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Parmi toutes les espèces de fourmis, il en est une qui, durant des centaines de millions d’années, a connu un extraordinaire succès évolutif : les fourmis coupeuses de feuilles, à l’origine des premières « sociétés agricoles », et ce bien avant l’homme de l’époque néolithique.

S’appuyant sur une très riche iconographie et sur les études les plus récentes, ce livre décrit l’éclosion et le développement de leur exceptionnelle civilisation instinctuelle : communication, coopération, division du travail, mutualisme, défense, solidarité, hiérarchie, sacrifice, hygiène… Ces fourmis d’Amérique tropicale, dont les colonies jouent un rôle fondamental dans l’écologie des forêts, des savanes et des prairies, sont le plus remarquable de tous les superorganismes jamais découverts.

Des vols nuptiaux au décès de la reine, du travail de ses millions de descendantes à la culture de leur champignon nourricier, du chef-d’oeuvre architectural de leur nid au million de neurones de leur cerveau formidablement structuré, tout chez ces fourmis champignonnistes provoque l’émerveillement.
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L'INCROYABLE INSTINCT DES FOURMIS

De la culture du champignon à la civilisation





Prologue


Si des naturalistes réunis en congrès devaient choisir les sept merveilles du monde animal, ils incluraient certainement les bizarres et puissantes civilisations des coupeuses de feuilles attines. D'un bout à l'autre des régions tropicales et subtropicales du Nouveau Monde, ces insectes dominent forêts, prairies et pâtures.

Dans quelque région de l'Amérique centrale et du Sud où vous vous rendiez, depuis l'intérieur sauvage de ce sous-continent jusqu'aux plazas et aux terrains vagues des centres-villes, vous ne tarderez pas à croiser des coupe-feuilles : ce qui attirera votre attention en premier, ce seront les lignes massives d'ouvrières brun rougeâtre. Avançant en colonnes compactes – une dizaine d'individus progressent de front tels des soldats paradant au pas de gymnastique –, ces fourmis assez volumineuses sillonnent des autoroutes larges comme une main humaine, qu'elles débarrassent des végétaux et des débris qui les obstruent ; certaines sont en partance, un nombre à peu près égal étant sur le chemin du retour. La plupart des membres de ce dernier contingent portent un morceau de feuille ou un pétale de fleur fraîchement coupé que leurs mandibules inclinent au-dessus de leur corps comme un parapluie – ce sont des « fourmis parasols », vous dira-t-on au Texas et en Louisiane.

Si vous regardez de plus près ces fourmis portefaix, vous aurez toutes chances d'apercevoir des répliques pygmées qui voyagent « en auto-stop » sur les fragments de feuilles transportés. Ces fourmis miniatures guident-elles leurs grandes compagnes de nid jusqu'à leur foyer comme les cornacs dirigent les éléphants ? Non, leur rôle est plus étrange encore : elles font office de chasse-mouches vivants. Les colonnes de fourmis attirent en effet des mouches parasites qui représentent un danger mortel : fondant sur leurs proies tels des chasseurs bombardiers, ces diptères pondent des œufs sur le cou des grosses fourmis ou près de cette partie de leur organisme, après quoi les asticots qui ne tardent pas à éclore s'enfoncent dans le corps de leur hôte pour se repaître de ses tissus. Les petites gardiennes juchées sur leurs sœurs porteuses de feuilles empêchent ces mouches de pondre en les frappant avec leurs pattes antérieures et leurs mandibules-tapettes.

Pour peu que vous la suiviez dans la bonne direction, la caravane des fourmis chargées de leurs fardeaux respectifs vous conduira jusqu'au nid. Vous devrez parfois remonter cette piste sur une cinquantaine ou même plus d'une centaine de mètres avant de parvenir à bon port : ce trajet pourra vous amener à traverser un sous-bois dense, ainsi, peut-être, qu'une ou deux petites ravines escarpées, puis le nid finira immanquablement par s'offrir à votre vue, de façon soudaine le plus souvent. Vous contemplerez alors une cité peuplée de millions d'habitantes qui a tout d'une métropole souterraine : non contentes d'excaver de la terre pour coiffer leur habitat d'un dôme circulaire haut d'au moins deux mètres, les fourmis ont creusé en sous-sol des milliers de chambres d'une taille à peu près équivalente à celle d'une tête humaine – pour être plus précis, leur volume va de un treizième de litre à cinquante litres. Toutes reliées à un labyrinthe de tunnels, ces chambres regorgent d'une masse grise duveteuse : sur leurs murs fins, édifiés de telle sorte qu'une surface maximale soit disponible par unité de volume, pousse une espèce de champignon qui n'existe qu'en symbiose avec les fourmis agricoles que sont les coupeuses de feuilles et leurs proches parentes évolutionnairement moins avancées. Ce champignon devient très rarement un organisme pourvu d'un chapeau et d'un pédoncule – il prolifère à la place sous la forme de tapis d'hyphes filamenteux.

Les murs des cellules dont le champignon se nourrit ont la consistance d'une pâte semblable à du papier mâché : cette substance est fabriquée avec les fragments de plantes et de fleurs rapportés par les ouvrières fourrageuses.

En plus de la sève que les végétaux frais coupés leur fournissent, les fourmis défoliatrices tirent toute leur subsistance du champignon qu'elles cultivent. Elles ont inventé un mode de transformation de la végétation fraîche – matériau que leur système digestif est incapable d'assimiler – en un produit alimentaire comestible. Non seulement leur réussite est comparable en partie à celle des agriculteurs humains, mais c'est grâce à elles qu'une étape décisive de l'évolution organique a été atteinte : en se servant des végétaux frais comme d'un substrat propice à la croissance de leurs récoltes, elles se sont dotées d'une source de nourriture quasi illimitée.

L'interdépendance des coupeuses de feuilles et de leur champignon est l'une des symbioses les plus réussies de tous les temps. Les fourmis étant les principales consommatrices de végétaux vivants, elles exercent une influence dominante sur les environnements terrestres des tropiques américains. Une colonie adulte consomme à peu près la même quantité de matière végétale qu'une vache : dans la majeure partie de l'Amérique tropicale et partout où elles peuvent envahir les jardins et les champs, les fourmis sont les insectes les plus nuisibles à l'agriculture.

Elles portent donc un nom différent dans chacune des contrées où elles abondent : ce sont les saúvas du Brésil, les isaús du Paraguay, les cushis de Guyane, les zampopos du Costa Rica, les wee-wees du Nicaragua et du Belize, les cuatalatas du Mexique, les bibijaguas de Cuba, les fourmis urbaines ou parasols du Texas et de la Louisiane, et les fourmis maniocs de la Guadeloupe.

Les colonies de coupeuses de feuilles peuvent être définies scientifiquement comme des structures organiques complexes dont le seul objectif consiste à convertir la vie végétale en un plus grand nombre de colonies de fourmis défoliatrices : ces civilisations forgées par la sélection naturelle n'aspirent à rien d'autre qu'à se reproduire en autant de copies que possible avant leur mort inévitable. Parce qu'elles possèdent l'un des systèmes de communication les plus complexes du monde animal, disposent des systèmes de castes les plus élaborés et architecturent leurs nids de telle manière que leurs millions d'occupantes y jouissent de l'air conditionné, elles méritent d'être reconnues comme les superorganismes ultimes du globe terrestre. Leurs sociétés sont d'autant plus remarquables qu'elles se composent exclusivement d'une reine mère et de ses filles : élevés à seule fin de vivre une saison à peine et ne constituant par conséquent qu'une infime minorité, les mâles ne servent qu'à inséminer les reines vierges quand elles s'éloignent de leur nid au cours des vols nuptiaux ; ils meurent ensuite, pour des raisons organiques tout autant que du fait de leur comportement instinctuel.

Si des visiteurs provenant d'un autre système solaire avaient exploré la Terre il y a un million d'années – bien avant que l'humanité n'eût pris son essor, autrement dit –, ils auraient sans doute tenu les colonies de coupeuses de feuilles pour les sociétés les plus avancées que cette planète parviendrait jamais à produire… Néanmoins, il restait un pas à franchir : celui de l'invention de la culture humaine, étape même qui nous a donné l'opportunité d'écrire ce livre.
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Les superorganismes ultimes


Personne ne connaît le nombre exact d'espèces animales qui vivent de nos jours sur notre planète, mais tous les biologistes conviennent que des millions d'espèces s'ajoutent aux 1 900 000 environ déjà décrites. Si les investigations quantitatives des faunes de nombreux habitats autorisent à penser qu'il existe près de 8 millions d'espèces, il y en aurait 30 millions, si ce n'est davantage encore, selon d'autres évaluations1. La science ne sait toujours rien de la plupart des espèces qui partagent la Terre mère avec nous, et, hélas, cette ignorance pourrait persister à jamais compte tenu de l'extinction des espèces qu'entraîne l'actuelle destruction humaine des habitats naturels.

La moitié à peu près de toutes les espèces animales répertoriées sont des insectes, classe qui comprend 900 000 espèces environ : 2 % seulement des composantes de cet ensemble vivent dans les systèmes sociaux les plus avancés, ou « eusociaux ». On considère qu'une société d'insectes est eusociale dès lors qu'elle satisfait aux critères suivants : soins coopératifs dispensés aux individus immatures ; cohabitation de deux générations au moins dans la même société ; et coexistence de membres reproducteurs et d'autres non reproducteurs.

Dans chaque espèce parvenue au stade évolutionnairement avancé de l'eusocialité, des castes morphologiques ou tout au moins physiologiques sont distinguables : la caste reproductrice (royale) diffère de la caste non reproductrice (ouvrière). Cette dernière peut être subdivisée à son tour en plusieurs sous-castes morphologiquement distinctes, telles celles des ouvrières minor, media et major. Dans les sociétés eusociales les plus évoluées, le système de division du travail imparti aux ouvrières est si perfectionné que les attributions de tâches et de rôles peuvent dépendre soit de l'âge de l'individu (« polyéthisme d'âge »), soit de particularités morphologiques (« polyéthisme de caste »), soit de ces deux facteurs à la fois. Tout en dépendant de l'organisation sociale et du stade de développement de leur espèce, la distribution des rôles et des tâches entre les ouvrières est plus ou moins flexible d'une colonie (ou d'une société) à l'autre ; néanmoins, un principe élémentaire veut que les individus les plus jeunes passent le plus clair de leur temps à l'intérieur du nid et se consacrent avant tout aux soins de la reine et du couvain, les ouvrières plus âgées s'impliquant davantage dans les activités extérieures plus risquées telles que l'enlèvement des ordures, la construction du nid, le fourragement et la défense du nid et du territoire.

