrieres et les femelles ailees; Tab. 1 ). La duree d'une morsure 
est cependant semblable a celle des ouvrieres et des femelles ailees (moyenne: 
2,2 s; NS; mediane et quartiles en Tab. 1 ). Toutefois, ces morsures, qui res­
semblent a des pincements, se font sans mouvements de torsion de la tete. La 
morsure des trichomes n'a pas ete observee. 



236 R. CAMMAERTS 

1.4.4. Regurgitation sur le Claviger (Fig. SD) 

- Comportement des males 

Les males peuvent regurgiter le contenu de leur jabot sur les pieces buccales 
ou les trichomes du Claviger. Le male s'immobilise alors, le labium etendu, 
les mandibules mi-jointes (c'est-a-dire paralleles) et les antennes en double 
perpendiculaire (en "U"), elles-memes immobiles. Ce comportement res­
semble a celui des ouvrieres regurgitant sur le Coleoptere, mais les mandibules 
ne sont pas jointes. 

La regurgitation est, apres le lechage, le comportement le plus commun du 
male (11% des comportements et 8% du temps d'interaction: Tab. 1). Cepen­
dant, la duree de cette regurgitation est environ 4 fois moindre que chez l'ou­
vriere (Tab. 1; P < 0,001; la difference avec la feme lie ailee n'est pas significa­
tive ). De plus, la quantite de regurgitat emis parait tres petite (le liquide emis 
n'est visible que par une faible coloration). Bien que le male ne degorge que 
peu de nourriture sur le Claviger, i1 en recupere nearunoins l'excedent par 
lechage, tout comme l'ouvriere (CAMMAERTS, 1991a, 1995). 

Comme chez 1' ouvriere, on observe davantage de regurgitations sur la 
bouche que sur les trichomes : 93% des 15 regurgitations observees concer­
nent les pieces buccales du Coleoptere (77% sur un total de 22 regurgitations, 
tenant compte d'autres observations; 77% sur un total de 83 chez l'ouvriere). 

- Comportement du Claviger 

Lorsqu'il re9oit de la nourriture regurgitee sur ses pieces buccales, le Clavi­
ger s'immobilise, ainsi qu'ille fait avec une ouvriere (CAMMAERTS, 1991a) ou 
une femelle ailee. 

1.4.5. Autres comportements 

Le repos et la toilette individuelle existent mais n' ont pas ete vus au cours 
d'interactions avec le Claviger. 

Au contraire des ouvrieres et des femelles ailees, les comportements des 
males se succedent sans delai : seulement 3% du temps d'interaction est cons­
titue de comportements non defmis. 

1.4.6. Succession des comportements des males avec le Claviger 

Les males qui rencontrent un Claviger s'engagent moins dans une sequence 
d'interactions que les ouvrieres ou les femelles ailees: 57% des 65 males 
suivis ont reagi au moyen de plus d'une unite de comportement, contre pres de 
80% des ouvrieres et des ailees (0,001 < P < 0,01). De plus, les males ont 
effectue moins d' actes comportementaux que les feme lies aiiees (en moyenne, 
3, 7 actes contre 6,9 et, au maximum, 15 au lieu de 29; mediane et quartiles : 3 
(2 - 4) contre 5 (3 - 10); P < 0,001). Cependant, leurs sequences d'activites 
n' etaient pas plus courtes que celles des femelles ailees (NS) : elles ont dure, 
en moyenne, 39,9 s (mediane et quartiles: 22 (7,5-44,8) s) et, au maximum, 
220 s. Cela s'explique par la duree plus longue du lechage des pieces buccales 
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du Claviger (voir plus haut). Les males ont aussi moins repete leurs actes que 
les femelles ailees et les cuvrieres (7% de transitions homogenes contre 19 et 
17%; 0,001 < p < 0,01). 

Le diagrrunme sequentiel des transitions comportementales du male en 
interaction avec le Claviger (Fig. 4) n'est base que sur !'observation de 101 
transitions reparties en 16 categories differentes car les males interagissent peu 
et moins souvent avec les Claviger que les ouvrieres et femelles ailees. De 
plus, les comportements MT, T, F, Net repos n'existent pas ou n'ont pas ete 
observes lors de l'enregistrement des sequences. Malgre cela, les transitions 
dont la probabilite des causes est la plus elevee (ce qui suggere qu'elles ne 
sont pas dues au hasard) sont les memes que chez la feme lie ailee : �L�A�~� MA, 
�L�A�~�L�T�,� �L�A�~�L�B� et �L�B�~�R�.� 

L'analyse statistique des transitions, restreinte etant donne le faible effectif 
observe, (94 transitions heterogenes), revele que, comme lors des interactions 
avec les ouvrieres (CAMMAERTS, 1991b) et les femelles ailees, il existe des 
boucles significatives entre le lechage de la bouche du Claviger et la regurgita­
tion �(�L�B�~�R�:� P < 0,001; �R�~�L�B�:� 0,001 < P < 0,01). Comme chez les femelles 
ailees aussi, et au contraire de ce qui fut observe pour les ouvrieres, la transi­
tion �L�A�~�L�T� est significative (P < 0,001); elle forme une boucle avec �L�T�~� LA 
(0,02 < p < 0,05). 

Bien que la transition �L�T�~� R soit non significative, la regurgitation du male 
n' apparait qu' a la suite du lechage des trichomes ou des pieces buccales, 
comme chez les ouvrieres et les femelles ailees. 6% des Iechages des tricho­
mes et 4 7% des lechages des pieces buccales ont donne lieu a un degorge111-ent. 
Ces taux et leur disparite se retrouvent chez l'ouvriere (5% et 44%). 

Les transitions �L�B�~� LT (0,0 1 < P < 0,02), �L�A�~� R (P < 0,001) et R �~�L�A� 

(0,01 < P < 0,05) apparaissent, logiquement, comme improbables. L'absence 
de toilette et de repos lors des interactions avec un Claviger pourrait s'expli­
quer par I' absence de delai entre les comportements et par la courte duree des 
sequences. En effet, chez l'ouvriere, la toilette n'apparait apres la regurgitation 
que s'il existe un delai entre ces comportements et le repos n'apparait que 
dans les tres longues sequences (CAMMAERTS, 1991b). 

1.5. Comportement des larves (Fig. 7D,E) 

. Les larves d'ouvrieres de la classe de taille II peuvent s'orienter vers les 
Claviger proches. Elles relevent leur avant-corps et s'abouchent aux trichomes 
qu'elles machonnent. Ces larves restent attachees aux trichomes des Claviger 
lorsque ces demiers se deplacent. Les Coleopteres qui sont l'objet de ces tenta­
tives de consommation ne modifient en rien leur comportement. 

Les larves appliquent aussi leur bouche contre le tegument de la surface non 
specialisee du corps du Claviger, particulierement celui des pattes si le 
Coleoptere a auparavant enlace des cadavres de larves. Des larves ont ete vues 
deposer une gouttelette de salive sur le tegument du Claviger, y compris sur 
les trichomes. 

Les larves peuvent aussi percevoir qu'une Fourmi regurgite sur les pieces 
buccales d'un Claviger situe a proximite : elles peuvent alors appliquer leur 

• 
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bouche contre le labium de l'ouvriere et profiter de l'echange de nourriture. 
Apres la regurgitation, elles peuvent aussi tenter d'accoler leur bouche contre 
les pieces buccales du Claviger, mais celui-ci ne reste guere en place. 

2. Interactions avec les hotes non-ouvrieres, le role actif etant d'abord 
tenu par le Claviger 

2.1. Phoresie sur les sexues 

Les Claviger sont attires par les sexues males et femelles (Fig. 2C), sur le 
dos ou les ailes desquels ils peuvent monter, orientes dans l'un ou l'autre sens. 

- Sur les femelles ai/ees (Fig. 2D) 

L'observation de deux lots de 30 femelles ailees confinees avec 15 Claviger 
a permis de voir, qu'en moyenne, 9,6% des Coleopteres etaient sur les sexuees 
(extremes: 0% et 27%). 

Un troisieme lot, laisse en eclairement naturel, a permis d'observer qu'en 
moyenne, 3,4% des Claviger pratiquaient la phoresie, a savoir, 4,9% a la 
lumiere (extremes: 0% a 33% selon les observations) et 2,6% a l'obscurite (0% 
a 20%). En outre, en moyenne, 88o/o des Claviger se trouvaient panni les 
ailees, pratiquant ou non la phoresie. Lorsque toutes les ailees etaient agregees 
en un groupe compact, 92% (extremes : de 60% a 100%) des Coleopteres se 
trouvaient panni elles. Lorsque toutes les ailees etaient dispersees, 85% ( 67o/o 
a 1 00%) des Claviger se trouvaient a leur contact ou a leur voisinage imme­
diat. Ainsi que l'anophtalmie des Claviger le. laissait prevoir, le degre 
d' eclairement n' a pas influence de fa9on determinante la position des Coleop­
teres : les 22 observations qui concernaient 1' enceinte laissee a la lumiere natu­
relle ont donne 86% (extremes : 60% et 100%) de Claviger panni les ailees, 
tandis que les 39 observations qui concernaient !'enceinte plongee dans 
l'obscurite en ont revele 89% (memes extremes). 

Lorsque Jes ailees portent des Claviger, elles n'en portent en general qu'un 
seul; elles ne cherchent pas a s'en debarrasser et le transportent parfois durant 
des heures. 

Dans des societes dont la population est davantage equilibree (c'est-a-dire 
avec beaucoup d'ouvrieres, une reine et seulement quelques femelles ailees), la 
tendance des Claviger a grimper sur les ailees n'est pas aussi forte. Dans de 
pareilles conditions (societe D, Tab. 3), 0,4% des Claviger, en moyenne, ont 
ete observes sur le dos de femelles ailees contre 0,9% sur le dos d'ouvrieres, 
bien que 6,8% des Claviger restaient a proximite immediate des femelles 
ailees. 

Un phenomene particulier et unique, distinct de ces observations banales, a 
ete observe w1 24 aout, dans une petite enceinte ne contenant que 6 Claviger et 
20 femelles ailees. L'une de ces ailees portait 2 Claviger, l'un sur le cote du 
thorax, l'autre sur le cote du gastre. Apres s'etre enduite le thorax et la tete de 
la secretion de ses glandes metapleurales au moyen des pattes anterieures, 
cette femelle ailee s'est debarrassee des Claviger qu'elle pmtait et s'est en­
volee. 



Societe; date des observations: A; 21 avril A; 28 avril A ;23 mai B(8
); I juin C; 5juin D; I 1-12 septembre 

Nbre de Claviger; nbre d'observations: 30; 20 30; 24 24 ;20 30; 20 10; 14 I 5 ; 1 0 et 7 ; 12 

Pourcentage de Claviger localises : 

sur la reine (1
) 0 (0-0) 0 (0-0) 1.7 (0-8) 0 (0-0) 1.5 (0-10) 3.4 (0-13) 

a proximite immediate de la reine 0.2 (0-3) 0 (0-0) 0.4 (0-4) 0 (0-0) 0 (0-0) 4.7 (0-27) 
sur une femelle ailee (') - - - - - 0.4 (0-7) 
Jeches ou transportes par les aileese) - - - - 1.7 (0-7) 
parmi les femelles ailees e> - - - - - 6.8 (0-20) 
sur une ouvriere e) 0 (0-0) 0 (0-0) 0 (0-0) 0.5 (0-3) 0.7 (0-10) 0.9 (0-7) 
parmi les ouvrieres CZ> 27.2 (7-67) 85.7 (57-100) 69.8 (46-96) 6.5 (0-20) 36.8 (8-55) 65.4 (53-81) 

sur les reufs 0.3 (0-3) 0 (0-0) 0 (0-0) 0 (0-0) 0 (0-0) 1.3 (0-7) 
sur les larves, classe I 0 (0-0) 0 (0-0) 4.4 (0-13)(') 0 (0-0) - -
sur les larves d'ouvrieres, classe II 62.8 (17-100) -r> - 73.8 (57-97) 14.7 (0-50) 2.6 (0-13) 

sur les cocons d 'ouvrieres 0.7 (0-3) 0 (0-0) 2.3 (0-8) 1.5 (0-10) -
sur les ouvrieres en eclosion - - 3.1 (0-8) - - -
sur des cadavres d' insectes (4

) 8.2 (0-30) 13.8 (0-54) - 18.8 (0-33) 24.2 (0-30) 6.4 (0-20) 

dans les zones desertes du nid CS> 0.5 (0-10) 0.1 (0-3) 18.3 (0-46) 0.3 (0-7) 20.6 (0-50) 6.4 (0-20) 

(') phoresie CS> la taille de ces zones varie selon la societe 
e) que ces C/aviger interagissent ou non avec les imagos de la fourmi r> toutes ces larves se sont transformees en cocons 
e> phoresie ou simple passage par-dessus l'ouvriere C> certaines de ces larves se transforment en larves de la classe 11 
(

4
) cadavres d'ouvrieres ou cadavres et exuvies de larves d'ouvrieres (

8
) cette societe possedait deux reines fonctionnelles 

Tableau 3. Localisation de Coleopteres Claviger testaceus une semaine apres leur introduction dans des societes de Lasiusjlavus. Les Coleopteres 
introduits dans la societe A ont ete laisses dans le nid jusqu'au 23 mai; dans l'intervalle, la composition de cette societe s'est modifiee et quelques 
uns des Claviger se sont echappes (c'est egalement le cas pour certains des Claviger de la societe D). Les societes d'accueil contenaient toutes une 
reine (deux dans la societe B), environ un millier d'ouvrieres et, le cas echeant, du couvain et des cadavres d'insectes. La societe D contenait, en 
plus, 20 femelles ailees. Pourcentage moyen de Claviger observes et pourcentages extremes, bases sur des observations separees par des intervalles 
d'au moins une demi-heure. Les Coleopteres en chevauchant d'autres ont egalement ete comptabilises. 
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- Sur la reine (Fig. 2E) 

La reine saine d'une societe dont la composition est equilibree n'est que peu 
chevauchee : de 0 a 3,4% des Claviger la chevauchent, soit, parfois, un ou 
deux Coleopteres, places sur la tete (2 Claviger y ont ete vus ensemble), sur le 
thorax ou sur le gastre de la reine, sans que celle-ci ne montre de signes de 
refus. Ceci est tout de meme un peu plus que ce que l'on observe dans les 
memes conditions sur les ouvrieres ou sur les femelles ailees (Tab. 3). 

Un cas singulier merite d'etre decrit ici (Fig. 6). ll eut lieu dans une societe 
maintenue au laboratoire depuis quelques mois et dont la composition etait 
equilibree : une reine en apparence saine, des larves et beaucoup d'ouvrieres. 
Quinze Claviger avaient ete introduits dans cette societe depuis environ une 
semaine et ne s'interessaient pas a la reine. Cependant, celle-ci avait cesse 
d'agreger les ouvrieres autour d'elle, alors qu'il y a normalement autour d'une 
reine une rosette caracteristique d'ouvrieres orientees vers elle, plus ou moins 
immobiles et posant leurs antennes sur son corps. Brusquement et de fa9on 
inattendue la reine presenta des troubles locomoteurs, puis d'equilibre; au bout 
de deux semaines elle mourut de faiblesse, sur le dos (Fig. 6E). Au fil des 
deux dernieres semaines de sa vie, cette reine, qui precedemment n'attirait ni 
ne portait de Claviger, s'est vue progressivement agreger les Claviger a sa 
proximite et, ensuite, en porter en permanence de 5 a 10 sur le thorax et le 
gastre et meme sur la tete. Les Claviger qui pratiquaient la phoresie Iechaient 
aussi le tegument de la reine moribonde. 

Le cas spectaculaire qui vient d' etre decrit do it etre rapproche de celui d'ou­
vrieres vivantes mais mourantes (voir la section E. 'Necrophagie du Claviger 
et compmtements apparentes', dans les 'Conclusions et Discussion'). 

- Sur les males (Fig. 5E, G) 

Un premier lot de 50 males confines avec 15 Claviger a permis d'observer, 
en moyenne, 6% de Coleopteres perches sur les males (26 observations; 
extremes: Oo/o et 40%). Un second lot a permis de voir 4% des Claviger prati­
quer la phoresie (24 observations; extremes : 0% et 13%). Ces proportions 
sont voisines de celles des Claviger perches sur les femelles ailees. De plus, ce 
second lot a pennis d'observer, qu'en moyenne, 77% des Claviger se trou­
vaient parmi les males agreges en un groupe compact (extremes : 4 7% et 
100%); les Claviger qui se depla9aient en dehors de l'agregat ne cotoyaient pas 
les males isoles. 

On constate done Ies memes comportements de phoresie et de presence des 
Claviger parmi les males, ainsi que d'agregation des males entre eux, que 
lorsque les Coleopteres sont confmes avec des femelles ailees. Par contre, 
contrairement aux femelles ailees, mais comme les ouvrieres (CAMMAERTS, 
1991a), les males cherchent souvent a se debarrasser, au moyen de leurs 
pattes, des Claviger qui les chevauchent. 

- Sur les ouvrieres, en presence de sexues (Fig. 2F) 

La proportion de Claviger presents sur le dos des ouvrieres dans les societes 
possedant une reine est tres faible : en moyenne, de 0 a 0,9% des Coleopteres 

• 
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Fig. 6. Comportement du Coleoptere Claviger teswceus avec tme rei ne mow·amc de Lasius flavus. 
Les sequences vont chronologiquement de A, dew..: semaines avant le deces natw·el de la reine, 
a E, le jour du deces. A: la reinc commence .a anirer les Claviger , il n'y a que peu de phoresies. 
B: la rei ne prcscntc des troubles motew·s; une ouvri crc ciTectue une Oexion de gastre contre 
la tcte de la rei ne. C: le nombre de phoresies augmente, il y a dej a I 0 Claviger sw· la reine. D: 
la reine ne parvient plus a se maintenir sw· ses panes; les Claviger appli quent tous lew·s pieces 
buccales comre le tegtunent de la reine mow·anrc. E: la rei.ne est sur le dos et vient de motu·ir; 
on voit les pal pes labiaux du Claviger le plus a gauche racler. le tegument de la reine morte. 
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(Tab. 3). Certains de ces cas peuvent meme ne pas etre de la phoresie mais 
simplement des Claviger qui cheminent par-dessus les ouvrieres lorsque la 
densite locale de ces demieres est elevee. Par exemple, tous les Claviger 
observes sur les ouvrieres de la societe B du Tab. 3 s'etaient comportes de 
cette fac;on. Cependant, on observe que Iorsque des sexues ailes sont presents 
dans le nid, les Claviger grimpent davantage sur les ouvrieres (CAMMAERTS, 
1991a, dont les Figs 6D-F, op. cit.). 

2.2. Lechage des sexues (Figs 2D, SF et 6D, E) 

Lors d'une phoresie, et presque uniquement dans ce contexte, il arrive que 
les Claviger appliquent leurs pieces buccales contre le tegument ou les ailes 
des reproducteurs sains. La tete du Coleoptere est alors immobile, inclinee a 
45° ou davantage. Les Claviger appliquent egalement leurs pieces buccales 
contre le tegument des imagos de sexues mourants ou recemment morts. 

En dehors d'un contexte de phoresie, une observation unique a permis de 
voir un Claviger lecher assidfunent les genitalia d'un male aile, qui n'y reagis­
sait pas. 

2.3. Vol de nourriture (trophocleptie ou cleptoparasitisme) 

Les Claviger perc;oivent a une distance d'une ou deux longueurs de 
Coleoptere les sexues ailes en posture de regurgitation spontanee. Ces sexues 
surgaves, males et femelles, adoptent une posture identique a celle des ouvrie­
res repletes: mandibules Iargement ecartees, labium protracte et antelUles en 
arriere (la posture de l'ouvriere surgavee est decrite dans CAMMAERTS, 1996). 
Les Claviger cherchent alors a appliquer leurs pieces buccales contre le labium 
de ces dolUleurs potentiels, ce qui suffit a declencher le degorgement s'il n'a 
pas encore eu lieu. Pour que le contact s'etablisse, le Claviger s'oriente tactile­
ment par rapport a la morphologie de l'avant de la tete du dolllleur au moyen 
de coups d'antelUles energiques mais de faible amplitude. Ce que l'observateur 
pourrait prendre pour des sollicitations antellllaires (une interpretation d'an­
ciens auteurs, dementie par !'observation fme du comportement du Claviger 
avec l'ouvriere et par !'experimentation: CAMMAERTS, 1991a, 1992, 1995) ne 
sont en realite que les mouvements d'antelUleS d'un Claviger qui cherche a 
"voir" tactilement la tete du donneur. On peut observer jusqu'a 4 Claviger 
accolant leur bouche, ensemble, contre le labium d'une femelle ailee regurgi­
tant spontanement. 

Ainsi que l'atteste le mouvement oriente de leurs antennes, les Claviger sen­
tent aussi les echanges trophallactiques entre ouvrieres et reine, entre ouvrieres 
et ailes et entre ailes de meme sexe ou de sexe different. Les Claviger accolent 
leurs pieces buccales contre celles des protagonistes et ingerent une partie du 
liquide echange, comme 1 'indique la coloration de leur tube digesti£ 

Les Claviger perc;oivent aussi la regurgitation qu'effectue un sexue sur un 
autre Claviger et profitent de la meme fac;on du transfett de nourriture. Meme 
lorsque la regurgitation est achevee depuis uncertain temps, le Claviger peut 
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percevoir les restes de nourriture degorgee sur l'avant de la tete d'un 
congenere et venir y accoler ses pieces buccales. 

Lorsqu'ils lechent des cadavres d'insectes sur lesquels les ouvrieres ont 
regurgite, les Claviger prelevent vraisemblablement une fraction de ce qui a 
ete degorge, bien que les ouvrieres recuperent elles-memes une partie impor­
tante du regurgitat emis (CAMMAERTS, 1991a, 1995). 

2.4. Rapports du Claviger avec le couvain 

2.4.1. Avec les reufs (Fig. 7A) 

Les Claviger �p�e�r�~�o�i�v�e�n�t� les reufs de la Fourmi-hote. Une partie des Claviger 
habitant une societe dont la composition est equilibree peuvent se retrouver 
sur les tas d'reufs, dont ceux fraichement pondus par la reine (entre 0 et 1,3% 
en moyenne lors des observations decrites dans le Tab. 3; jusqu'a 20% lors 
d'une autre observation). 

Le Claviger applique ses pieces buccales contre I' reuf, le maintenant serre 
entre les pattes medianes et anterieures. Le Coleoptere peut meme se retoumer 
sur le dos, I' reuf maintenu contre le ventre. L' reuf peut eclater et son contenu 
est alors consomme. 

2.4.2. Avec les larves (Fig. 7B,C) 

A l'ouverture de nids naturels situes sous les pierres, ainsi que dans les nids 
de laboratoire, on voit tres sou vent les Claviger sur les larves de L. flavus, 
mais seulement sur celles de la classe de taille ll (Tab. 3 et CArvnvrAERTS, 
1999b ). Cependant, lorsque les larves de cette classe se sont toutes nympho­
sees, les Claviger peuvent se rabattre sur celles de la classe I (Tab. 3 : societe 
A au 23 mai); il s'agit alors des larves les plus agees, sur le point de passer 
dans la classe de taille superieure, ou de larves venant de le faire et n'ayant pas 
encore ete regroupees en un tas distinct par les ouvrieres. 

Les Claviger restent volontiers sur les tas de larves qu'ils rencontrent. Ils 
peuvent s'agripper aux larves vivantes en les �e�n�l�a�~�a�n�t� dans leurs pattes et, im­
mobiles, accoler les pieces buccales contre le tegument des larves. lis peuvent 
aussi lecher les larves en les "raclant" avec les palpes labiaux, sans dommages 
apparents. Lorsqu'un Claviger "racle" le tegument d'une larve, il peut finir par 
se mettre sur le dos en tenant la larve entre ses pattes anterieures et medianes. 
Son corps est alors parallele a la larve, et sa tete inclinee a 45° ou plus. 