La combinaison de la coopération et de la division du travail confère un formidable avantage aux insectes sociaux. À un moment donné, un organisme solitaire ne peut faire qu'un petit nombre de choses et n'être qu'à un seul endroit : pour peu qu'ils déploient convenablement leur force de travail, les membres d'une société d'insectes sont capables au contraire d'avoir des activités multiples et de se trouver simultanément dans différents lieux. C'est pourquoi les sociétés d'insectes tels que les fourmis et les termites, notamment, jouent un rôle dominant dans la majorité des écosystèmes terrestres : même si 2 % à peine des espèces d'insectes connues sont eusociales, ces 18 000 espèces sont les principales prédatrices et charognardes de petits animaux, les premières fouisseuses de sol et les proies les plus fréquentes d'autres créatures.

Ernst Josef Fittkau et Hans Klinge2 ont calculé par exemple que les fourmis et les termites réunis (insectes dont toutes les espèces vivent en société) de la terra firme (forêt non inondée) brésilienne constituent 30 % environ de la biomasse animale de la région : si l'on inclut les mélipones (abeilles sans dard) et les guêpes Polybia dans les insectes sociaux, ils représentent ensemble plus de 75 % de la biomasse de la totalité des insectes de la même région. À la lumière de ces données et d'autres indices de l'histoire naturelle, nous estimons quant à nous que ces organismes – les fourmis et les termites, en particulier – occupent dans l'environnement terrestre une place qu'on peut qualifier de centrale, et ce depuis dix millions d'années dans toutes les parties du monde. Ils ont évincé les insectes solitaires des sites de nidification les plus favorables : les formes solitaires s'installent généralement sur les rameaux les plus distants du tronc, sur les morceaux de bois rendus extrêmement friables par l'humidité ou la sécheresse, ou à même les feuilles – bref, leurs lieux de nidification sont plus isolés et transitoires. Au risque de simplifier à l'excès, les insectes sociaux se tiennent au centre de l'écosystème, les insectes solitaires étant relégués dans les zones périphériques.

Divisées à présent en dix-neuf sous-familles taxonomiques, les fourmis font preuve d'une impressionnante diversité adaptative : elles surpassent sur ce plan tous les autres groupes d'insectes eusociaux. Près de 14 000 espèces sont scientifiquement décrites, mais tant de nouvelles espèces sont régulièrement découvertes que les taxonomistes supposent qu'il pourrait en exister jusqu'à 25 000. Bien que toutes les espèces de fourmis soient eusociales, les organisations sociales de groupes d'espèces particuliers varient grandement : dans certaines espèces, par exemple, chaque colonie (dite « monogyne ») ne dispose que d'une seule reine, alors qu'il y en a plusieurs dans les colonies (dites « polygynes ») d'autres espèces. Les colonies de certaines espèces ne se composent que d'un nombre relativement restreint d'ouvrières (de 50 à 200), alors que celles d'autres espèces en abritent des centaines de milliers, voire des millions comme chez quelques coupe-feuilles. Aussi diversifiés sont les modes de fondation et de reproduction coloniales ainsi que les modalités organisationnelles des systèmes de division du travail, la façon dont la communication fonctionne d'un individu à l'autre ou au sein d'un groupe, et, enfin, les méthodes de fourragement des colonies et la nature des ressources qu'elles exploitent3.

Pour les myrmécologues – c'est-à-dire les spécialistes des fourmis –, l'évolution myrmécéenne comporte plusieurs sommets : ils citent, entre autres, les fourmis légionnaires des néotropiques et les fourmis magnans d'Afrique ; les fourmis tisserandes arboricoles du genre Oecophylla d'Afrique, d'Asie et d'Australie ; et les « supercolonies » de fourmis Formica yessensis (dont l'une, découverte sur la côte de la baie d'Ishikari de l'île japonaise d'Hokkaido¯, s'est révélée contenir 306 millions d'ouvrières et 1,08 million de reines vivant dans 45 000 nids interconnectés, tous dispersés sur un territoire de 2,7 kilomètres carrés)4 – on pourrait mentionner aussi les éleveuses nomades du genre Dolichoderus (= Hypoclinea) de la forêt pluviale de la péninsule malaisienne5 et, surtout, les cultivatrices de champignons de la tribu des Myrmicinae Attini. Si complète soit-elle, toutefois, aucune liste ne saurait rendre compte exhaustivement de l'étonnante diversité des styles de vie des fourmis : ces exemples ne sont rien de plus qu'un échantillon des modes d'existence les plus spectaculaires qu'elles ont adoptés à un moment ou un autre d'une histoire évolutionnaire remontant à 120 millions d'années environ.

L'évolution biologique a probablement poussé la capacité cérébrale des fourmis individuelles à son maximum ou presque : au-delà d'une certaine limite, les lignées en cours d'évolution ont continué à progresser grâce à leur organisation sociale. Loin de découler du comportement particulièrement complexe des individus appartenant à telle ou telle colonie, les exploits si stupéfiants des fourmis légionnaires, des fourmis tisserandes ou des fourmis coupe-feuilles tiennent aux actes concertés de maintes congénères travaillant ensemble : observer une seule fourmi isolée de sa colonie, c'est voir tout au plus une chasseuse sur le terrain ou une petite bête à l'aspect ordinaire en train de creuser un trou dans le sol. En tant que tel, cet individu unique déçoit au plus haut point : il n'a même rien d'une fourmi, car ce qui compte, c'est la colonie entière, seul équivalent de l'entièreté d'un organisme non social. L'unité à examiner pour comprendre la biologie et l'évolution de la colonie tout autant que celles de la fourmi qui en fait partie intégrante, c'est la colonie.

Parler de « superorganisme » ne permet pas seulement d'établir une analogie et de filer une métaphore qui incitent à comparer en détail une société à un organisme classique. Le concept d'un niveau supérieur à l'organisme a joui d'une très grande popularité tout au long de la première moitié du XXe siècle : comme nombre de ses contemporains, le grand entomologiste américain William Morton Wheeler y fit allusion à moult reprises dans ses écrits. Dans l'influent article intitulé « The ant colony as an organism » qu'il publia en 1911, il soutint que la colonie de fourmis est un véritable organisme, et non son simple analogue. Elle se comporte, disait-il, comme un tout. Elle possède des propriétés distinctives – une taille, un comportement et une organisation propres – qui se transmettent d'une génération à la suivante. La reine est l'organe reproducteur ; les ouvrières sont le cerveau, le cœur, les intestins et les autres tissus qui la maintiennent en vie ; quant à l'échange de liquide et de nourriture entre les membres d'une même colonie, il équivaut à la circulation du sang et de la lymphe. Mais, si élaboré ou inspirateur fût-il, cet exercice finit par épuiser ses possibilités heuristiques : les limitations de cette approche principalement fondée sur l'analogie devinrent de plus en plus évidentes à mesure que les biologistes en surent davantage sur la communication, la formation des castes et la division du travail qui sont au cœur de l'organisation coloniale. Dès 1960, par conséquent, l'expression « superorganisme » avait presque totalement disparu du vocabulaire scientifique.  

En matière de science, pourtant, les vieilles idées meurent rarement : tel le géant Antée de la mythologie grecque, beaucoup se contentent de tomber à terre, où elles reprennent des forces avant de resurgir. Tant pour les organismes que pour les colonies, l'affinement progressif des connaissances a incité de plus en plus à conclure que la colonie entière est le phénotype élargi de la reine et de ses compagnes sur lequel la sélection évolutionnaire opère. Les comparaisons de ces deux niveaux d'organisation biologique que l'organisme et le superorganisme représentent ont été ainsi précisées et approfondies6 : par-delà la simple délectation intellectuelle que l'analogie tend à procurer, ce nouvel exercice permet désormais d'articuler les informations afférentes à la biologie du développement aux enseignements de l'étude des sociétés animales de telle manière que les principes généraux exacts de l'organisation biologique puissent être dégagés. Pour la biologie, la question d'intérêt général est en effet celle des similitudes – des règles et des algorithmes communs – entre la morphogenèse d'une part et la sociogenèse d'autre part.

Les colonies de fourmis sont plus que la somme de leurs parties : ce sont des unités opérationnelles dont les traits émergents procèdent des interactions complexes de leurs membres. Et les potentialités ultimes de l'évolution superorganismique ne sont peut-être nulle part plus patentes que chez les défoliatrices des genres Atta et Acromyrmex, fourmis ô combien spectaculaires sur lesquelles nous allons maintenant nous pencher.
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La percée attine


La civilisation humaine tout autant que l'évolution des superorganismes extrêmes observables chez les insectes résultent de l'agriculture, activité définissable comme une forme de symbiose mutualiste entre des animaux et des végétaux, que ces derniers soient des plantes ou des champignons. L'agriculture humaine apparue il y a 10 000 ans à peu près constitua un tournant culturel majeur : elle catapulta notre espèce de notre précédent mode de vie de chasseurs-cueilleurs à une existence non seulement technologique, mais de plus en plus urbaine également, cette mutation s'accompagnant d'une prodigieuse expansion de population. L'humanité s'est transformée par là même en une force géophysique qui a commencé à modifier l'environnement de toute la surface de notre planète.

50 à 60 millions d'années environ avant ce changement capital, quelques insectes sociaux avaient déjà suffisamment évolué pour passer de la chasse-cueillette à l'agriculture. Les termites macrotermitinés de l'Ancien Monde et les fourmis attines du Nouveau Monde, en particulier, ont alors inventé la culture des champignons, lesquels sont devenus ensuite une part essentielle de leur régime alimentaire.