Les Claviger absorbent souvent les gouttelettes orales et rectales que les 
larves de la classe II emettent. Le Coleoptere peut se positionner face ventrale 
contre celle de la larve, en la maintenant enlacee dans les pattes et, la tete hori­
zontale, appliquer ses pieces buccales contre la bouche de la larve. L'avant­
corps de cette demiere se recourbe de telle �f�a�~�o�n� que sa tete se trouve dans 
l'axe de celle du Coleoptere. 

Si le nid contient de grosses larves de sexues femelles, il n'est pas rare que 
to us les Claviger presents les lechent, en negligeant les larves d' ouvrieres. Les 
Coleopteres lechent aussi, preferentiellement, les parties necrosees des larves 
blessees, qu'ils maP1tiennent enlacees dans leurs pattes. • 
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Fig. 7. Rapports du Coleoptere Claviger testaceus avec le couvain et les cadavres d'ouvrieres de 
Lasius flavus. A: Claviger lechant des ceufs (ce Coleoptcre est mordu par une femelle ailee 
dont on ne voit que la tcte). B: Claviger lechant une larve d'ouvriere. C: Claviger lechant lme 
larve de sexue femell e (les pal pes du Coleoptere sont en action). 0 : tentati ve de consommation 
d'un Claviger par des lru"Ves d'ouvrieres (les pattes du Coleoptcre ont ete i.nunobilisees par un 
point de coll e). E: ibidem, une lru·ve applique sa bouche contre les trichomes du Claviger et 
emet de la salive. F et G: Claviger attires par un cadavre d'ouvri ere et le lechant. 
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2.4.3. A vec les cocons 

Les Claviger appliquent parfois les pieces buccales contre le bouchon de 
meconium des cocons, mais pas contre la paroi de soie. n n'y a jamais beau­
coup de Claviger parmi les cocons (Tab. 3 : de 0 a 2,3% en moyenne sur les 
cocons d'ouvrieres; pas davantage sur ceux de sexues). 

2.4.4. A vec les nymphes noes 

En laboratoire, cettaines larves d'ouvrieres ou de sexues se developpent par­
fois en nymphes, sans tisser de cocon. Les Claviger ne sont pas ou tres peu 
interesses par ces nymphes nues et ne s'y agregent pas. 

2.4.5. Avec les imagos en eclosion 

Une petite partie des Claviger (3,1 %, Tab. 3) applique leurs pieces buccales, 
la tete immobile et inclinee a 45° ou plus, contre le tegument d'ouvrieres en 
eclosion ou venant de naitre. On peut voir le meme comportement a l'encontre 
de sexues ailes en eclosion, les Claviger pouvant aussi appliquer leur bouche 
contre les rudiments d'ailes non deployees. 

3. Benefice alimentaire du a la presence de sexues ailes 

L'observation de 15 Claviger a jeun places avec uniquement 15 femelles 
ailees precedemment nourries d'une solution sucree coloree a montre, apres 
24 h, que le contenu du tube digestif de 75% d'entre eux etait colore. Trois 
observations similaires, portant sur 15, 33 et 33 Claviger places avec unique­
ment 50 males ont montre, apres 24 h, que le contenu du tube digestif de 19% 
des Coleopteres (respectivement, 40%, 24o/o et 3%) etait colore. 

La seule presence des sexues aites de la Fourmi-hote peut done suffire a 
assurer l'alimentation des Claviger, que ce soit par les degorgements des 
sexues sur les pieces buccales des Coteopteres ou par le comportement des 
Claviger eux-memes, qui prelevent une partie du regurgitat transmis lors des 
trophallaxies entre les sexues ou qui lechent le surplus de nourriture regurgitee 
restant sur les pieces buccales des sexues aites ou sur le tegument de congene­
res. 

4. Comportement des hotes non-ouvrieres en presence d'organismes ou 
d'objets autres que le Claviger 

4.1. Comportement des sexues 

4.1.1. Approche 

- De membres de la societe 

Aucune attitude hostile de la part des sexues n'apparait a l'approche des 
membres de leur societe (voir nearunoins plus loin, a 4.1.3 : 'Morsure'). De 
plus, les aites ne reagissent pas de fac;on agressive lorsqu'ils sont mis en pre­
sence d'ailes de sexe oppose provenant d'autres societes que la leur. 

Q 

I• 
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- De cadavres d 'insectes 

Par contre, lorsqu'elles s'approchent d'un cadavre de Drosophile ou de Blatte 
age de plus d'une demi-heure, les femelles ailees presentent souvent une atti­
tude de menace, mandibules ecartees. 

- D 'insectes intrus 

Les sexues, males et femelles, reagissent parfois a l'approche d'insectes 
intrus, en !'occurrence de Pselaphides libres (Brachygluta fossulata et Bryaxis 
puncticollis) introduits dans le nid par l'observateur, en adoptant une posture 
menac;ante, puis s'enfuient. lls fuient aussi lors d'une alarme declenchee par 
1 'emission des pheromones des ouvrieres. 

4.1.2. Lechage 

-Du couvain 

Les femelles ailees et la reine fondatrice lechent parfois, mais peu long­
temps, des larves d'ouvrieres, y compris celles de la classe de taille I. Les 
males n'ont pas ete vus lecher le couvain. 

-De sexues 

ll s'agit d'allogrooming (voir plus loin : 4.1.7. 'Toilette'). Les femelles 
ailees et les males peuvent lecher les diverses parties du corps des sexues de 
leur societe, qu'ils soient du meme sexe ou non. Le Iechage des ailees se limite 
parfois aux ailes d'autres femelles. Le Iechage du labium declenche souvent 
l'ouve11ure des mandibules de la Fourmi lechee (cette ouverture peut conduire 
a la regurgitation). 

- De cadavres d 'insectes 

Les femelles ailees peuvent lecher frequemment et assidfunent des cadavres 
de Blattes et de Drosophiles (ages de 1 h a 25 h lors de nos observations). 
Elles lechent aussi les eventuels cadavres de sexues trouves morts dans le nid. 

Les males lechent des cadavres de larves, d'ouvrieres, et d'autres males. Ils 
lechent aussi des cadavres de Blattes et de Drosophiles, ages de 4 ha 32 h lors 
de nos observations. Lorsque ces cadavres proviennent d'un nid (distinct de 
celui dont proviennent les males observes) dans lequel ils venaient d'etre 
leches par des ouvrieres, ils sont Ieches sans delai et plus frequemment que 
des cadavres de meme age, prealablement maintenus isoles. 

- Caracteristiques des !echages 

Dans tousles cas decrits ci-dessus, les caracteristiques gestuelles du lechage 
sont les memes qu'en presence d'un Claviger, le lechage se faisant les mandi­
bules jointes, le labium etendu et la tete pouvant presenter des mouvements de 
va-et-vient, tandis que les antennes touchent l'objet leche. Par contre, lors­
qu'une Fourmi, quelle qu'elle soit (ouvriere, femelle ou male), boit un liquide 
abondant (par exemple, une goutte de solution sucree ou une quantite impor­
tante d 'hemolymphe ), sa tete est immobile et ses antennes sont ecartees en 
arriere, les bouts des funicules ne touchant que rarement le liquide. 
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4.1.3. Morsure 

- De Fourmis conspecifiques, appartenant ou non a la meme societe 

Les membres d'une societe de L. flavus ne mordent pas, de fayon a les 
decouper, d'autres membres, sains, de la meme societe, si ce n'est que dans les 
nids artificiels, les ouvrieres devorent parfois les nymphes de sexues (voir plus 
loin : 5. 'Rapports du Claviger avec les cadavres d'insectes et les zones feca­
les du nid') ou les larves de sexues femelles (CAMMAERTS, 1999a). 

Cependant, les sexues ailes, males et femelles, pincent parfois entre leurs 
mandibules les ailes, et plus rarement le corps, d'individus ailes appartenant a 
leur societe, qu'ils soient du meme sexe ou non. Cette morsure simple se fait 
sans mouvements de torsion de la tete et est inoffensive. Chez la femelle ailee, 
cette morsure persiste parfois lorsqu' elle s' applique au corps d 'un autre sexue. 
Une ailee a ainsi ete vue pincer la tete d'un male durant plus d'une minute, 
sans le blesser. 

- De cadavres d 'insectes 

Comme les ouvrieres, les femelles ailees peuvent decouper des cadavres 
d' insectes (petites Blattes, Drosophiles, congeneres ailees mortes) au moyen 
de morsures accompagnees de mouvements de torsion de la tete. La jeune 
reine fondatrice peut aussi decouper les insectes qu'elle destine a son premier 
couvain (voir: 1.3. 'Comportement de lajeune reine fondatrice'). 

Le male n'a pas ete vu mordre de cadavre. 

4.1.4. Regurgitation 

- Aux membres de la societe 

11 existe des regurgitations de sexues ailes a d'autres sexues ailes, de meme 
sexe ou non, ainsi qu'a des ouvrieres. La reine aussi regurgite aux ouvrieres. 
Dans to us les cas, le sexue donneur volontaire ( c'est-a-dire ne regurgitant pas 
spontanement, comme le ferait un individu replet) a le labium etendu et 
accompagne la regurgitation d'actifs attouchements antennaires de l'avant­
corps du receveur, ainsi que c'est le cas pour les trophallaxies entre ouvrieres. 
Lorsqu 'un male quemande la regurgitation aupres d 'une femelle ailee, il tam­
bourine de ses antennes I' avant de la tete jusqu' aux scapes, tandis que ses 
pattes anterieures frappent les mandibules. Les femelles ailees regurgitent avec 
les mandibules paralleles ou largement ecartees. Les males regurgitent avec les 
mandibules le plus souvent paralleles entre elles (rarement largement ecar­
tees). 

Nous n'avons pas vu de males ou de femelles ailees regurgiter aux larves 
(mais les larves sont peu frequentes a l'epoque d'apparition des sexues). 

Le transfert de nourriture d'un imago de Fourmi a un autre entraine parfois 
l'immixtion d'une femelle ailee ou d'un ou plusieurs males qui derobent une 
partie du liquide echange. 
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- Sur des cadavres 

Les femelles ailees regurgitent le contenu de leur jabot sur des cadavres 
d'insectes (de Blattes ou de Drosophiles, ages de 2 a 25 h lors de nos observa­
tions) qu' elles lechent. Les feme lies vierges mais desailees, restees au nid 
depuis 10 mois, se comportent de meme. Les regurgitations se font les mandi­
bules jointes (9 cas observes) ou paralleles (7 cas) et peuvent se succeder, 
entrecoupees de lechages. Les antennes sont immobiles, positionnees en "U". 
Les femelles regurgitent done sur un cadavre comme elles le font sur un Clavi­
ger. Les memes femelles accomplissent, en outre, des echanges trophallacti­
ques normaux avec les ouvrieres, c'est-a-dire accompagnes d'actifs attouche­
ments antennaires. 

Les males regurgitent aussi sur les cadavres de Drosophiles et de Blattes. 
Cette regurgitation est toujours immediatement precedee du lechage du 
cadavre. Cependant, les regurgitations observees etaient peu frequentes et 
duraient peu de temps (2 a 3 s). La dissection montre que le jabot des males 
est petit et le plus souvent peu rempli par la solution sucree coloree dont se 
nourrissent les ouvrieres. Durant la regurgitation, le male s'immobilise, les 
mandibules paralleles, le labium etendu et immobile et les antennes en double 
perpendiculaire, done comme lors de la regurgitation sur le Claviger. 

- Autres regurgitations 

La posture des sexues replets, males et femelles ailees, qui regurgitent spon­
tanement est bien differente de celle qu'ils presentent lorsqu'ils regurgitent sur 
un Claviger ou sur un cadavre (la posture des replets est decrite �~�u� debut de la 
section 2.3. 'Vol de nourriture'). 