Beaucoup de termites champignonnistes de la sous-famille des Macrotermitinae sont concentrés en Afrique tropicale et en Asie du Sud-Est, où ils construisent des nids si formidables qu'on les a qualifiés de « châteaux d'argile » (Planche 1). Les excréments de ces insectes sont incorporés à des meules à champignons occupant des jardins disposés au centre du nid (Planche 2) : telles des éponges, ces meules ont d'innombrables crêtes convolutées et comportent une multitude d'alvéoles. Les champignons basidiomycètes expulsent des sphérules rondes et blanches hors du substrat sans que ces corps soient un aliment de choix pour autant : les termites consomment à la place toutes les parties de la meule, qu'il s'agisse du substrat, des mycéliums, des sphérules, etc. Bien protégés par les murs de la chambre royale, faits dans un matériau proche du ciment, la gigantesque reine et son « roi » sont entourés d'ouvriers et de soldats parvenus à un stade ou un autre de leur existence (Planche 3). À la différence des sociétés de fourmis et de celles d'autres hyménoptères sociaux tels que les abeilles et les guêpes, les sociétés de termites ne sont pas régies par les femelles (au sens où les mâles n'y vivraient que le temps d'inséminer des reproductrices) : elles comprennent des femelles et des mâles à la fois.

[image: image]

PLANCHE 1. Hauts nids en dôme très rapprochés de termites champignonnistes Macrotermes bellicosus du parc national de Comoé, Côte-d'Ivoire, Afrique occidentale. (Photo : Manfred Kaib.)
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PLANCHE 2. En partant du haut à gauche, dans le sens des aiguilles d'une montre  : Nid de Macrotermes michaelseni ouvert pour montrer son jardin à champignons central. Meules du jardin à champignons d'un nid de Macrotermes michaelseni – les grains blancs qu'on voit sur les meules sont des sphérules fongiques. Gros plan des meules à champignons et des sphérules de ce nid de Macrotermes michaelseni. (Photos : Manfred Kaib.)

[image: image]

PLANCHE 3. Reine Macrotermes michaelseni entourée d'ouvriers, de soldats et de larves d'ouvriers à l'intérieur de la « chambre royale ». (Photo : Manfred Kaib.)

Ces sociétés d'insectes à l'agriculture très avancée ont fini par dominer leur écologie, à l'instar des sociétés humaines ; et cette tendance est particulièrement marquée chez les fourmis coupe-feuilles1.

Même si la plupart des fourmis attines champignonnistes appartenant à des espèces anatomiquement et comportementalement « primitives » ramassent et traitent des bribes de feuilles en train de pourrir et des matières organiques mortes sur lesquelles elles font pousser leurs champignons spécifiques, l'invention évolutionnaire de la coupe et de la récolte des matériaux végétaux vivants a ouvert une énorme niche nutritionnelle aux diverses espèces d'Acromyrmex et d'Atta ; comme dans l'histoire humaine, cette innovation a accéléré le développement évolutionnaire2.

La tribu des Attini forme un groupe morphologiquement très distinct, limité au Nouveau Monde. Bien que la plupart de ses treize genres et de ses quelque deux cent trente espèces vivent dans les régions tropicales du Mexique et de l'Amérique centrale et méridionale, certaines espèces abondent au sud des États-Unis, plusieurs s'étant adaptées aux habitats arides des États du Sud-Ouest. Une espèce appelée Trachymyrmex septentrionalis s'est répandue au nord des forêts de pins du New Jersey, cependant que, dans la direction opposée, diverses espèces d'Acromyrmex ont envahi les déserts froids du centre de l'Argentine3.

Cultivant toutes des champignons, les fourmis attines constituent globalement un groupe monophylétique – elles émanent d'une même espèce ancestrale, en d'autres termes. Les deux genres de fourmis dites « coupe-feuilles » ou « coupeuses de feuilles » – les Acromyrmex et les Atta – s'ajoutent à trois autres genres, membres comme eux du groupe monophylétique dérivé des « attines supérieures » : les huit genres restants se réunissent au sein de l'assemblage paraphylétique de lignées élémentaires qui regroupe les « attines inférieures »4.  

Presque tous les champignons cultivés par ces fourmis appartiennent à la famille basidiomycète des Lépiotacées (Agaricales : Basidiomycota), les deux genres Leucoagaricus et Leucocoprinus (qui rassemble les leucocoprins) étant largement majoritaires5. Parce que « quantité de premières lignées attines cultivent des mutualistes leucocoprins, il est vraisemblable que la culture des champignons leucocoprins est à l'origine de la myciculture attine6 », ont souligné Ulrich Mueller et ses collaborateurs, et la plupart des champignons propres aux attines inférieures consistent effectivement dans un mélange polyphylétique de membres de la famille des Lépiotiacées, trait caractéristique de deux clades seulement7. Cette fidélité ne souffre que deux remarquables exceptions : certaines espèces du genre attin Apterostigma se sont converties secondairement à la culture de champignons autres que des lépiotes (ils font partie de la famille des Tricholomatacées)8 ; d'autre part, un petit groupe de fourmis attines inférieures cultive des levures en phase unicellulaire. Contrairement à ce qu'on avait auparavant postulé, il ne s'agit pas d'un état ancestral de la culture des champignons : une analyse cladistique de fourmis attines (du groupe Cyphomyrmex rimosus) cultivatrices de levures (Planche 4, en haut) a révélé que ce clade n'est pas élémentaire, mais dérive bel et bien des fourmis attines inférieures9. Enfin, toutes les fourmis attines supérieures cultivent un groupe monophylétique de champignons dérivé de la tribu des Leucocoprineae.
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PLANCHE 4. En haut  : Reine de fourmis champignonnistes Cyphomyrmex rimosus découverte au sud de la Floride. En bas : Fourmis champignonnistes Apterostigma auriculatum du Panama en train de déposer des débris organiques sur leurs champignons. (Photos : Alex Wild.)

En résumé, au vu des particularités morphologiques des fourmis attines (toutes fourmis champignonnistes appartenant à la tribu des Attini), de leur présence exclusive dans le Nouveau Monde et de leur abondance dans les néotropiques, des chercheurs ont avancé que l'agriculture myrmécéenne ne fut inventée qu'une seule fois en Amérique du Sud peu après la séparation de ce sous-continent d'avec l'Afrique. Après avoir procédé à une analyse exhaustive des données disponibles, Ted Schultz et Sean Brady ont élaboré en 2008 un arbre phylogénétique des fourmis attines cultivatrices de champignons qui indique les dates d'apparition de leurs agricultures respectives : ces estimations chronologiques ont permis de reconstruire les principaux tournants évolutionnaires des fourmis champignonnistes d'où sont issues les fourmis coupeuses de feuilles des genres Acromyrmex et Atta – leur apogée. Cinq systèmes agricoles distincts, chacun attesté chez les fourmis attines, ont été identifiés : si diversifié que soit ce sous-ensemble initial, toutes les espèces de champignons originellement cultivées appartiennent à la tribu des Leucocoprineae (ce sont des « champignons parasols » à chapeau) et évoluent depuis 60 à 50 millions d'années environ dans une litière de feuilles – comme on l'a vu, les premières fourmis champignonnistes n'étaient pas des coupe-feuilles, mais collectaient des débris végétaux tels que d'infimes résidus de plantes flétries qu'elles rapportaient dans leurs nids pour les transformer en un compost propice à la culture de diverses espèces de champignons leucocoprins : les champignons qu'elles cultivaient étaient « identiques ou intimement apparentés aux populations naturelles10 ». Toujours petites, les colonies de ces espèces attines primitives avaient pour point commun de ne comprendre que quelques centaines de fourmis ouvrières le plus souvent associées à une seule reine, et ce mode d'« agriculture inférieure » est encore pratiqué de nos jours par les espèces des genres Apterostigma (Planche 4, en bas), Cyphomyrmex (Planche 5), Mycocepurus (Planche 6), Mycetosoritis (Planche 7), Mycetarotes (Planche 8) et plusieurs autres encore (Planche 9).
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PLANCHE 5. En haut : Des ouvrières Cyphomyrmex wheeleri entretiennent leur jardin à champignons. Cette espèce largement distribuée dans les régions tempérées est présente dans la partie la plus septentrionale de la Californie, très au nord de San Francisco. En bas  : Reines et mâles ailés dans le jardin à champignons de Cyphomyrmex wheeleri. Ces alates ne tarderont pas à quitter le nid pour s'accoupler en vol. (Photos : Alex Wild.)
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PLANCHE 6. En haut  : Ouvrière d'une colonie de fourmis champignonnistes Mycocepurus curvispinosus du Panama. En bas  : Intérieur du jardin à champignons de Mycocepurus smithi du Panama. (Photos : Alex Wild.)
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PLANCHE 7. En haut  : Ouvrière d'une colonie de fourmis champignonnistes Mycetosoritis hartmanni du Texas. En bas  : Jardin à champignons de Mycetosoritis hartmanni. Les fourmis nourrissent les champignons avec des débris organiques ramassés à l'extérieur du nid. (Photos : Alex Wild.)
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PLANCHE 8. En haut : Ouvrière fourragère Mycetarotes sp. du parc national d'Iguazú, au nord de l'Argentine. En bas : Mâle Mycetarotes. Il est à noter que les yeux volumineux et les longues antennes sont typiques des mâles dans plusieurs espèces de fourmis. Selon toute probabilité, ces grands organes sensoriels leur permettent de mieux localiser les femelles pendant le vol d'accouplement. (Photos : Alex Wild.)
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PLANCHE 9. Double page  : Arbre phylogénétique des fourmis champignonnistes, accompagné d'estimations chronologiques des dates d'apparition des cinq types d'agriculture pratiqués par les fourmis. À chaque système agricole représenté par un rectangle coloré correspond un groupe phylogénétiquement distinct de variétés de champignons cultivées. (Illustration : Ted Schultz, modifiée à partir de T. R. Schultz et S. G. Brady, « Major evolutionary transitions in ant agriculture », Proceedings of the National Academy of Sciences USA, 105[14], 2008, p. 5435-5440.)
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PLANCHE 10. En haut  : Ouvrière Sericomyrmex amabilis dans un jardin à champignons ; fourmi du Panama. En bas  : Jardin à champignons de Trachymyrmex desertorum du sud de l'Arizona. (Photos : Alex Wild.)
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PLANCHE 11. En haut  : Reine fondatrice d'une colonie de Trachymyrmex arizonensis dans son jardin à champignons débutant ; fourmi trouvée près de Tucson, Arizona. En bas  : Une fourrageuse Trachymyrmex carinatus rapporte un pétale de fleur à son nid pour que les champignons s'en nourrissent ; cliché pris sur le terrain près de Portal, Arizona. (Photos : Alex Wild.)
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PLANCHE 12. Ouvrières d'une colonie de fourmis coupe-feuilles Acromyrmex striatus d'Argentine. (Photo : Alex Wild.)