4.1.5. Transport 

- Objets transportes et technique de transport 

Les femelles ailees et la reine fondatrice peuvent porter entre leurs mandibu­
les des reufs, de jeunes larves et de petits cadavres d'insectes. Ces objets sont 
soul eves et deplaces vers 1' avant. 11 est rare que des cadavres trop volumineux 
pour etre souleves soient deplaces par tirage; ils le sont alors, tout au plus, sur 
quelques cm. 

Les males ne transportent rien. 

-Destination des transports 

Les femelles ailees transportent de petits cadavres ou des fragments d'insec­
tes (cadavres de Drosophiles, ages de 2 het plus, appendices de Fourmi, pelo­
tes de regurgitation) a la peripherie de !'enceinte d'observation, et les deposent 
en un tas ou sur un cadavre preexistant. 

4.1.6. Flexion du gastre 

-A l 'encontre de cadavres d'insectes 

Une femelle ailee s'approchant agressivement (c'est-a-dire avec les mandi-
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bules ecartees) d'un cadavre de Blatte peut flechir le gastre et l'appliquer 
contre ce cadavre ( ouvert et age d'environ 2 h). Ce comportement est tres rare. 

4.1.7. Toilette 

Les sexues ailes, qu' ils soient de meme sexe ou non, se lechent souvent 
mutuellement (allogrooming). Toutes les parties du corps sont lechees, mais le 
gastre des femelles ailees semble peu interesser les males. La toilette indivi­
duelle (auto grooming) a lieu notamment apres un echange trophallactique, 
apres avoir antenne ou Ieche un cadavre d'insecte et apres une flexion de gastre 
contre un cadavre. Dans ce dernier cas, la toilette est celle de l'extremite du 
gastre. 

4.2. Comportement des larves 

- Envers des cadavres d 'insectes 

Les larves de la classe de taille ll montrent de nets mouvements de taxie de 
l'avant-corps vers les cadavres d'insectes que les ouvrieres placent pres d'elles 
( cadavres de proies, d'ouvrieres ou de larves indigenes) et aussi vers les parties 
necrosees des larves voisines et par ailleurs toujours vivantes. Elles peuvent 
finir par penetrer d'elles-memes clans le corps d'un insecte prealablement 
ouvert par les ouvrieres. Elles appliquent aussi leurs pieces buccales contre la 
cuticule de ces cadavres, emettant parfois de la salive. Elles mastiquent avec 
application, comme en font foi les mouvements de leurs mandibules, les tissus 
mous des cadavres, les exuvies larvaires et de petits morceaux durs decoupes 
par les o1,1vrieres (patte, antenne ou autre fragment d'insecte ). 

Ajoutons que les grosses larves de sexues femelles mangent les reufs gates 
(reconnaissables a leur teinte sombre), entiers, que les ouvrieres placent par­
fois sur leur "cou" ou sur leur bouche. Au prealable, les ouvrieres peuvent 
regurgiter sur ces reufs en decomposition, de la meme fa9on qu'elles regurgi­
tent sur des cadavres d'insectes. 

- Par rapport aux trophallaxies 

Par ailleurs, les larves peuvent percevoir des trophallaxies entre ouvrieres 
ou d'ouvrieres a larves (et des regurgitations d'ouvriere a Claviger, comme i1 
est decrit en 1.5. 'Comportement des larves'), et tenter, parfois avec succes, de 
profiter de l'echange. 

5. Rapports du Claviger avec les cadavres d'insectes et les zones fecales 
du nid 

(Fig. 7F,G) 

En laboratoire, on trouve un nombre important de Claviger testaceus sur les 
tas de detritus organiques des nids de L. flavus (Tab. 3 : en moyenne, 6.4 a 
24.2% des Claviger; voir aussi CA.MMAERTS, 1999b ). 

Les cadavres des proies, les cadavres des membres de la societe et meme les 

• 
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parties necrosees des larves vivantes (voir plus haut : 2.4.2. 'Rapports du Cla­
viger avec les larves '), sont avidement recherches par les Claviger qui pef';oi­
vent a quelques cm de distance un insecte mort ou une partie de celui-ci, 
meme si elle est aussi petite qu'une antenne ou un morceau de patte d'ouvriere. 
Ces Coleopteres s'orientent vers le cadavre, montent dessus ( ou penetrent de­
dans s'il est beant) et, appliquant leurs pieces buccales, en boivent les liquides, 
la tete immobile, inclinee a 45° ou plus. 

Les Claviger boivent parfois aussi le liquide souillant le sol des lieux de 
defecation des ouvrieres du nid ( ces zones fecales, dans lesquelles peuvent se 
trouver des restes d'insectes, sont decrites dans CAMMAERTS, 1999b ). 

D'autre part, signalons que dans les nids d'observation contenant des cocons 
de sexues et, generalement, lorsqu'une reine est presente ou le fut recemment, 
les ouvrieres peuvent dechirer et enlever l'enveloppe de soie de ces cocons, 
puis mordre le corps des nymphes denudees, ces morsures comprimant et per­
c;ant le tegument. Les appendices finissent par etre decoupes. Ce traitement 
aboutit a la mort des nymphes dont les plaies laissent sourdre l'hemolymphe 
que les ouvrieres boivent. Les Claviger sont egalement tres avides de cette 
hemolymphe, plongeant et maintenant longtemps leur tete, immobile, dans les 
plaies des nymphes mutilees. Ils boivent egalement le liquide issu des cada­
vres plus ages de ces nymphes. 

Rappelons aussi que les Claviger sont attires par les imagos mourants, qu'ils 
lechent (voir 2.1. 'Phoresie sur la reine'). 

6. Rapports du Claviger avec des congeneres (Fig. 8A-E) 

6.1. Comportements non lies a l'alimentation 

Les Claviger peuvent percevoir, a un ou deux cm de distance, la presence 
d'un congenere, independamment, semble-t-il, du sexe de ce dernier. Attires, 
ils accourent souvent vers lui et peuvent le lecher, notamment aux trichomes. 

Au printemps, on voit souvent les Claviger males chevaucher les femelles. 
La position est celle de I' accouplement, mais l'edeage n' est pas sorti. 
L' articulation formee par les femurs et tibias des pattes medianes du male est 
refermee sur les trichomes de la femelle. Le male pratique ainsi la phoresie, 
pendant un temps tres long. Durant ces pseudo-accouplements, la femelle peut 
se deplacer ou s'arreter pour appliquer ses pieces buccales contre une larve ou 
un quelconque cadavre d'insecte ou pour recevoir la regurgitation d'une 
ouvriere. Tandis qu'il pratique cette phoresie, le male de Claviger applique 
presque constamment ses pieces buccales contre un endroit du tegument de la 
femelle situe sur une ligne mediane allant du milieu de la longueur du prono­
tum au milieu de la longueur des elytres, notamment, mais pas exclusivement, 
a l'endroit de la fossette pronotale (presente dans les deux sexes). La tete du 
Claviger male est alors immobile, inclinee a 45° ou plus par rapport au reste 
de son corps qui est horizontal par rapport a celui de la femelle (Fig. 8C et 
aussi Fig. 6C, ou le male va appliquer ses pieces buccales contre le dos d'un 
Claviger femelle situe sur le prothorax de la reine ). 

• 
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Fig. 8. Comportcmem de Coleopteres Claviger resraceus entre eu,x. A: W1 Claviger racle, au 
moyen de ses palpes, la plaque tergale d'Wl congenere. B: agregation enu·e cinq Claviger. C: 
phoresie (pseudo-accouplement), le Claviger du dessous lechant w1c larve et celui du dessus 
appli quant sa bouche contre la fossette pronotale de son congenere. D et E: W1 Claviger est 
attire par W1 congenere, notanunent parses trichomes contre lesquels it applique ses pieces 
buccales. 

En plus de la formation de couples male-femell e en pseudo-accouplement, il 
existe des "grappes" Oll Wle femell e p011e Ull male qui, lui -meme, p011e Ull OU 

deux autres males, dans la meme posture que lui. On peut aussi observer, plus 
rarement, deux males ou deux femell es se chevauchant ou, encore, une femelle 
chevauchant un male. U existe aussi de rares cas oi1 un Claviger en chevauche 
un autre, tete-beche (Fig. 5B). La montee d'un Claviger stu· un autre se fait le 
plus souvent par l'arriere, parfois par le cote. 

De vrais accouplements, avec intromission de l'edeage, ont lieu au debut du 
printemps, meme en nid artifi ciel. 

I! arri ve, assez rarement, au printemps ou au debut d'octobre (en labora­
toire), que !'on peut voir un Claviger male positi onne verticalement, le pygi­
dium en !'air et I 'edeage so11i a moiti e ou en entier tandis que sa tete et son 
prothorax sont releves. Cette postme a li eu lorsque le C/aviger est a terre ou 
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qu'il est perche sur W1 cadavre d'insecte. Ce comportement ne parait pas etre 
ooe posture d'appel sexuel car il n'attire pas de congeneres et n'evoque aucooe 
reponse de leur part. Sa signification est inconnue. 

6.2. Comportements lies a l'alimentation 

Les teguments d 'oo Claviger peuvent a voir ete souilles lorsque ce 
Coleoptere a bu oo liquide abondant s'ecoulant d'oo cadavre ou lorsqu'il a 
penetre dans un cadavre d'insecte prealablement decoupe par les ouvrieres. 
Dans ce cas, on observe que les congeneres presents a proximite viennent 
appliquer leurs pieces buccales contre le tegument souille. Lorsque le Claviger 
ne s'est pas trop sali, ils peuvent se contenter d'appliquer leurs pieces buccales 
contre les siennes. 

De meme, lorsqu'ooe femelle ailee regurgite sur W1 Claviger, elle souille 
parfois, par l'abondance de son regurgitat, le tegument du Coleoptere, ce qui 
en attire d'autres qui viennent y appliquer leurs pieces buccales. Jusqu'a huit 
Claviger peuvent ainsi se trouver en competition pour recuperer le reliquat de 
regurgitat restant sur l'avant de la tete d'oo congenere. Ceci peut aussi se voir 
apres la regurgitation abondante d'ooe ouvriere ou meme apres celle, plus mo­
deste, d'oo male de la Fourmi. 

Un fait apparente fut observe dans oo lot de 15 Claviger ayant ete maintenus 
isoles et sans nourriture pendant W1 mois et places ensuite avec 30 femelles 
ailees. Apres que les ailees aient lecl!e et ainsi nettoye le tegument des C/avi­
ger, les Coteopteres se soot mis a grimper les oos sur les autres, tout en 
lechant le tegument de leurs congeneres. ll s'agit vraisemblablement, cette 
fois-ci, de la reaction des Claviger a la salive ou a d'autres secretions que les 
ailees ont laisse sur le tegument des Coleopteres. 

Conclusions et discussion 

Nous resumons tout d'abord (point A) nos observations sur la �f�a�~�o�n� dont le 
Claviger testaceus est �p�e�r�~�u� par les sexues et le couvain de Lasius flavus. 
Compte tenu des reactions des sexues et du couvain en presence d' autres orga­
nismes que le Claviger et de ce que la litterature (CAMMAERTS, 1991a, 199lb, 
1995, 1999a, 1999b), nous apprend des reactions des ouvrieres, ces informa­
tions nous eclairent sur le statut du myrmecophile au sein de la societe-bote. 

Nous tenterons ensuite (points BaG) de degager la signification et la portee 
de certains comportements des sexues et des larves avec le Claviger, ainsi que 
des rapports du Claviger avec l'environnement biotique du nid de l'hote. Pour 
ce faire, nous comparerons, s'il y a lieu, ces comportements avec les interac­
tions impliquant 1 'ouvriere et le Coleoptere et avec ce qui est connu pour 
d'autres myrmecophiles, particulierement ceux de la sous-famille des Clavige­
rinae. 
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Fig. 8. Comportement de Coleopteres Claviger testaceus entre eux. A: un Claviger racle, at.i 
moyen de ses palpes, la plaque tergale d'un congencre. B: agregation entre cinq Claviger. C: 
phoresie (pseudo-accouplement), le Claviger du dessous lechant une larve et celui du dessus 
appliquant sa bouche contre la fossette pronotale de son congenere. D et E: un Claviger est 
attire par un congenere, notanunent par ses trichomes contre lesquels il appli que ses pieces 
buccales. 