Cette myciculture ancestrale des fourmis attines a donné naissance à trois systèmes culturaux, chacun afférent à des cultivars fongiques phylogénétiquement distincts, qui perdurent depuis 30 millions d'années : c'est de l'un de ces systèmes dérivés (celui de l'« agriculture supérieure “domestiquée” » du groupe Trachymyrmex) que provient la monoculture champignonnière des coupe-feuilles.

Le groupe des Trachymyrmex (qui inclut les Sericomyrmex) [Planches 10 et 11] est le frère phylogénétique de celui des coupeuses de feuilles Acromyrmex (Planche 12) et Atta (Planches 13 à 15) – on entend par là que ces fourmis se sont détachées d'une même espèce ancestrale il y a 17 millions d'années à peu près. Les Trachymyrmex septentrionalis, en particulier, sont si étroitement apparentées aux genres de fourmis coupe-feuilles Acromyrmex et Atta qu'on les tient pour leur groupe frère le plus proche : on considère que ces deux groupes ont divergé à partir d'une espèce ancestrale commune, il y a 8 à 12 millions d'années environ. Parmi toutes les transitions (on ferait peut-être mieux de parler de « percées ») évolutionnaires qui ont fait passer de l'« agriculture supérieure généralisée » à la récolte de feuilles ou d'herbes, cette divergence a certainement joué un rôle notable ; de fait, Schultz et Brady signalent que deux espèces du groupe Trachymyrmex ont été observées en train de couper des feuilles de temps à autre.

On a longtemps supposé que la transmission fongique est strictement verticale, c'est-à-dire que les variétés de champignons cultivées sont transférées des nids parentaux aux nids fils : cela impliquerait que les lignées de champignons propagées par clonage et les lignées de fourmis mutualistes ont subi une évolution parallèle pendant des millions d'années. Pourtant, certaines attines inférieures propagent des cultivars récemment domestiqués à partir de populations de Lépiotacées poussant à l'air libre11 : même s'il est toujours admis que les « attines supérieures » propagent d'anciens clones remontant à des millions d'années12, l'ancienneté exacte de ceux-ci demeure incertaine – en réalité, on sait que des schémas de tranfert latéral de cultivars fongiques sont en vigueur chez les espèces de fourmis attines du genre Cyphomyrmex (Planche 5). Des colonies de laboratoire privées de leur jardin à champignons ont retrouvé des cultivars en s'intégrant à une colonie proche, en volant le jardin de voisines ou en l'envahissant : comme nous le montrerons plus loin, des agents pathogènes peuvent dévaster les jardins des colonies attines dans des conditions naturelles, et l'intégration, le vol ou l'appropriation de jardins voisins est probablement un important moyen d'adaptation en cas de perte du jardin, catastrophe toujours fatale pour la colonie atteinte13. Des schémas similaires de transfert latéral occasionnel de matériaux fongiques entre deux espèces sympatriques d'Acromyrmex ont été mis en évidence14.

En outre, des données génétiques récentes contredisent le présupposé naguère encore prévalent de la clonalité obligatoire des symbiontes fongiques des fourmis coupe-feuilles. Des chercheurs viennent d'établir l'existence d'« une transmission horizontale durable de symbiontes entre les taxons des coupeuses de feuilles présentes en Amérique centrale et méridionale et ceux des espèces endémiques à Cuba », découverte qui tend à montrer que les fourmis défoliatrices et leurs champignons symbiotes n'ont pas coévolué réciproquement : « une seule espèce de symbiontes fongiques omniprésents et sexués a interagi de toutes sortes de façons avec des lignées de fourmis divergentes15 », ont fait valoir ces auteurs.
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PLANCHE 13. Coopération de deux ouvrières media Atta sexdens en train de couper en morceaux la tige d'une plante vivante. (Photo : Bert Hölldobler.)
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PLANCHE 14. En haut  : Jeune reine Atta texana avec ses premières filles ouvrières. À ce stade initial du développement d'une colonie, les ouvrières adultes sont de très petite taille. En bas  : Ouvrières supermajor (soldats) et media dans le jardin à champignons d'un nid d'Atta cephalotes – il est rare que les supermajor participent au travail de jardinage. (Photos : Alex Wild.)
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L'ascension des coupeuses de feuilles


Le niveau atteint par la plupart des espèces de fourmis champignonnistes est encore loin d'équivaloir au plus haut stade évolutionnaire de l'organisation superorganismique. Les attines inférieures vivent surtout dans des colonies relativement restreintes – elles comptent moins de 100 à 1 000 individus – et construisent des nids à peine visibles qui abritent des jardins à champignons assez petits ; par ailleurs, les espèces dites attines inférieures ne coupent pas de feuillages ni ne les transforment dans le principal substrat de leurs champignons symbiotes : elles se contentent de ramasser toutes sortes de végétaux morts tels que des morceaux de feuilles, des graines de plantes et des fruits, aussi bien que des fèces et des cadavres d'insectes1. Leur organisation sociale reste plutôt simple, la taille des ouvrières minor reflétant un polymorphisme mineur tout au plus. On est donc ici aux antipodes des fourmis coupe-feuilles des genres Acromyrmex (24 espèces, 35 sous-espèces) et Atta (15 espèces) : à l'extrême, les sociétés matures de certaines espèces d'Atta se composent de millions d'ouvrières résidant dans de gigantesques structures de nidification souterraines dont les jardins à champignons comprennent des centaines de chambres interconnectées. Les sociétés d'Atta ont « inventé » des styles de vie si spectaculaires tout au long de leur histoire évolutionnaire longue de plus de 120 millions d'années qu'elles sont une référence en la matière : dans les pages suivantes, nous nous concentrerons sur ce genre particulier, car les traits essentiels du mode d'existence des diverses espèces qu'il inclut sont si similaires d'une sorte d'Atta à l'autre qu'ils nous permettront de brosser le tableau général de l'histoire naturelle de ces fourmis.

Non seulement les fourmis coupe-feuilles ont une immense importance dans les écosystèmes tropicaux et subtropicaux, mais ce sont aussi les herbivores les plus nuisibles aux champs cultivés de nombreux pays de l'Amérique centrale et méridionale2. Rainer Wirth et son équipe, auteurs d'une récente étude à long terme de la forêt pluviale panaméenne, ont déterminé par exemple que chaque colonie mature d'Atta colombica récolte au total entre 85 et 470 kilogrammes (poids sec) de biomasse végétale par an, ce qui correspond à une aire annuelle de feuilles collectées allant de 835 à 4 550 mètres carrés3. Ces récoltes, ainsi que le traitement des énormes quantités de végétaux indispensables aux cultures de champignons symbiotes, ne sont possibles que grâce à la coopération et à la division du travail de milliers d'individus.
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Le cycle de vie des fourmis coupe-feuilles


Si chacune des gigantesques colonies d'Atta ne dispose le plus souvent que d'une reine unique qui assure à elle seule la reproduction de centaines de milliers ou de millions d'ouvrières stériles aux tailles et aux formes différentes (Planche 15), les colonies matures produisent chaque année de jeunes femelles reproductrices et des mâles, les alates, qui quittent leurs colonies natales lors des vols nuptiaux (ou d'accouplement) [Planche 16]. Les vols de toutes les colonies d'Acromyrmex et d'Atta appartenant à la même espèce et résidant dans le même habitat paraissent être synchronisés : chez les Atta sexdens d'Amérique du Sud, par exemple, ils ont lieu l'après-midi, n'importe quel jour des six semaines allant de la fin octobre à la mi-décembre, tandis qu'ils sont nocturnes chez les Atta texana du sud des États-Unis. L'accouplement en tant que tel survient en altitude dans les espèces du genre Atta et, parce que les vols nuptiaux de nombre de colonies se déroulent simultanément, la probabilité d'exogamie est élevée. Bien que les diverses espèces d'Acromyrmex s'accouplent également en vol, les paires copulatrices tombent souvent à terre, où d'autres mâles impatients d'accéder à leur tour aux femelles les entourent immédiatement (Planche 16). Même si aucun accouplement d'Atta n'a été observé dans la nature, des numérations des spermatozoïdes stockés dans les spermathèques de reines Atta sexdens récemment fécondées ont permis d'estimer que chaque reine copule avec trois à huit mâles1. Cette polyandrie a été ensuite confirmée par des analyses d'ADN : chez les Atta colombica, notamment, le nombre moyen de pères par colonie est légèrement inférieur à trois ; en raison de la variation de la paternité partagée, la fréquence de la paternité effective dans cette espèce n'est que de deux2. Le nombre de pères par colonie d'Atta sexdens oscille entre un et cinq3. Enfin, les accouplements très fréquents – avec un à dix mâles – des reines Acromyrmex4 ne sont pas pratiqués par les reines Sericomyrmex et Trachymyrmex ni par celles des fourmis membres des genres attins inférieurs : elles ne semblent s'accoupler pour leur part qu'à un seul partenaire5.

[image: image]

PLANCHE 15. Reine d'une colonie solidement établie d'Atta cephalotes du Panama couverte de fourmis ouvrières qui la toilettent et la protègent. De minuscules minima se tiennent tout près de la reine, une supermajor étant visible à gauche de l'image. (Photo : Bert Hölldobler.)
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PLANCHE 16. En haut  : Essaim de mâles fécondateurs Acromyrmex versicolor au-dessus du désert de l'Arizona. Sans doute attirées par une phéromone émise par les mâles, les femelles coupe-feuilles s'enfoncent dans ces essaims pour y être fécondées après les moussons d'été. En bas à gauche  : Mâle Acromyrmex versicolor. En bas à droite  : Encerclant une reine Acromyrmex versicolor tombée par terre, des mâles s'efforcent de s'accoupler avec elle – les reines Acromyrmex copulent toujours avec plusieurs mâles. (Photos : Alex Wild.)