En plus de la formation de couples male-femelle en pseudo-accouplement, il 
existe des "grappes" ou une femelle porte un male qui, lui-meme, porte un ou 
deux autres males, dans la meme posture que lui . On peut aussi observer, plus 
rarement, deux males ou deux femell es se chevauchant ou, encore, tme femell e 
chevauchant un male. Il existe aussi de rares cas ot'1 un Claviger en chevauche 
un autre, tete-beche (Fig. SB). La montee d'un Claviger sur un autre se fait le 
plus souvent par l'arriere, parfois par le cote. 

De vrais accouplements, avec intromission de l'edeage, ont li eu au debut du 
printemps, meme en nid artifi ciel. 

Il arrive, assez rarement, au printemps ou au debut d'octobre (en labora­
toire), que l'on peut voi r tm Claviger male positionne vetticalement, le pygi­
dium en !'air et l 'edeage sorti a moitie ou en entier tandis que sa tete et son 
prothorax sont releves. Cette posture a lieu lorsque le Claviger est a terre ou 
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qu'il est perche sur W1 cadavre d'insecte. Ce comportement ne parait pas etre 
Wle posture d'appel sexuel car il n'attire pas de congeneres et n'evoque aucWle 
reponse de leur part. Sa signification est inconnue. 

6.2. Comportements lies a l'alimentation 

Les teguments d'Wl Claviger peuvent avoir ete souilles lorsque ce 
Coleoptere a bu W1 liquide abondant s'ecoulant d'Wl cadavre ou lorsqu'il a 
penetre dans W1 cadavre d'insecte prealablement decoupe par les ouvrieres. 
Dans ce cas, on observe que les congeneres presents a proximite viennent 
appliquer leurs pieces buccales contre le tegument souille. Lorsque le Claviger 
ne s'est pas trop sali, ils peuvent se contenter d'appliquer leurs pieces buccales 
contre les siennes. 

De meme, lorsqu'Wle femelle ailee regurgite sur W1 Claviger, elle souille 
parfois, par l'abondance de son regurgitat, le tegument du Coleoptere, ce qui 
en attire d'autres qui viennent y appliquer leurs pieces buccales. Jusqu'a huit 
Claviger peuvent ainsi se trouver en competition pour recuperer le reliquat de 
regurgitat restant sur 1 'avant de la tete d 'Wl congenere. Ceci peut aussi se voir 
apres la regurgitation abondante d 'Wle ouvriere ou meme apres celle, plus mo­
deste, d'Wl male de la Fourmi. 

Un fait apparente fut observe dans Wllot de 15 Claviger ayant ete maintenus 
isoles et sans nourriture pendant W1 mois et places ensuite avec 30 femelles 
ailees. Apres que les ailees aient leche et ainsi nettoye le tegument des Clavi­
ger, les Coleopteres se sont mis a grimper les Wls sur les autres, tout en 
lechant le tegument de leurs congeneres. ll s'agit vraisemblablemept, cette 
fois-ci, de la reaction des Claviger a la salive ou a d'autres secretions que les 
ailees ont laisse sur le tegument des Coleopteres. 

Conclusions et discussion 

Nous resumons tout d'abord (point A) nos observations sur la fa9on dont le 
Claviger testaceus est per9u par les sexues et le couvain de Lasius flavus. 
Compte tenu des reactions des sexues et du couvain en presence d' autres orga­
nismes que le Claviger et de ce que la litterature (CAMMAERTS, 1991a, 1991b, 
1995, 1999a, 1999b), nous apprend des reactions des ouvrieres, ces informa­
tions nous eclairent sur le statut du myrmecophile au sein de la societe-bote. 

Nous tenterons ensuite (points BaG) de degager la signification et la portee 
de certains comportements des sexues et des larves avec le Claviger, ainsi que 
des rapports du Claviger avec l'environnement biotique du nid de l'hote. Pour 
ce faire, nous comparerons, s'il y a lieu, ces comportements avec les.interac­
tions impliquant l'ouvriere et le Coleoptere et avec ce qui est connu pour 
d'autres myrmecophiles, particulierement ceux de la sous-famille des Clavige­
rinae. 
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A. Statut de C. testaceus a up res des membres de la societe de L. flavus 

A.l. Comportement des sexues de L.jlavus 

Les femelles ailees qui interagissent avec un Claviger accomplissent des 
sequences comportementales similaires a celles des ouvrieres, mais plus cour­
tes. De plus, elles mordent proportionnellement moins souvent le Coleoptere 
et le lechent plus :frequemment. Les sequences comportementales des males 
interagissant avec un Claviger sont egalement plus courtes, mais il existe des 
differences plus grandes. Les males passent proportionnellement bien plus de 
temps a lecher les pieces buccales du Coleoptere, ils le mordent tres peu et 
legerement, ne le transportent pas et ne flechissent pas le gastre a son en­
contre; les trois derniers comportements font egalement defaut dans leurs rap­
ports avec un cadavre d'insecte. De plus, les males sont davantage brefs dans 
leurs rapports avec le Claviger, ce qui expliquerait qu'ils ne se nettoient pas et 
ne se reposent pas lors d'interactions avec le Coleoptere. 

A.l.l. Approche agressive 

Les sexues ailes (males et femelles) et les ouvrieres approchent parfois le 
Claviger ou un cadavre d'insecte les mandibules ecartees, ce qu'ils font aussi 
lorsqu'ils approchent un Coleoptere intrus. Les ouvrieres presentent frequem­
ment ce comportement lorsqu'elles approchent un Coleoptere non myrmeco­
phile (CAMMAERTS, observations inedites). Ce comportement de menace 
parait etre dirige contre des odeurs etrangeres a la societe. 

Un Claviger inspecte pour la premiere fois depuis quelque temps par un 
sexue aile ou une ouvriere, s'immobilise et peut prendre une posture qui a ete 
qualifiee de " defensive " dans le cas des ouvrieres, par analogie avec le com­
portement de certains Coleopteres intrus, non myrmecophiles, places dans la 
meme situation (CAMMAERTS, 199la). Le Claviger adopte ce comportement 
independamment du fait qu' il so it approche de fayon agressive ou non. 

A.1.2. Lechage 

Les femelles ailees de L. flavus, la reine fondatrice, les males et surtout les 
ouvrieres (CAMMAERTS, 1999a) lechent le Claviger et des cadavres d'insectes. 
Les femelles ailees et la reine fondatrice peuvent aussi lecher les larves, mais 
cette tache est principalement accomplie par les ouvrieres (observations per­
sonnelles ). Le lechage du Claviger par les imagos de L. flavus pourrait done 
correspondre au lechage d'un cadavre d'insecte. On ne peut cependant exclure 
que la quantite elevee et la longueur des lechages des pieces buccales du Cla­
viger par les males soient en partie dues a la presence de restes de nourriture 
regurgitee sur le Coleoptere. 

A.1.3. Morsures 

I1 peut paraitre paradoxal qu'un myrmecophile categorise comme symphile 
dans la litterature soit l'objet de morsures de la part de ses hotes. C'es.t pour-
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tant bien le cas et il faut distinguer deux types de morsures. 
11 existe d'une part, chez les sexues ailes, males et femelles et chez les 

ouvrieres, des morsures simples, non accompagnees de mouvements de 
torsion de la tete, et qui peuvent etre qualifiees de pincements. Leur duree peut 
etre breve ou longue. Chez les males, ces pincements se presentent sous la 
forme la plus Iegere. Ce comportement est dirige contre certains membres 
adultes de la societe. Les tres vieilles ouvrieres de la societe peuvent ainsi 
subir des pincements prolonges de la part de congeneres plus jeunes et la reine 
agee peut subir le meme sort (CAMMAERTS, 1999a). Les ouvrieres reagissent 
aussi au moyen de morsures simples lorsqu'elles sont mises en presence d'ou­
vrieres ou de sexues d'autres societes (CAMMAERTS, observations inedites). 
Les pincements paraissent done etre diriges contre des odeurs etrangeres a la 
societe et, si plusieurs ouvrieres y participent, la prolongation de ce comporte­
ment conduit a une forme de transport par tirage qui aboutit a l'etirement 
(stretching) de la victime et a son expulsion du nid, mais non a sa decoupe. On 
peut en conclure que les pincements sont des morsures a caractere agonistique. 

Les Claviger et les insectes intrus, Coleopteres non myrmecophiles ou 
ouvrieres de L. flavus appartenant a d'autres societes, sont aussi l'objet de 
morsures simples de la part des ouvrieres et des sexues ailes. Cette categorie 
de morsures conceme (mais pas uniquement) les morsures les plus breves, 
c'est-a-dire d'une duree egale ou inferieure a 1,5 s. Chez l'ouvriere, ces mor­
sures representent 77% des morsures des trichomes (MT; duree moyenne : 2,5 
s; mediane et quartiles : 1,4 (1,4 - 1,5) s) et 57% des morsures du reste du 
corps du Claviger (MA; duree moyenne: 2,9 s; mediane et quartiles: 1,4 (1,4 
- 3) s). Ces courtes morsures ont la particularite d'etre le plus souvent produi­
tes de fas;on repetee (CAMMAERTS, 199lb). Chez les femelles ailees, les cour­
tes morsures representent 31% des MT et 38% des MA. Chez les males, elles 
constituent la moitie des 6 morsures mesurees. 

11 existe d' autre part, chez les femelles ailees et chez les ouvrieres, des mor­
sures qui sont accompagnees de mouvements de torsion de la tete et dont la 
duree excede parfois de beaucoup Qusqu'a depasser la minute) celle des mor­
sures ponctuelles. Les cadavres ·comestibles d'insectes et les Claviger en sont 
l'objet. Ces morsures n'apparaissent pas dans un contexte agonistique, mais 
leur finalite est de nature alimentaire puisque, dans le cas de proies, leur action 
aboutit au decoupage du cadavre. Celui-ci est ensuite consomme, soit par les 
ouvrieres, soit par les larves sur lesquelles les ouvrieres en deposent les restes. 

Les Claviger souffrent rarement de ces morsures " alimentaires " car leurs 
trichomes, constitues de soies et souples et tres resistantes, en sont les cibles 
principales (CAMMAERTS, 1991a, 1999b). 

A.1.4. Regurgitation 

Les sexues ailes de L. flavus, males et femelles, regurgitent le contenu de 
leur jabot apres avoir leche les pieces buccales et les trichomes du Claviger. 
Ils regurgitent aussi sur des cadavres d'insectes apres les avoir leches. Ce com­
portement, y compris sa gestuelle (antennes immobiles et positionnees en 'U' 
et mandibules non largement ecattees), se retrouve chez l'ouvriere (CAM-
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MAERTS 1995). Par contre, les regurgitations des ouwieres aux. larves et 
surtout les trophallaxies entre imagos de la Fourmi se font d'une maniere di:ffe­
rente. Ces demiers transferts de nourriture sont accompagnes d'actifs echanges 
antennaires, les mandibules etant largement ecartees chez 1' ouvriere donneuse 
(CAMMAERTS, 1995) et souvent aussi chez la femelle ailee. 

La proportion de lechages dormant lieu a un degorgement sur un Claviger 
est similaire chez les ouvrieres et les males, plus faible chez les femelles 
ailees. Cette proportion est toujours plus petite pour les Iechages des trichomes 
que pour ceux des pieces buccales. Comme chez I' ouvriere, et bien que la 
regurgitation sur les trichomes ne fasse suite qu'a leur lechage, !'analyse statis­
tique des sequences comportementales des sexues ne fait pas apparaitre la 
transition LT___., R comme significative, vraisemblablement a cause du faible 
rendement du Iechage des trichomes en tant que declencheur de la regurgita­
tion. Le lien de cause a effet entre LT et R a cependant ete etabli experimenta­
lement chez l'ouvriere (CAMMAERTS, 1992); il y a lieu de penser que ce lien 
existe egalement chez les sexues ailes. 