La portée biologique de la paternité multiple attestée chez les coupeuses de feuilles n'est que partiellement élucidée. De toute évidence, les accouplements multiples de la reine réduisent la consanguinité moyenne des ouvrières d'une même colonie : d'aucuns ont avancé que l'augmentation de la diversité génétique peut être avantageuse en termes de santé coloniale – en rendant plus résistant aux maladies, entre autres6. C'est sans doute capital pour les colonies de fourmis cultivatrices de champignons dont l'expansion marquée se conjugue avec une longue durée de vie, car ces associations de matériaux organiques souterrains et de vastes populations de fourmis sont particulièrement sensibles aux agents parasites : il s'ensuit que tout renforcement de mécanismes de défense et de résistance génétiquement déterminés ne peut qu'allonger la survie coloniale. La diversification génétique indispensable aux fourmis champignonnistes l'est d'autant plus aux fourmis attines qu'elles cultivent une lignée de clones dont elles dépendent peut-être depuis des millions d'années : la diminution de la diversité génétique des jardins que cette longue durée a dû susciter pourrait avoir fragilisé le cultivar de ces fourmis, ce qui n'a pu les inciter à renforcer leurs défenses sanitaires7.

Plusieurs études portant sur des abeilles viennent à l'appui de l'hypothèse selon laquelle l'accouplement multiple de la reine améliore la vitalité coloniale en renforçant la résistance aux maladies propres aux sociétés d'insectes. Il appert d'abord que les températures des nids à couvain sont plus stables dans les colonies génétiquement diversifiées que dans les colonies génétiquement uniformes8 ; plus important encore, Thomas Seeley et David Tarpy ont réussi à démontrer que la polyandrie accroît la résistance à la maladie de la colonie concernée9 : après avoir inoculé à des colonies d'abeilles mellifères élevées en laboratoire des spores de la bactérie Paenibacillus larvae, cause de l'affection très contagieuse dite de la loque américaine, ces chercheurs ont remarqué que les colonies dominées par une reine fécondée à de multiples reprises sont tout à la fois beaucoup moins contaminées et plus enclines à fonder de nouvelles colonies que celles dont la reine ne s'accouple qu'une seule fois. Qui plus est, Heather Mattila et Thomas Seeley ont découvert que « le cumul de différences afférentes aux taux de butinage, à l'entreposage de nourriture et à la croissance démographique favorise notablement » la production de faux bourdons10, la survie en hiver et la fondation de colonies génétiquement diverses11.

Une autre hypothèse explique les accouplements multiples en soulignant que la réserve de sperme de la reine doit être assez abondante pour durer jusqu'à la fin de ses jours. Extrêmement peuplées en règle générale, les colonies de coupe-feuilles vivent quinze à vingt ans ou même davantage, alors que la reine produit au cours de son existence entre 150 et 200 millions de descendantes (de femelles ailées et d'ouvrières) tout en stockant 200 à 320 millions de cellules séminales environ dans sa spermathèque12 : il est par conséquent permis de conjecturer que, pour obtenir une réserve optimale de sperme qui servira plus d'une décennie, une reine doit s'apparier à un grand nombre de mâles – et le fait est que, comme on pouvait s'y attendre, l'accouplement multiple accroît bel et bien la quantité des spermatozoïdes entreposés dans la spermathèque des reines Atta13.

Enfin, une troisième hypothèse rivale soutient que la haute diversité génétique d'une colonie donnée influe positivement sur l'efficacité des tâches confiées à ses ouvrières, ce qui accentue la tendance génétique au développement de sous-castes morphologiques dans les colonies d'Atta14 ; cette division du travail partiellement rigide serait favorisée par la sélection qui s'opère au niveau colonial.

Dans la mesure où chacune de ces trois hypothèses s'étaie sur des données circonstancielles qui n'excluent aucunement les deux autres explications, il se pourrait que la diversité génétique intracoloniale ait de nombreuses répercussions adaptatives.

Après le vol d'accouplement, tous les mâles meurent. La seule fonction des fourmis mâles, c'est de fournir un éjaculat qui survit des années dans la spermathèque des reines. Ainsi, l'espérance de vie de ces mâles (individus issus d'œufs non fertilisés, et donc haploïdes) est très brève, mais leurs cellules séminales sont conservées si durablement dans la « banque de sperme » interne de la reine qu'ils peuvent devenir pères longtemps après leur mort. La mortalité des jeunes reines est très élevée elle aussi, surtout au cours du vol d'accouplement et lorsque, aussitôt après, elles perdent leurs ailes pour tenter de créer de nouvelles colonies (Planche 17). Selon une étude, sur 13 300 colonies d'Atta capiguara récemment fondées au Brésil, 12 seulement perduraient trois mois plus tard ; sur 3 558 colonies débutantes d'Atta sexdens recensées au départ, 90 à peine (2,5 %) vivaient encore au bout de trois mois ; et d'après une autre étude, 10 % au maximum des colonies d'Atta cephalotes ne disparaissent pas dès leurs premiers mois d'existence15.
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PLANCHE 17. En haut : Reine Acromyrmex en train de perdre ses ailes après l'accouplement. En bas  : Pour la jeune reine, aucune activité n'est plus dangereuse que la recherche d'un site approprié au creusement de la chambre fondatrice d'un nid. Ici, deux fourmis ouvrières moissonneuses (Aphaenogaster cockerelli) attaquent une jeune reine Acromyrmex versicolor. (Photos : Alex Wild.)

Avant de quitter son nid pour effectuer son vol d'accouplement, chaque reine Atta fourre un petit tas de filaments mycéliens du champignon symbiote dans sa poche infrabuccale (cette cavité nommée « cibarium » est située au-dessous de l'ouverture de l'œsophage). Après le vol nuptial, elle se débarrasse de ses ailes et creuse une petite chambre souterraine : dans un premier temps, le nid ne consiste que dans un étroit puits vertical, profond de 20 à 30 centimètres, qui débouche sur une chambre unique, large de 6 centimètres environ (Figure 1). Recrachant sur le sol de cette chambre les hyphes ingurgités, la reine les nourrit avec ses premiers œufs puis ensemence son jeune jardin avec l'inoculum ainsi produit (Planche 18). Trois jours plus tard, des filaments frais commencent à pousser, et trois à six œufs sont déjà pondus16. À la fin du premier mois, le couvain, qui comprend maintenant des œufs, des larves et peut-être même des pupes, fait partie intégrante d'un tapis foisonnant de champignons. Durant cette phase initiale de fondation de la colonie, la reine cultive son jardin à champignons elle-même en le fertilisant surtout avec son liquide fécal, et elle consomme 90 % des œufs qu'elle pond ; puis les premières larves qui naissent sont aussitôt nourries également avec ces œufs, mais la culture fongique est encore si fragile que la reine ne paraît pas la manger : si elle ne parvient pas à créer un jardin à champignons sain, tout le processus de fondation de la colonie est voué à l'échec. C'est pourquoi elle ne subsiste que grâce à ses propres réserves de graisse corporelle et à la dégradation catabolique de ses muscles alaires dorénavant inutiles.
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FIGURE 1. Fondation d'une colonie chez les fourmis coupe-feuilles Atta. A : Reine dans sa première chambre, avec le jardin à champignons débutant. B : La reine répand de l'engrais sur le jardin en détachant une touffe d'hyphes sur laquelle elle dépose une gouttelette fécale. C : Trois stades simultanés de croissance du jardin et du premier couvain. (Redessiné par Margaret Nelson, à partir d'un dessin original de Turid Hölldobler-Forsyth.)

[image: image]

PLANCHE 18. En haut  : Jeune reine Acromyrmex versicolor créant une culture de champignons. L'inoculum fongique qu'elle a transporté dans le sac (ou « poche infrabuccale ») placé à l'intérieur de sa cavité buccale a été expulsé et fertilisé avec des œufs récemment pondus. En bas  : À un stade plus avancé du développement de la colonie, la reine Acromyrmex versicolor s'occupe des larves dans le jardin à champignons débutant. (Photos : Alex Wild.)

Lorsque les premières ouvrières éclosent, elles commencent par consommer le champignon avant de le cultiver à la place de la reine. Le rythme de ponte de cette dernière augmente alors : tous ses œufs n'étant pas viables, les ouvrières déposent certains de ses gros œufs trophiques – produits de la fusion dans son oviducte de deux ou trois œufs distincts mais mal formés – dans la bouche des larves. Au bout d'une semaine à peu près, les jeunes ouvrières ouvrent l'entrée comblée du nid et entreprennent de fourrager dans les environs immédiats : elles ramassent des bribes de feuilles qu'elles ajoutent au substrat de la culture fongique. C'est à ce moment que, cessant de s'occuper tant du couvain que du jardin à champignons, la reine devient une « machine à pondre », rôle qu'elle jouera jusqu'au terme de sa longue existence : elle sera constamment entourée d'ouvrières qui la toiletteront tout en l'alimentant avec les œufs trophiques pondus par d'autres ouvrières. De fait, la reine est l'élément le plus précieux de la colonie (Planche 15) : c'est la seule reproductrice de ce superorganisme, si bien que sa colonie périra si elle meurt. Toutes les tâches coloniales « somatiques » seront accomplies pour cette raison même par les ouvrières : le fourragement, l'entretien du jardin à champignons, l'élevage du couvain, l'extension des structures du nid et la défense de la colonie contre les prédateurs et les compétiteurs17.

Les fragments frais de feuilles et de plantes rapportés au nid sont découpés en morceaux de plus en plus petits qui sont imprégnés de liquide fécal avant de finir par être incorporés au substrat du jardin (Planches 19 à 24). Les fourmis arrachent par la suite des touffes de filaments mycéliens d'autres parties du jardin pour les replanter dans les portions du substrat récemment formées, après quoi cet inoculum prolifère rapidement – les filaments transplantés croissent de treize microns par heure. À mesure qu'il grandit, le jardin à champignons permet aussi de cloisonner les vastes cavités creusées à seule fin d'abriter le nid : les larves et les pupes sont placées dans ses chambres, où des fourmis nourrices veillent sur ces insectes immatures (Planche 23).
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PLANCHE 19. En haut  : Reine fondatrice Atta vollenweideri. Après avoir nourri le jardin à champignons débutant jusqu'à ce qu'il atteigne une certaine dimension, la reine commence à élever ses premières filles ouvrières. (Photo : Helga Heilmann.) En bas  : Reine fondatrice d'une colonie d'Atta vollenweideri d'Argentine au milieu des premières ouvrières naines qu'elle a engendrées. (Photo : Bert Hölldobler.)
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PLANCHE 20. Ouvrière Atta cephalotes rapportant un fragment de feuille à son nid. (Photo : Alex Wild.)
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PLANCHE 21. Les chambres à couvain et les jardins à champignons sont indissociables, comme le montre cette vue du jardin à champignons d'une colonie mature d'Atta sexdens. Il convient de relever que diverses sous-castes d'ouvrières s'engagent de concert dans toutes sortes d'activités. (Photo : Bert Hölldobler.)
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PLANCHE 22. En haut  : Ouvrières minor et media en train de traiter les composants végétaux d'un jardin à champignons et d'entretenir cette culture. En bas  : Photo prise au microscope des renflements d'hyphes, dits gongylidia, d'un jardin à champignons cultivé par des fourmis Atta. (Photos : Bert Hölldobler.)
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PLANCHE 23. En haut  : Chambres à couvain des pupes installées au milieu du jardin à champignons d'une colonie d'Atta sexdens ; les pattes et les antennes repliées sur le corps non encore pigmenté de la fourmi immature sont déjà visibles. En bas  : À l'intérieur d'une des chambres à couvain de ce jardin à champignons, des fourmis nourrices entourent et toilettent la pupe d'une future supermajor (soldat) pigmentée Atta cephalotes. (Photo : Bert Hölldobler.)
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PLANCHE 24. En haut  : Supermajor et minor (minima) de l'espèce de fourmis coupe-feuilles Atta cephalotes. Cette illustration permet de vérifier à quel point les tailles des ouvrières diffèrent à l'extrême au sein d'une même colonie. (Photo : Alex Wild.) En bas : Des membres de la plus petite sous-caste d'ouvrières (minima) se juchent fréquemment sur les végétaux transportés au cours de l'opération de récolte ; ces « auto-stoppeuses » protègent les porteuses contre les attaques des mouches phorides parasites. (Photo : Bert Hölldobler.)

Le champignon cultivé par les diverses espèces d'Atta et d'Acromyrmex produit des renflements hyphaux terminaux ou mycotêtes, appelés gongylidia, qui se regroupent en amas denses dits staphylae (Planche 22). Aisément cueillies par les fourmis, qui s'en repaissent ou les donnent à manger aux larves, ces dernières structures sont riches en lipides et en hydrates de carbone au lieu de contenir beaucoup de protéines comme les hyphes18 : non seulement les ouvrières Atta laissées libres de choisir entre ces deux régimes alimentaires préfèrent le premier au second, mais elles vivent en outre plus longtemps quand on les nourrit avec des staphylae plutôt qu'avec des hyphes19 – autrement dit, le mélange le plus équilibré de substances nutritives paraît résider dans les staphylae.

Un article consacré à la métabolisation des polysaccharides végétaux par le champignon des Atta sexdens a révélé que l'interdépendance nutritionnelle des fourmis coupe-feuilles et de leur champignon symbiote est importante. On supposait en général que, après avoir dégradé et assimilé la cellulose, le xylane, la pectine et l'amidon, ce champignon parvient à médiatiser le transfert du carbone entre la matière végétale et les fourmis : sans cette intégration métabolique, ces insectes seraient incapables de tirer parti de toutes sortes de nutriments végétaux solides qui ainsi leur manqueraient. Or, cette intégration vaut principalement pour le xylane et l'amidon, substances qui accélèrent toutes les deux la croissance fongique : contrairement à ce qu'on postulait, la cellulose ne jouerait qu'un rôle mineur, car le champignon la dégrade et l'assimile mal. Si les conclusions de ces analyses biochimiques de cultures de laboratoire reflètent correctement en quoi la flore fongique contribue à la symbiose naturelle en question, le xylane et l'amidon, et non la cellulose, sont donc les principaux polysaccharides des feuilles dont les fourmis se nourrissent20.

Des études récentes d'Atta et d'Acromyrmex ont abondé dans ce sens en confirmant que la cellulose n'est pas la plus grande source d'énergie et de carbone de l'association champignon-fourmi : à vrai dire, de puissants indices circonstanciels autorisent à penser que le champignon ne dégrade pas du tout la cellulose21 – il agit en revanche sur le xylane, dont la dégradation dans les jardins à champignons des fourmis coupe-feuilles est corrélée à un gène fongique qui vient d'être identifié22.

D'autres chercheurs ont signalé qu'un extrait de corps d'ouvrières a exercé une forte activité enzymatique sur l'amidon, le maltose, le saccharose et un glycoside ; ils ont détecté une activité enzymatique similaire, mais supérieure, dans un extrait de larves. Les enzymes dégradent en particulier le saccharose, le maltose et la laminarine – composante de la paroi cellulaire hémicellulosique des plantes –, et une variation a pu être observée dans les activités enzymatiques des extraits de champignons symbiotes de diverses espèces d'Acromyrmex : d'après l'étude à laquelle je fais allusion, l'extrait fongique des Acromyrmex subterraneus agit surtout sur la laminarine, le xylane et la cellulose, cependant que l'extrait fongique des Acromyrmex crassispinus agit sur la laminarine, l'amidon, le maltose et le saccharose avant tout23.

Ces constats – ceux relatifs à la dégradation de la laminarine et de la cellulose, notamment – semblent contredire les observations antérieures : il n'est pas du tout certain que des extraits de fourmis puissent dégrader une macromolécule végétale aussi volumineuse que celle de la laminarine. Mais cette difficulté est résolue si les enzymes fongiques se retrouvent dans l'intestin des fourmis : les enzymes repérées dans l'extrait de larves ont toutes chances de provenir en partie du champignon consommé.

Quoi qu'il en soit, le champignon n'est pas la seule source de nourriture des fourmis défoliatrices. En laboratoire au moins, les ouvrières Atta et Acromyrmex absorbent la sève directement : c'est dans ce « carburant », semble-t­il, que les coupeuses de feuilles et les transporteuses de récoltes puisent leur énergie. Cet apport de sève paraît même être des plus importants pour les ouvrières, car des expérimentations ont montré que l'ingestion des contenus des staphylae fongiques couvre 5 % à peine de leurs besoins énergétiques24. À l'inverse, les larves peuvent survivre et grandir en ne mangeant que des staphylae ; quant à la reine, il est vraisemblable que les œufs trophiques pondus par les ouvrières constituent une part substantielle de son alimentation.
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5

Le système de castes des Atta


Lente les deux premières années, la croissance d'une colonie débutante s'accélère vite les trois années suivantes puis ralentit à mesure que des reines et des mâles ailés sont produits. La taille définitive d'une colonie d'Atta est énorme : le nombre d'ouvrières par colonie serait de 1 à 2,5 millions pour les Atta colombica, de 3,5 millions pour les Atta laevigata, de 5 à 8 millions pour les Atta sexdens et de 4 à 7 millions pour les Atta vollenweideri1.

Parmi les fourmis champignonnistes, seules les espèces des deux genres de coupeuses de feuilles Acromyrmex et Atta ont des ouvrières hautement polymorphiques dont les différences notables de dimensions et de proportions anatomiques correspondent à une division du travail intracolonial de la plus haute complexité. Beaucoup d'articles traitent des divers aspects de l'organisation sociale des espèces appartenant au genre Atta : les caractéristiques majeures de la division du travail propre aux colonies d'Atta recueillent l'adhésion de la plupart des spécialistes2, même si la description qui suit ne repose que sur l'étude du système de travail des Attacephalotes et des Atta sexdens3.
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FIGURE 2. Sous-castes ouvrières de coupe-feuilles Atta laevigata. C'est dans les espèces du genre Atta que les systèmes de division du travail propres aux fourmis sont les plus complexes. (Dessin de Turid Hölldobler-Forsyth tiré de G. Oster et E. O. Wilson, Caste and Ecology in the Social Insects, Princeton, NJ, Princeton University Press, 1978.)

Les fourmis coupe-feuilles Atta comportent plusieurs groupes d'ouvrières qui se divisent eux-mêmes en un vaste assortiment de sous-castes physiques (Figure 2) : chez les Atta sexdens, par exemple, la largeur céphalique varie de 1 à 8 et le poids sec de 1 à 200 des plus petites ouvrières minor aux énormes ouvrières major (Planche 24). Dans les colonies en cours de développement fondées par une reine unique, pourtant, la fréquence des tailles est presque uniformément distribuée au sein de la gamme assez étroite des largeurs céphaliques allant de 0,8 à 1,6 millimètre (Planches 14 et 19), mais cette restriction tient à une nécessité expérimentalement démontrée : la tête des jardinières de champignons symbiotes doit être large de 0,8 à 1 millimètre, tandis que la largeur céphalique de 1,6 millimètre est la plus petite possible pour les ouvrières chargées de découper des végétaux de dureté moyenne – la gamme combinée (celle des largeurs céphaliques situées entre 0,8 et 1,6 millimètre) comprend aussi les groupes de taille des ouvrières les plus impliquées dans l'entretien du couvain. La reine engendre donc à peu près le nombre maximal d'individus capables d'accomplir ensemble toutes les tâches essentielles à sa colonie : quand cette dernière continue à grandir, la variation de la taille des ouvrières s'amplifie dans les deux directions, la largeur céphalique n'étant plus que de 0,7 millimètre (voire moins) à l'extrémité inférieure et atteignant plus de 5 millimètres à l'extrémité supérieure, cependant que la distribution de fréquences présente des pics plus nets et devient fortement asymétrique pour les classes les plus volumineuses. La complexité de ce système de castes atteste que la division du travail des Atta est étroitement adaptée à la collecte et au traitement des végétaux frais indispensables au substrat fongique et à la myciculture.  

Les ouvrières Atta organisent les opérations de jardinage comme une chaîne de montage : pour les fourrageuses qui officient en début de chaîne, le groupe de tailles le plus fréquent rassemble des ouvrières dont la largeur céphalique va de 2 à 2,2 millimètres ; en fin de chaîne, l'entretien des hyphes fongiques est si délicat qu'il ne peut être confié qu'à de minuscules ouvrières, et c'est pourquoi ce travail est effectué à l'intérieur du nid par des fourmis dont la largeur céphalique ne dépasse généralement pas 0,8 millimètre. Chacune des étapes intermédiaires du jardinage est affectée à des ouvrières de taille moyenne (Planches 20 et 22).