Chez 1 'ouvriere, la regurgitation conduit significativement a la toilette indi­
viduelle en reponse a la nourriture restee sur les pieces buccales et ce, d'autant 
mieux qu'il existe un " temps mort " apres la regurgitation. La toilette elle­
meme conduit significativement au repos (CAMMAERTS, 1991b). Chez la 
femelle ailee, 1 'analyse statistique, basee sur un nombre plus reduit de transi­
tions, ne revele que le passage de la toilette au repos. 

A.l.S. Transport 

- Technique de transport 

Les femelles ailees et les ouvderes saisissent le Claviger preferentiellement 
par la region du corps qui correspond a leur degre d'ecartement mandibulaire. 
Contrairement aux ouvrieres, les femelles ailees ne transportent jamais un Cla­
viger ou un petit cadavre d'insecte en les tirant, la petite dimension de ces 
objets rendant vraisemblablement ce mode de transport inutile. 

- Destination du transport 

Dans une enceinte d'observation depourvue d'ouvrieres, les femelles ailees 
disposent les larves parmi elles ou a leur proximite immediate, tandis qu'elles 
empilent a quelque distance de petits cadavres d'insectes. Elles ne transportent 
pas les Claviger sur les larves, mais les deposent sur le tas de cadavres qu'elles 
ont constitue. Elles deposent aussi des fragments d'insectes morts et des pelo­
tes de regurgitation sur le Coleoptere et sur les cadavres d'insectes. Du point 
de vue de la destination du transport, les femelles ailees et les ouvrieres (CAM­
MAERTS, 1999b) traitent done le Claviger comme un cadavre d'insecte. 

La jeune reine fondatrice transporte le Claviger sur son premier couvain. La 
signification de ce comportement parait etre de nature alimentaire. 

Chez I' ouvriere, le transport peut non seulement a voir un objectif alimen­
taire (depot de proies et de Claviger sur les larves), mais aussi avoir pour but 
d'eliminer les insectes intrus presents dans le nid (CAMMAERTS, 1999b) . 

• 
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A.1.6. Flexion du gastre 

L' ouvriere et la femelle ailee flechissent le gastre a l'encontre du Claviger et 
de cadavres d'insectes. Chez l'ouvriere (CAMMAERTS, 199la, 1991b) comme 
chez la feme lie ailee, la flexion dirigee a 1' encontre d 'un Claviger est un com­
portement agressif car elle fait suite a la morsure et est parfois accompagnee 
de !'emission de pheromones d'alarme. Chez les ouvrieres, la frequence de la 
flexion du gastre est maximale a l'encontre de Claviger et de cadavres nouvel­
lement introduits dans la societe et diminue ou disparait apres un sejour de 
quelques heures dans celle-ci (CAMMAERTS, 1999a). La flexion parait done 
etre declenchee par des substances etrangeres a la societe. 

L'inexistence de l'appareil a venin peut expliquer l'absence du comporte­
ment de flexion du gastre chez les males. 

A.2. Comportement des larves de L. flavus 

Les larves tentent de devorer le Claviger dont elles machonnent les tricho­
mes lorsque celui-ci se retrouve immobilise parmi elles. Les larves, aussi, se 
comportent done avec le Claviger comme avec une proie comestible. 

A.3. Conclusion generate 

L' ensemble des observations montre done que les sexues ailes de Lasius 
flavus, males et femelles, se comportent avec le Coleoptere Claviger testaceus 
comme avec un cadavre d'insecte, et ce, de la meme �f�a�~�o�n� que les ouvrieres. ll 
y a cependant quelques differences quantitatives et meme �q�u�a�l�i�t�~�t�i�v�e�s� propres 
a la nature des sexues, particulierement des males. Les larves de L. flavus se 
comportent aussi avec le C. testaceus comme avec un cadavre d'insecte en etat 
d'etre consomme, ce qu'elles tentent effectivement de faire. 

Les informations que l'on peut degager des presentes observations du com­
portement des membres non-ouvrieres de la societe rejoignent done celles de 
!'etude du comportement des ouvrieres (CAMMAERTS, 1995, 1999a, 1999b) : 
tous les membres de la societe de L. flavus traitent le Coleoptere inquilin C. 
testaceus tel un cadavre d'insecte en etat d'etre consomme. Notons, en outre, 
que comme les ouvrieres, les sexues de L. flavus ont des comportements 
agressifs ( ouverture des mandibules, morsures simples, flexions du gastre) qui 
suggerent !'existence, chez le Claviger, d'odeurs etrangeres a la societe. 

B. Consequences du Iechage du Claviger par les sexues 

Le lechage de la surface non specialisee du corps du Claviger par les 
sexuees deL. flavus a pour consequence visible la proprete des teguments du 
Coleoptere qui ne peut nettoyer par lui-meme que ses antennes (observations 
inedites). Cependant, dans une societe dont la composition est equilibree, c'est 
le lechage frequent des ouvrieres, en reponse aux secretions des unites glandu­
laires tegumentaires dispersees du Coleoptere (CAMMAERTS, 199lb), qui 
assure la proprete de celui-ci (CAM.MAERTS, 1991a). 

Alors que la secretion des volumineuses glandes mediotergales se deverse 
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dans la cuvette tergale du Claviger (CAMMAERTS, 1974), ni l'ouvriere (CAM­
MAERTS, 1991b), ni la femelle ailee, ni le male de la Fourmi-hote ne manifes­
tent quelque interet particulier pour cette cuvette, qui est lechee de �f�a�~�o�n� insi­
gnifiante (la duree du lechage de la cuvette s'eleve a 2 ou 3% de la duree totale 
du Iechage de la surface banale du corps du Coleoptere, c'est-a-dire autre que 
celle des trichomes et des pieces buccales). Chez l'ouvriere, il a ete montre 
(CAM:MAERTS, 199lb) que la faible duree du lechage de la cuvette est simple­
ment fonction du petit nombre d'unites glandulaires banales et isolees qui y 
deboucheilt. Aucune hypothese ne peut done etre emise a ce jour quant au role 
de la cuvette et des glandes mediotergales. Tout au plus peut-on constater que 
les ouvrieres (CAM:MAERTS, 1999b) et les femelles ailees y deposent parfois 
des dechets organiques. Les larves ne s'y interessent pas. 

Le lechage de cadavres d'insectes et celui des pieces buccales et des tricho­
mes du Claviger par les sexues induit, comme chez les ouvrieres, la regurgita­
tion de la nourriture contenue dans le jabot. Etant donne que ce lechage 
precede necessairement la regurgitation, il n 'y a aucune raison de penser que 
les stimuli declencheurs du degorgement chez les sexues soient differents de 
ceux qui sont determinants chez 1' ouvriere, a sa voir les liquides issus de la 
decomposition de corps d'insectes et les secretions des glandes labrales et de 
Wasmann du Coleoptere. 

HETSCHKO ( 1896) avait deja observe une feme lie ailee regurgitant une solu­
tion sucree au Claviger. Le present travail montre effectivement que les femel­
les ailees et les males peuvent assurer, par leurs regurgitations, une partie au 
moins de l'alimentation du Coleoptere. ll faut neanmoins remarquer que la 
duree de ces regurgitations est plus courte que chez les ouvrieres et que la 
quantite degorgee parait moindre. De plus, notre observation des regurgita­
tions des sexues ailes s'est faite dans une population de Founnis dont les 
ouvrieres etaient absentes; on peut raisonnablement estimer que dans une 
societe equilibree, contenant beaucoup plus d'ouvrieres que de sexues, les Cla­
viger beneficient bien davantage des regurgitations des ouvrieres que de celles 
des sexues. 

Les caracteristiques des composantes gestuelles de la regurgitation des 
sexues et des ouvrieres sur le Claviger ou sur un cadavre d 'insecte different de 
celles du degorgement spontane que ces imagos presentent lorsqu'ils sont sur­
gaves et de celles des transferts de nourriture entre membres de la societe 
(present travail et CAMMAERTS, 1995, 1996). La raison de ces differences n'est 
pas connue, mais la quantite de liquide disponible pour le degorgement pour­
rait en etre une des causes : les mandibules seraient d' autant plus ecartees que 
la Fourmi est replete. Un autre point a elucider est la nature chimique du sti­
mulus declenchant le degorgement des imagos sur un Claviger ou sur un 
cadavre d'insecte. 

C. Comportement des larves avec le Claviger 

Le machonnement des trichomes du Claviger par les larves agees de L. 
flavus (larves de la classe de taille IT) montre que ces demieres �p�e�r�~�o�i�v�e�n�t� le 
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Coleoptere comme une proie morte et comestible. Ce comportement pourrait 
s'expliquer par !'existence d'un mimetisme d'action entre les secretions emises 
par les glandes de Wasmann du Coleoptere et les substances actives issues de 
la degradation de cadavres d'lnsectes. En effet, chez 1' ouvriere, les allomones 
emises par les glandes associees aux trichomes du Coleoptere induisent la 
regurgitation (CAMMAERTS, 1992) et probablement aussi la morsure (CAM­
MAERTS, 1991b), tandis que les produits de la decomposition d'un cadavre 
d' insecte agissent comme declencheurs de la regurgitation des 1 h apres la 
mort. Leur action culmine 3 a 6 heures plus tard, dans les conditions de labora­
toire (CAMMAERTS, 1999a). 

Le comportement de "consommation" des trichomes par les larves a aussi 
ete observe pour d'autres Clavigerines. C'est ainsi que les larves de Lasius pal­
litarsis Provancher, 1881 [cite sous le nom deL. sitkaensis (Pergande, 1900)] 
restent attachees par la bouche aux trichomes de la Clavigerine Adranes taylo­
ri Wickham, 1904lorsque celle-ci se deplace (AKRE & HILL, 1973) et que les 
larves de L. niger lechent (sic) les trichomes de Diartiger fossulatus Sharp, 
1883 (KlSlNER, 1982). 

Les larves tentent aussi de consommer le tegument non specialise du Clavi­
ger. Ceci pourrait peut-etre simplement s'expliquer par son etat souille, suite 
aux habitudes necrophagiques du Coleoptere, mais cette tentative d'explication 
n'est que partielle car le tegument non specialise n'induit pas la regurgitation 
de l'ouvriere (CAMMAERTS, 1991b). 

D. Comportement du Claviger avec le couvain et les �i�~�a�g�o�s� neonates 

La consommation des reufs vivants de l'hote par une Clavigerine n' avait ete 
observee que chez C. testaceus (DONISTHORPE, 1909, 1927). Cependant, le 
present travail montre que la presence des Claviger sur les reufs de l'hote est 
rare. 

WOJCIK (1990) et HowARD & AKRE (1995) suggerent que la Clavigerine 
sud-americaine Fustiger elegans Raffray, 1908 se nourrirait des reufs de son 
bote, Solenopsis richteri (Forel, 1909). Ces auteurs se basent, d'une part sur 
!'observation que dans les nids de laboratoire le Fustiger ne re9oit pas de 
nourriture regurgitee (SAN MARTIN, 1968) et se trouve surtout parmi les jeunes 
larves et les reufs (Sll..VEIRA GUIDO et al., 1963; SAN MARTIN, 1968; WOJCIK, 
1990) et, d'autre part, sur un rapport succinct de Sn.VEIRA GUIDO et al. (op. · 
cit.) signalant, vraisemblablement de fayon abusive, que ce Coleoptere trans­
porte 'des reufs' dans ses mandibules. En realite, la seule etude approfondie 
est celle de SAN MARTIN (1968) qui rapporte n'avoir vu qu'une seule fois un 
Fustiger prendre un reuf dans ses mandibules et le maintenir ainsi durant quel­
ques minutes tandis qu'il cheminait dans le nid; apres quoi, ce Coleoptere l'a 
abandonne sans le devorer ni le rompre. Bien que cela soit probable, il reste 
done a prouver que le F. elegans consomme les reufs de son bote. 