[image: image]

FIGURE 3. « Travail à la chaîne » au moyen duquel les colonies d'Atta cephalotes créent leurs jardins à champignons à partir de feuilles et d'autres végétaux fraîchement coupés. (Illustration de Margaret Nelson.)

Au retour de leur expédition (Figure 3, activité 1), les fourrageuses déposent leur charge sur le sol d'une des chambres du nid, puis des ouvrières un peu plus petites découpent en morceaux de 1 à 2 millimètres environ les fragments de feuilles et de pétales rapportés (activité 2). Quelques minutes plus tard, des ouvrières encore plus petites écrasent et pétrissent cette matière végétale en boulettes humides qu'elles imprègnent de gouttelettes fécales (activité 3) avant de les insérer précautionneusement dans une masse de la même substance (activité 4). Ensuite, des ouvrières plus petites encore que les précédentes retirent des filaments mycéliens des endroits où ils sont le plus denses et les replantent sur le substrat fraîchement préparé (activité 5). Enfin, les ouvrières les plus petites et les plus nombreuses parcourent les lits de filaments, les palpant délicatement de l'antenne, léchant leur surface et arrachant les spores et les hyphes des moisissures d'espèces étrangères (activité 6).

À cette division du travail fondée sur l'existence de sous-castes anatomiques d'ouvrières se superpose le polyéthisme d'âge : les jeunes ouvrières de la plupart des sous-castes travaillent à l'intérieur du nid, les tâches extérieures étant plutôt réservées aux ouvrières âgées. Une illustration frappante de cette distinction a trait au fait que, tout en s'occupant des champignons et des éléments les moins développés des couvains à l'intérieur du nid, les plus petites sous-castes d'ouvrières (celles des ouvrières dites « minima ») arpentent aussi le site de récolte malgré leur incapacité de couper et de porter des fragments de végétaux : au lieu de regagner leur nid par leurs propres moyens, beaucoup de membres de ces sous-castes montent sur les morceaux de feuilles portés par leurs compagnes de nid (Planches 24 et 37). Il est très probable que ces individus sont des ouvrières minima âgées qui protègent les porteuses de feuilles contre les attaques des mouches phorides parasites déjà évoquées, mais le rôle de ces « auto-stoppeuses » pourrait s'être diversifié. Timothy Linksvayer et ses collaborateurs ont observé en effet que des « auto-stoppeuses » provenant des colonies d'Atta cephalotes de La Selva, au Costa Rica, fourragent la nuit quand les mouches phorides parasites ne volent pas : leurs études détaillées des comportements de ces insectes semblent indiquer que les « auto-stoppeuses » débarrassent également les fragments de feuilles transportés de leurs contaminants fongiques et d'autres micro-organimes pathogènes – l'étude expérimentale postérieure d'Atta sexdens et d'Atta laevigata réalisée par E. H. M. Vieira-Neto a confirmé cette hypothèse4.
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PLANCHE 25. Les fourmis légionnaires du genre Nomamyrmex attaquent souvent les colonies de fourmis coupe-feuilles. Ici, deux ouvrières Atta de la forêt pluviale du Panama affrontent une éclaireuse Nomamyrmex esenbeckii. (Photo : Alex Wild.)

Si presque tous les groupes de tailles des colonies d'Atta participent à la défense de la colonie, ce sont de nouveau les ouvrières âgées qui sont le plus susceptibles d'affronter les intrus et de défendre les territoires (Planche 25) ; en même temps, la défense coloniale est plus ou moins organisée en fonction des tailles des ouvrières. Il existe une véritable caste de soldats, en particulier : les mandibules acérées des très grosses major sont actionnées par des muscles adducteurs si massifs (Planche 26) que ces géantes parviennent à repousser des ennemis vertébrés. Une étude d'Atta laevigata a montré que les castes d'ouvrières ne concourent pas de la même façon à la défense de leur colonie : lorsque celle-ci est menacée par un prédateur vertébré, de gigantesques soldats surtout sont recrutés ; mais, quand elle doit défendre son nid ou son aire de fourragement contre des compétiteurs myrmécéens conspécifiques ou interspécifiques, les castes ouvrières plus petites réagissent davantage, leur nombre tout autant que leur taille réduite les rendant plus aptes à combattre les fourmis ennemies5. Une étude de fourmis coupe-feuilles Atta capiguara a livré des résultats similaires : les ouvrières minor de cette espèce ont réagi plus rapidement aux phéromones d'alarme expérimentalement émises par les glandes mandibulaires d'ouvrières Atta capiguara proches de la piste de fourragement ; et la réponse était plus vive encore quand la phéromone était sentie près de la piste, seules les fourrageuses portant des fragments d'herbes n'interrompant pas leur activité dans ce cas6. Mais, après que des nids d'Atta colombica ont été envahis par des fourmis légionnaires écitonines Nomamyrmex esenbeckii, les ouvrières agressées ont principalement recruté des major (des soldats) pour que la réaction défensive soit spécifiquement adaptée à la force des envahisseurs7.
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PLANCHE 26. En haut  : Tête d'une supermajor (soldat) Atta cephalotes. Actionnées par des muscles massifs, les mandibules sont assez affûtées pour entamer la peau humaine. (Photo : Alex Wild.) En bas  : Supermajor (soldat) Atta cephalotes. (Photo : Bert Hölldobler.)
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La récolte de la végétation


La variation de la taille corporelle est sans doute importante aussi pour le comportement de fourragement des ouvrières Atta1 : en général, la fourrageuse défoliatrice récolte des bribes de feuilles dont la masse correspond à la taille de son organisme, cette particularité tenant peut-être au procédé de découpage de la végétation. Pendant la coupe, la plupart des ouvrières placent en effet leurs pattes postérieures au bord de la feuille et pivotent lentement autour de l'axe de leur corps tout en enfonçant leur mandibule tranchante dans le tissu foliaire (Planches 27 à 29) : la taille du fragment prélevé est corrélée par là même à la taille du corps de la coupeuse. Selon certaines études, toutefois, la longueur des pattes des Atta cephalotes n'aurait rien à voir avec l'angle de coupe du fragment de feuille2 : la fourmi coupeuse modifierait plutôt l'angle de sa tête et de son thorax, changement qui lui conférerait une considérable souplesse. Ainsi, la taille du fragment ne varierait pas uniquement en fonction de la capacité de se servir des membres comme d'un pivot, remarque à laquelle il convient d'ajouter que les fourrageuses défoliatrices n'évaluent pas directement la masse d'un fragment lors de son découpage : l'ajustement de la taille des fragments coupés est indirectement mesuré à l'aune de la dureté de la feuille. Donc, même si les fourmis sont incapables de découper des morceaux plus gros que ceux que leur taille corporelle globale leur permet de prélever (à moins de se déplacer le long de la zone de coupe), elles parviennent à adopter une posture propice à la production de fragments de feuilles plus petits. Si les défoliatrices trouvent des fruits mous, elles s'empressent de les diviser en tronçons susceptibles d'être rapportés au nid, les grandes ouvrières découpant d'ordinaire de gros morceaux de fruit parce que leurs mandibules sont plus volumineuses ; ce trait a été observé chez des Atta laevigata, espèce dans laquelle les différences de taille entre ouvrières sont à l'origine d'une partition des tâches si marquée que les grandes ouvrières coupent les fruits et les ouvrières de taille moyenne les portent – il est évident que le taux de transport total de la récolte s'accroît si des charges plus lourdes sont transportées à chaque voyage3.
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PLANCHE 27. À la première étape du traitement de la végétation, une fourrageuse Atta sexdens détache un fragment de feuille d'arbre sur le site de récolte. Une seule mandibule fonctionne comme une « scie », l'autre servant d'« étau » ; et la fourmi coupe-feuilles se sert aussi de l'extrémité de sa patte antérieure située à proximité de la mandibule tranchante : elle tire ainsi le bord découpé du fragment de feuille vers le haut, mouvement qui facilite évidemment la coupe en rigidifiant la feuille. Il importe de remarquer que cette fourmi explore avec son antenne droite la surface de la feuille vers laquelle la coupe est orientée. (Photo : Bert Hölldobler.)
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PLANCHE 28. En haut  : Fourmi défoliatrice Atta cephalotes s'apprêtant à achever la coupe circulaire d'un fragment de feuille. (Photo : Alex Wild.) En bas  : Activité de fourragement de coupeuses de feuilles Atta dans une canopée forestière se détachant sur le bleu du ciel. (Photo : Christian Ziegler.)
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PLANCHE 29. En haut  : Coupeuse de feuilles Acromyrmex lundi d'Argentine en train de sectionner une feuille. En bas  : Acromyrmex coronatus du Panama en train de pratiquer des coupes circulaires dans une feuille. (Photos : Alex Wild.)

Les deux mandibules des ouvrières Atta jouent des rôles différents durant la découpe : une seule mandibule bouge, l'autre restant presque immobile et servant de mâchoire tranchante (Planches 27 et 29). Les étapes d'une morsure complète se déroulent comme suit (Figures 4 et 5) : la mandibule mobile s'ouvre et sa pointe s'ancre dans le tissu foliaire, la mandibule tranchante restant fixe ; les mouvements de tête latéraux concomitants de l'ouverture de la mandibule mobile poussent la mâchoire tranchante contre la feuille ; puis cette mandibule mobile se ferme, ce qui allonge l'incision en poussant plus encore la mâchoire tranchante contre ladite feuille ; au cours de cette phase, la mandibule mobile en pénètre en outre de plus en plus profondément la surface, ce qui prépare le terrain pour la mandibule tranchante ; et le cycle recommence dès que les deux mâchoires se rejoignent. L'une des mâchoires fonctionne par conséquent comme une « scie », l'autre faisant office d'« étau » sans que l'opération soit pour autant « latéralisée » : les mâchoires droite ou gauche peuvent servir de « scie », tout dépendant de l'orientation de la coupe du fragment de feuille.