Claviger testaceus applique ses pieces buccales contre le tegument des lar­
ves vivantes de l'hote (larves de la classe IT) et absorbe leurs secretions orales 
et leurs excretions. La situation semble variable chez les autres Clavigerines. 
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Claviger longicornis Muller, 1818 absorbe egalement les secretions orales et 
les excretions rectales des larves de son bote, Lasius umbratus (Nylander, 
1846) (observations personnelles et inedites ). Adranes lecontei Brendel, 1865 
mord et leche methodiquement le tegument des larves de son bote, L. umbra­
tus [cite sous le nom deL. aphidicola (Walsh, 1862)]. Les males de ce Psela­
phide se servent meme de leurs puissants eperons tibiaux et femoraux pour 
maintenir et gratter les larves (PARK, 1932). Adranes taylori, par contre, ne 
leche pas le corps des larves de son bote, L. pallitarsis, mais consomme regu­
lierement leur secretion orale, principalement celle des larves de petite taille 
(AKRE & Hn..L, 1973). 

On sait que chez la Fourmi Monomorium pharaonis (Linnaeus, 1758), 
!'excretion des larves est une solution aqueuse diluee d'acide urique et d'aci­
des amines. La secretion orale contient des acides amines, une proteinase et 
une carbohydrase {WUST, 1973; Om .. Y-WUST, 1977). Des enzymes digestifs 
(proteinases, lipases, carbohydrases) ont aussi ete trouves clans la salive des 
larves de diverses autres Fourmis (voyez la discussion dans CANIMAERTS, 
1995). Bien que leur composition ne soit pas connue, les secretions et excre­
tions larvaires de Lasius flavus constituent a priori une source appreciable 
d'eau, de nourriture et probablement d'enzymes digestifs pour les Claviger. 

Le Iechage de la surface du corps des larves par le C. testaceus pourrait 
cependant trouver une explication simple dans l'interet des Claviger pour les 
necroses tegumentaires ou pour les souillures que les larves acquierent suite a 
leur comportement alimentaire. Cela semble particulierement vrai pour les 
grosses larves de sexues femelles, qui se souillent souvent en se nourrissant de 
leurs congeneres mortes, ou qui presentent des necroses locales; imputables 
aux morsures des ouvrieres {CAMMAERTS, 1999a). 

Le fait que le C. testaceus applique ses pieces buccales contre le bouchon de 
meconium des cocons peut s'expliquer par sa composition, constituee des de­
chets alimentaires accumules dans l'intestin moyen, aveugle, au cours de 
!'existence de la larve. LE MASNE (1953) signale que les ouvrieres des Formi­
cinae lechent aussi le meconium des cocons tant que celui-ci n'est pas 
completement sec. 

Le Claviger Ieche egalement le liquide exuvial ou les secretions tegumentai­
res des ouvrieres et des sexues ailes en eclosion ou nouvellement eclos. Ce fait 
peut etre rapproche de !'observation d'HETSCHKO {1896) qui signale que les 
Claviger se postent sur les cocons des gynes et grimpent alors sur le corps des 
nouveau-nees. 

E. Necrophagie du Claviger et comportements apparentes 

La necrophagie semble repandue chez les Clavigerines: �s�i�g�n�a�h�~�e� chez C. 
testaceus par HETSCHKO {1896), JANET (1897) et DONISTHORPE (1927) et 
dans le present travail, elle l'est aussi chez C. apenninus Baudi, 1869 par BAR­
GAOL! (1870), chez C. /ongicornis par SCHMITZ (1908) (et CAMMAERTS : 
observations personnelles) et chez Adranes taylori par AKRE & Hn..L ( 1973 ). 

Outre une fonction alimentaire, les mceurs necrophagiques des Claviger leur 
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permettent peut-etre d'elaborer certaines des allomones presentes dans leurs 
secretions tegwnentaires, notamment celles des glandes labrales et de Was­
mann qui declenchent, par leur lechage, la regurgitation (CAMMAERTS, 1992). 

La forte augmentation de l'agregation, de la phoresie et du lechage des Cla­
viger observee a propos d'une reine moribonde peut raisonnablement etre 
attribuee a un changement dans l'odeur du tegument de cette reine, survenu au 
cours de la degradation de son metabolisme. Le meme phenomene peut etre 
observe avec des ouvrieres moribondes. Ces ouvrieres, rarement observees a 
l'interieur du nid, attirent egalement les Claviger, qui grimpent dessus lors­
qu'elles tombent, encore vivantes, sur le dos. Les Coleopteres appliquent alors 
la bouche contre leur tegument, du mains par moments. Ces moribondes 
agregent fortement les ouvrieres saines de leur societe, qui les lechent bien 
davantage que leurs congeneres saines (CAMMAERTS, 1999a: p. 159). Cepen­
dant, lors de la presente observation de Claviger attires ou agreges par une 
reine mourante, les ouvrieres n'etaient pas particulierement attirees par la 
reine, ne s'agregeaient pas autour d'elle et ne la lechaient pas. La Fig. 6B 
montre neanmoins une ouvriere flechissant le gastre contre la tete de la reine : 
rappelons (op. cit.) que la flexion du gastre de l'ouvriere est un comportement 
dirige contre des odeurs etrangeres a la societe et contre des cadavres peu ages. 

L'attraction et l'agregation des C. testaceus entre eux, leur phoresie ainsi que 
Ieur lechage mutuel en dehors de toute activite sexuelle pourrait peut-etre 
aussi s'expliquer par l'odeur de ces myrmecophiles, imitant celle de cadavres 
d'insectes. L'agregation entre individus conspecifiques existe aussi chez Adra­
nes lecontei (PARK, 1932). D'autre part, un C. testaceus peut meme percevoir 
un individu de l'espece C. longicornis et se precipiter dessus, comme s'il 
s'agissait d'un congenere (observation personnelle et inedite, dans un nid de 
laboratoire de L. flavus). 

11 faudra toutefois verifier si les phoresies de longue duree durant lesquelles 
les males Claviger chevauchent les femelles Claviger sans intromission 
(pseudo-accouplements) ne pourraient trouver leur explication dans le cadre 
de la theorie de la competition spermatique. 

F. Strategie alimentaire et niche ecologique du Claviger 

L' observation du comportement du Coleoptere Nitidulide Amphotis margi­
nata (Fabricius, 1781) montre que lorsqu'un myrmecophile a des antennes 
trop courtes et trop peu mobiles pour s'en servir afm de quemander efficace­
ment sa nourriture aupres des ouvrieres, il gagne a solliciter la regurgitation de 
founageuses revenant au nid car ces ouvrieres repletes degorgent a la moindre 
stimulation tactile. Ce Coleoptere se poste done a l'exterieur du nid de I 'hate, 
Lasius fuliginosus Latreille, 1798, pres de l'entree, sur le trajet des Fourmis 
(H6LLDOBLER, 1968). Cette strategie n'est pas celle adoptee par C. testaceus, 
qui possede pourtant des antennes peu mobiles (CAMMAERTS, 1992). Le Cla­
viger ne se sert pas de ses antennes pour quemander (CAMMAERTS, 199la, 
1995), mais exploite un mecanisme qui declenche le degorgement suite au 
Iechage d'une substance chimique (CAMMAERTS, 1992). Les ouvrieres surga-
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vees revenant de l'aire de recolte interagissent peu avec le Claviger, ne le 
lechant guere, ce qui n'est pas le cas des ouvrieres aujabot moderement rem­
pli, qui lui regurgitent done plus souvent (CAM:MAERTS, 1996). Ces ouvrieres 
la sont davantage presentes au coeur meme du nid, aux endroits ou se trouvent 
les Claviger et les larves. Le comportement du Claviger parait done optimise 
pour beneficier de la regurgitation des ouvrieres les moins promptes a degor­
ger a la suite d'une stimulation tactile. Ceci lui procure non seulement la nour­
riture contenue dans le jabot des ouvrieres (et accessoirement des sexues de la 
Fourmi), mais lui assure aussi un plus grand eventail alimentaire car les ou­
vrieres transportent et maintiennent le Claviger parmi les larves et les cadavres 
des proies et des morts de la societe. Le Claviger tend egalement, par son 
propre comportement, a se maintenir en ces lieux (CAMMAERTS, 1999b). n y 
profite aussi des secretions et excretions des larves, des liquides issus des 
cadavres et peut-etre aussi de ce qui est degorge sur la nourriture carnee 
destinee aux larves. De plus, ses deplacements dans le nid lui permettent de 
beneficier du contenu des reufs de l'hote et de la nourriture liquide echangee 
entre les membres de la societe ou degorgee spontanement. Le lechage des 
teguments de ses hotes, imagos et larves, et celui du liquide impregnant le sol 
des zones fecales complete ce tableau. 

S 'il est vrai que la regurgitation sur les pieces buccales assure au Claviger 
une part importante de son alimentation, le degorgement sur les trichomes ne 
lui procure aucun avantage alimentaire apparent. Les trichomes paraissent 
jouer un role primordial dans la fa9on dont le Coleoptere est per9u par ses 
hotes. En effet, les Fourmis traitent le Claviger de la meme maniere que les 
proies qu'elles destinent aux larves, le transportant, le mordant, le 16chant et 
regurgitant dessus. On peut emettre I 'hypothese que I' odeur des secretions des 
trichomes et peut-etre aussi l'odeur de ce qui est regurgite sur les trichomes 
renforcent une des composantes de l'odeur du myrmecophile, qui imiterait 
ainsi davantage l'odeur des cadavres sur lesquels les ouvrieres degorgent 
(CAMM.AERTS, 1977, 1995, 1999b). Les trichomes contribueraient done a 
placer le Claviger dans un environnement qui lui assure une diversite alimen­
taire maximale. 

Les souillures que les Claviger acquierent suite a leurs activites necrophagi­
ques concourent vraisemblablement aussi a les faire passer pour des cadavres 
d'insectes aupres des Fourmis. 

Les presentes observations et les etudes sur le comportement des ouvrieres 
de L. flavus avec le C. testaceus (CAMMAERTS, op. cit.) suggerent done que ce 
Coleoptere exploite les ressources d'une niche ecologique particuliere (niche 
au sens defmi par WHITTAKER et al., 1973) resultant de ses interactions avec 
les imagos (principalement les ouvrieres) et les larves de la Fourmi et de son 
comportement avec les cadavres destines a I' alimentation des larves. 

A ce stade, il n 'existe cependant aucune etude sur 1 'impact de la presence du 
Claviger sur le developpement de la societe-hote et son bilan energetique. 
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G. Phoresie sur les imagos de l'hote 

Le comportement de phoresie est connu chez quelques Clavigerines. n n'a 
parfois ete observe que sur les ouvrieres : chez Rhynchoclaviger cremastogas­
tris W asmann, 1891 (W ASMANN, 1891 ), Adranes lecontei (PARK, 1932) et 
Diartiger fossulatus {KIS1NER, 1982). 

Toutefois, chez C. testaceus, la phoresie est davantage orientee vers les 
sexues : WASMANN (1891) et DONISTHORPE (1927) l'avaient observee sur les 
femelles ailees et HETSCHKO (1896), JANET (1897) et CAMMAERTS (present 
travail) l'ont observee sur les ailees et les males. La phoresie de ce Coleoptere 
sur les sexues ailes sains deL. flavus se voit aussi dans la nature, lorsqu'on 
ouvre un nid (HETSCHKO, 1896; CAMMAERTS, observations inedites). Etant 
donne que les C. testaceus sont apteres et aveugles, que les femelles ailees 
peuvent les nourrir et que ces Coleopteres pratiquent la phoresie sur des 
sexues ailes de L. flavus sur le point de quitter le nid pour le vol nuptial, 
HETSCHKO ( 1896) a suggere que le comportement de phoresie pourrait consti­
tuer le mode de dissemination geographique du Claviger. Cette idee a ete 
reprise par DONISTHORPE (1927). Plus recemment, AKRE & HILL (1973) sug­
gerent le meme mode de dissemination pour la Clavigerine nord-americaine 
Adranes taylori, qui est fortement attiree par les femelles ailees de son hote, 
Lasius pallitarsis, sur le gastre desquelles elle pratique la phoresie et se cram­
ponne fermement. Cependant, aucune observation n'est encore venue confir­
mer I 'hypothese de la dissemination par phoresie. Rappelons neanmoins ici 
notre observation sur le confinement d'un Claviger et d'unejeune reine fonda­
trice, qui montre qu'il est theoriquement possible pour un Claviger femelle, 
claustre des la fin de l'ete avec une fondatrice, de survivre jusqu'au printemps, 
ou il se trouverait alors dans une jeune societe se developpant a partir des 
pontes de la reine. Nous reviendrons sur ce sujet dans un article en prepara­
tion. 

La phoresie sur la reine saine existe egalement, bien que peu frequente. Elle 
n'avait pas ete signalee par les principaux observateurs anciens des mreurs de 
Claviger (WASMANN, 1891, HETSCHKO, 1896, JANET, 1897) mais bien par 
DONISTHORPE ( 1909), qui l'avait observee dans un petit nid de laboratoire 
contenant deux reines et beaucoup de Claviger. C'est egalement dans de petits 
nids de laboratoire ( environ un millier d'ouvrieres pour 150 cm2

) que nous 
avons observe ce comportement. De son cote, CRAWLEY (1915, 1916) obser­
vait que les C. testaceus ne montent pas sur la reine de leurs hotes, L. flavus 
ou L. niger, mais que si une reine du parasite social temporaire L. umbratus 
est presente dans un nid de L. niger, les m ernes individus se mettent a prati­
quer constamment la phoresie sur elle. DONISTHORPE (1916) a observe chez C. 
longicornis la meme indifference pour la reine de l'hote normal, L. umbratus, 
ainsi que le meme comportement excessif de phoresie, accru du Iechage des 
teguments, sur la reine de L. fuliginosus, parasite social temporaire de cette 
Fourmi. CRAWLEY (1916) a emis l'interessante suggestion que les reines para­
sites temporaires ont une secretion cotporelle qui les rend davantage attracti­
ves pour d'autres especes de Fourmis et pour les myrmecophiles, ce qui expli-
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querait la difference de comportement des C. testaceus et C. longicornis 
envers la reine de leur bote normal et celle du parasite social. 

SAN MARTIN ( 1968) signale que Fustiger elegans peut se trouver sur la 
reine de Solenopsis richteri sans etre inquiete par les ouvrieres. ll marche aussi 
sur les ouvrieres auxquelles il peut s' agripper fermement et est ainsi vehicule 
dans les galeries du nid (SAN MARTIN, 1968; WOJCIK, 1990). C. testaceus peut 
aussi se trouver sur le dos des ouvrieres-hotes, mais n 'est pas vehicule de cette 
fa9on (observations personnelles) : les ouvrieres le transportent entre leurs 
mandibules. Rappelons ici que la presence de sexues ailes de L. flavus induit, 
dans une certaine mesure, les C. testaceus a grimper sur les ouvrieres, ce qu'ils 
ne font d'habitude pas lorsqu'il n'y a que des ouvrieres dans le nid (CAM­
MAERTS, 1991a). Chez C. testaceus, la phoresie sur les L.jlavus serait done un 
comportement essentiellement declenche par la presence de sexues ailes. ll 
sera interessant de rechercher a l'avenir en quelle mesure ce comportement est 
reellement associee au cycle biologique du Coleoptere. 

Remerciements 

Mes sinceres remerciements vont au Dr Adriana Ouv A (Museo Argentino de Ciencias 
Naturales) pour m'avoir procure le rapport de SILVEIRA GUIDO et al., (1963), a Blanca 
HERVIER-MARTINEZ (Universite Libre de Bruxelles) pour la traduction exacte de !'article de 
SAN MARTIN (1968), ainsi qu'a Marie-Claire et a mon fils David pour la relecture du texte et a 
M. Richard TUFFS (The Open University, Brussels) pour celle du resume anglais. Un grand 
merci egalement a Jean-Luc MERCIER (Universite de Tours), dont la critique a permis 
d'ameliorer la presentation de I' article. 

References 

AKRE R.D. & 1-ln..L W.B., 1973. - Behavior of Adranes taylori, a myrmecophilous 
beetle associated with Lasius sitkaensis in the Pacific Northwest (Coleoptera: Psela­
phidae; Hymenoptera: Formicidae). Journal of the Kansas Entomological Society, 
46 (4): 526-536. 

BARGAGLI P., 1870.-Excursioni entomologiche sulla montagna di Cetona (Toscana). 
Bolletino della societa entomologica italiana, 2: 171-176. 

CAMMAERTS R., 1974.-Le systeme glandulaire tegumentaire du coleoptere myrmeco­
phile Claviger testaceus Preyssler, 1790 (Pselaphidae). Zeitschriftfor Morphologie 
der Tiere, 77: 187-219. 

CAMMAERTS R., 1977. - Secretions of a beetle inducing regurgitation in its host ant. 
Proceedings of the 8th International Congres of the /USSI, Wageningen: 295. 

CAMMAERTS R., 199la. - Interactions comportementales entre la Fourmi Lasius flavus 
(Formicidae) et le Coleoptere myrmecophile Claviger testaceus (Pselaphidae). I. 
Ethogramme et modalites des interactions avec les ouvrieres. Bulletin & Annales de 
la Societe royale beige d'Entomologie, 127: 155-190. 

CAMMAERTS R., 1991 b. - Interactions comportementales entre la F ourmi Lasius flavus 
(Formicidae) et le Coleoptere myrmecophile Claviger testaceus (Pselaphidae). ll. 
Frequence, duree et succession des comportements des ouvrieres. Bulletin et Anna­
tes de la Societe royale beige d'Entomologie, 127: 271-307. 



264 R. CAMMAERTS 

CAMMAERTS R., 1992. - Stimuli inducing the regurgitation of the workers of Lasius 
flavus (Formicidae) upon the myrmecophilous beetle Claviger testaceus (Psela­
phidae ). Behavioural Processes, 28 : 81-96. 

CAMMAERTS R., 1995.-Regurgitation behaviour of the Lasiusflavus worker (Formi­
cidae) towards the myrmecophilous beetle Claviger testaceus (Pselaphidae) and 
other recipients. Behavioural Processes, 34: 241-264. 

CAMMAERTS R., 1996. -Factors affecting the regurgitation behaviour of the ant Lasius 
flavus (Formicidae) to the guest beetle Claviger testaceus (Pselaphidae). Behaviou­
ral Processes, 38 : 297-312. 

CAMMAERTS R., 1999a. - A Quantitative Comparison of the Behavioral Reactions of 
Lasius flavus Ant Workers (Formicidae) Toward the Guest Beetle Claviger testa­
ceus (Pselaphidae), Ant Larvae, Intruder Insects and Cadavers. Sociobiology, 33 
(2): 145-170. 

CAMMAERTS R., 1999b. - Transport Location Patterns of the Guest Beetle Claviger 
testaceus (Pselaphidae) and Other Objects Moved by Workers of the Ant, Lasius 
flavus (Formicidae). Sociobiology, 34 (3): 433-475 .. 

CRAWLEY W.C., 1915. - A remarkable Marriage-flight of Ants and some Theories. 
The Entomologist's Record and Journal of Variation, 27: 205-206. 

CRAWLEY W.C., 1916.-Note on Claviger testaceus. Annals and Magazine of Natural 
History, 17 : 377-378. 

DONISTHORPE H., 1909-Myrmecophilous Notes for 1909. The Entomologist's Record 
and Journal of Variation, 21 : 287-291. 

DONISTHORPE H., 1916. - Myrmecophilous Notes for 1915. The Entomologist's 
Record and Journal of Variation, 28: 33-37. 

DONISTHORPE H., 1927. - The guests of British ants, their habits and life-histories. 
Routledge and Sons, London. xxiii + 244 pp. 

HETSCHKO A., 1896. - Zur Biologie von Claviger testaceus Preyssl. Berliner Entomo­
logische Zeitschrift, 41 : 45-50. 

HoLLDOBLER B., 1964. - Untersuchungen zum Verhalten der Ameisenmannchen 
wahrend der imaginalen Lebenszeit. Experientia, 20 (6): 329-330. 

HOLLDOBLER B., 1966. - Futterverteilung durch Mannchen in Ameisenstaat. 
Zeitschriftfor Vergleichende Physiologie, 52 (4): 430-455. 

H6LLDOBLER B., 1968. - Der Glanzldifer als "Wegelagerer" an Ameisenstrassen. 
Naturwissenschaften, 55 : 397. 

H6LLDOBLER B. & WILSON E.O., 1990.-The Ants. Springer-Verlag, Berlin. xii + 732 
pp. 

HOWARD R.W. & AKRE R., 1995.-Propaganda, Crypsis, and Slave-making. In: CARD 
R.T. & BELL W.J. (eds), Chemical Ecology of Insects. Chapman & Hall, New-York 
and London, 364-424. 

JANET CH., 1897. -Etudes sur les Fourmis, les Guepes et les Abeilles. Note 14. Rap­
ports des animaux myrmecophiles avec les Fourmis. Ducourtieux, Limoges, 99 pp. 

KISTNER D., 1982. - The Social Insects' Bestiary. In: HERMANN H.R. (ed), Social 
Insects, Academic Press, N.Y. Vol ill: 1-244. 

LE MASNE G., 1953. - Observations sur les relations entre le couvain et les adultes 
chez les Fourmis. Annales des Sciences Naturelles, Zoologie et Biologie Animale, 
lleserie,vol.15: 1-56. 



Rapports du Claviger avec ses hates non-ouvrieres 265 

0HLY-W0ST M., 1977. - Soziale Wechselbeziehungen zwishen Larven und Arbeite­
rinnen im Ameisenstaat, mit besonderer Beachtung der Trophallaxis. Doktoral­
Diss., J.W. Goethe Universitat, Frankfurt, 137 pp. 

PARK 0., 1932. -The myrmecocoles of Lasius umbratus mixtus aphidicola Walsch. 
Annals of the Entomological Society of America, 25: 77-88. 

SAN MARTIN P .R., 1968. - Notas sobre Fustiger elegans Raffray (Coleoptera, Psela­
phidae) en el Uruguay y la Argentina. Physis, Buenos Aires, 28: 59-64. 

SCHMITZ H., 1908. - Claviger longicornis Mull., sein verhaltnis zu Lasius umbratus 
und seine internationalen Beziehungen zu anderen Ameisenarten. Zeitschrift fiir 
wissenschaftliche Insektenbiologie, 4: 84-87, 109-116, 180-184. 

SILVEIRA GUIDO A., SAN MARTIN P., CRISCI PISANO C. & CARBONELL BRUHN, J., 
1963. - Investigations on the biology and biological control of the fire ant, Solenop­
sis saevissima richteri Forel in Uruguay. Second Annual Report. Department of 
crop protection, Faculty of Agronomy, University of the Republic, Montevideo, 78 
pp. 

WASMANN E., 1891.-Eine neue Clavigeride aus Madagaskar (Rhynchoclaviger Cre­
mastogastris), mit einigen vergleichenden biologischen Bemerkungen. Entomolo­
gische Zeitung, Stettin, 52 (1-3): 3-10, 1 pl. 

WlllTTAKER R.H., LEVIN S.A. & ROOT R.B., 1973.-Niche, habitat, and ecotope. The 
American Naturalist, 107 (955): 321-338. 

WOJCIK D.P., 1990.-Behavioral Interactions of Fire Ants and Their Parasites, Preda­
tors and lnquilines. In: VANDER MEER K., JAFFE, K. & CEDENO, A. (eds), Applied 
Myrmecology, a World Perspective. Westview Press, Boulder, Colorado, : 329-344. 

WOST M., 1973. - Stomodeale und Proctodeale Sekrete von Ameisenlarven und ihre 
Biologische Bedeutung. Proceedings of the 7th Congress of the IUSSI, London, : 
412-418. 