Les défoliatrices stridulent fréquemment en coupant. Nombre d'ouvrières occupées à découper des fragments de feuille lèvent et abaissent leur gastre, tout comme les ouvrières Atta lorsqu'elles produisent un son (Figures 4 et 5) : l'organe stridulatoire d'où provient ce son est composé d'une râpe cuticulaire localisée sur le premier tergite gastrique et d'un grattoir situé sur le postpétiole, et les fourmis émettent des vibrations audibles en frottant cette râpe contre ce grattoir4. Or, l'analyse de la relation temporelle entre les mouvements mandibulaires et la stridulation (une bande vidéo du comportement de découpage a été comparée à l'enregistrement simultané par vibrométrie laser des signaux vibratoires émanant de la surface de la feuille) a révélé que ces insectes stridulent très souvent lorsque leur mandibule tranchante traverse le tissu végétal (Figure 5) : les vibrations complexes que cela provoque transforment cette pièce buccale en une sorte de vibratome (lame vibrante des microtomes). Quand le processus de découpage a été expérimentalement stimulé, on s'est même rendu compte que la mandibule vibrante réduit les inévitables fluctuations de force dont toute coupe s'accompagne, dans quelque matériau qu'elle soit pratiquée – autrement dit, les vibrations stridulatoires régularisent la découpe du tendre tissu foliaire5.
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FIGURE 4. Découpage d'une feuille par une fourmi défoliatrice. L'ouvrière fait vibrer son abdomen, ce qui produit un son stridulatoire à mesure que le cisaillement s'accomplit. Non seulement les vibrations propagées par le substrat facilitent la coupe, mais, plus important encore, elles constituent un signal de recrutement à courte portée : elles attirent les compagnes de nid du voisinage tout en les renseignant sur la qualité des feuilles à récolter. Ces signaux stridulatoires ont été enregistrés par vibrométrie laser-Doppler (en tant que vitesse des vibrations de la feuille). En bas à gauche  : Vibrations propagées par le substrat durant la coupe, en raison surtout de l'action des mandibules. En bas à droite  : Vibrations transmises au substrat par les membres quand les mandibules ne touchent pas la feuille. (Illustrations de Margaret Nelson, à partir de F. Roces, J. Tautz, B. Hölldobler, « Stridulation in leaf-cutting ants : short-range recruitment through plant-borne vibrations », Naturwissenschaften, 80[11], 1993, p. 521-524.)
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FIGURE 5. En haut  : Mouvements des mandibules et de la tête pendant la découpe d'une feuille tendre. En bas : Stridulation au cours de quatre morsures. L'histogramme révèle le nombre d'éléments de stridulation comptabilisés en l'espace de 400 millisecondes ; le tracé du dessous correspond à la vibrométrie laser originelle de la stridulation sur une feuille ; quant aux flèches, elles indiquent l'occurrence temporelle des quatre phases de coupe représentées plus haut. (Redessiné par Margaret Nelson à partir de J. Tautz, F. Roces, B. Hölldobler, « Use of a sound-based vibratome by leaf-cutting ants », Science, 267, 1993, p. 84-87.)

La fragmentation des feuilles nécessite de disposer de mandibules puissamment musclées : c'est pourquoi les muscles mandibulaires des Atta équivalent à plus de la moitié de la masse de leur capsule céphalique, soit plus de 25 % de la totalité de leur masse corporelle6. Le découpage de la végétation est aussi une activité extraordinairement intense en termes de consommation d'énergie : le taux métabolique qui lui correspond (il a été mesuré par un respiromètre extrêmement sensible) est très largement supérieur non seulement au taux standard, mais également à la vitesse des métabolisations dont s'accompagne la locomotion postérieure à la coupe. Le seuil aérobie des coupeuses de feuilles est du même ordre que celui des insectes aériens, animaux dont le métabolisme est l'un des plus actifs : il est probable par conséquent que l'énergétique mandibulaire de la défoliation est importante pour la sélection de la taille de la charge des fourmis et l'efficacité de leur fourragement, aux niveaux tant individuel que colonial (Planches 30 à 33).
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PLANCHE 30. En haut  : Une ouvrière Atta sexdens rapporte un morceau de feuille à son nid en le tenant comme un « parasol ». (Photo : Bert Hölldobler.) En bas  : Ramassage de feuilles par des fourmis défoliatrices Atta  ; après avoir été récoltés en haut de l'arbre, les fragments de feuilles tombés par terre sont récupérés par des porteuses qui les achemineront jusqu'à leur nid. (Photo : Christian Ziegler.)
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PLANCHE 31. Transport jusqu'au nid de fragments de végétaux récoltés par des fourmis coupe-feuilles Atta. (Photos : Bert Hölldobler.)
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PLANCHE 32. Colonnes de fourragement : lorsque les fourmis appartiennent à l'une quelconque des diverses espèces d'Atta, les porteuses de feuilles sont particulièrement nombreuses. (Photo : Hubert Herz.)
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PLANCHE 33. Même inutilisées, les grandes routes des fourmis coupe-feuilles Atta sont d'autant plus repérables que des « cantonnières » les débarrassent des végétaux qui s'y accumulent. (Photo : Hubert Herz.)

Depuis deux décennies, la question de la sélection de la taille de la charge par les fourmis coupe-feuilles a été soulevée dans de nombreux articles : les résultats obtenus diffèrent trop et sont parfois trop contradictoires pour être commentés en détail dans ce chapitre. De toute évidence, un grand nombre de paramètres influent sur la taille de la charge : même si, comme nous l'avons indiqué, une correspondance est repérable entre la taille de l'ouvrière défoliatrice et la taille (ou superficie) du fragment de feuille qu'elle coupera, le paramètre le plus approprié à la détermination de la taille (ou masse) de la charge ne réside pas toujours dans la taille du fragment, car la masse d'un fragment dépend de la masse de la feuille par unité de surface tout autant que du volume de ce fragment de feuille. Les fourrageuses Atta cephalotes et Atta texana adaptent rarement le comportement de découpage d'une feuille à sa densité : des ouvrières de tailles différentes ont plutôt tendance à découper des feuilles aux densités différentes7. D'une part, des formes similaires de polymorphisme fourrager et d'appariement aux ressources sont en vigueur chez d'autres espèces d'Atta ; d'autre part, plusieurs études ont montré que, plus dense est la feuille, plus petits sont les fragments8.

La masse du fragment de feuille transporté influe également sur la vitesse de la fourmi porteuse, ces deux paramètres (la masse de la feuille et le temps de collecte) ayant une incidence sur le taux de matériel végétal introduit dans la colonie9. Le ralentissement des ouvrières porteuses des fragments les plus lourds n'exerce pas forcément une influence négative sur les taux d'introduction car le rendement par livraison augmente, mais il n'en reste pas moins que l'extension du temps de parcours dû à l'alourdissement des charges peut avoir d'autres conséquences fâcheuses – la célérité et l'intensité du recrutement risquent par exemple de diminuer d'autant plus que la transmission à la colonie de l'information relative à la source de nourriture est retardée10.

Les temps de trajet courts semblent être un point fort du système de fourragement des fourmis défoliatrices, dans la mesure où ils favorisent les charges lourdes qui ont un effet minimal sur la vitesse des porteuses de feuilles – en tout cas, les modèles de maximisation individuelle si utilement appliqués aux animaux enclins au fourragement solitaire n'expliquent pas comment les fourrageuses Atta sélectionnent tel ou tel fragment11. De fait, il se pourrait bien que les petites charges maximisent les taux, mais au niveau de la colonie plutôt que de l'ouvrière individuelle : la taille du fragment pourrait dépendre en réalité d'une multitude de facteurs tels que la taille de la fourmi ouvrière, le coût énergétique du découpage, la densité (ou masse) de la feuille, le besoin de transmettre rapidement à la colonie l'information relative au fourragement, la distance et la qualité du site de récolte, ainsi que le « coût de manutention », lequel est vraisemblablement plus élevé lorsque le fragment est volumineux.  

Enfin, un autre aspect de la sélection des récoltes par les fourmis défoliatrices doit être évoqué. Rainer Wirth et son équipe ont démontré que les fourrageuses Atta colombica préfèrent collecter les feuilles des plantes en état de stress hydrique et que, sur une même plante, elles récoltent beaucoup plus de fragments provenant de feuilles stressées par la sécheresse que de morceaux de feuilles vigoureuses : une analyse complémentaire a suggéré que les feuilles stressées attirent ces fourmis parce que la proline (un acide aminé) et les hydrates de carbone tels que les sucres y sont plus concentrés12.

À tous égards ou presque, la taille ne compte pas pour rien dans le mode de division du travail des sociétés d'Atta. Tout en différant de leurs ouvrières par leur taille immense, les reines Atta s'en distinguent également par des particularités anatomiques aussi extrêmes que leurs énormes ovaires : ils ne sont pas « dégénérés » comme ceux des ouvrières car ces gigantesques reines sont les seules reproductrices de ces sociétés.

Des changements de comportement programmés en fonction de l'âge permettent une spécialisation du travail supplémentaire : dans trois au moins des quatre castes physiques d'Atta sexdens, notamment, le comportement varie d'un âge à l'autre. Si complexes soient-elles si on les compare aux systèmes des autres fourmis, les castes et la division du travail propres à n'importe quelle espèce d'Atta dérivent de processus étonnamment simples d'accentuation de la variation des tailles, d'allométrie et d'alloéthisme. Le fait est que les espèces myrmécéennes en général et les espèces appartenant au genre Atta en particulier ont élaboré un nombre remarquablement restreint de castes : elles ont créé leurs castes physiques en tablant sur une seule règle de déformation, traduisible en une courbe allométrique unique pour toute paire de dimensions spécifiques telle que la largeur de la tête vs la largeur du pronotum… voilà pourquoi les quinze espèces d'Atta n'ont évolué nulle part au point de s'approcher de la moindre limite concevable ! Il y a ici beaucoup plus de tâches que de castes : en gros, sept castes environ effectuent de vingt à trente tâches au total. Par ailleurs, un autre important phénomène commun aux diverses espèces d'Atta contraint l'élaboration des castes physiques : le polyéthisme a été poussé plus loin que le polymorphysme. Au cours de son histoire évolutionnaire, le genre Atta a certes surtout créé sa division du travail en élargissant grandement la variation de taille des ouvrières, mais il n'en a pas moins ajouté à ce facteur une petite dose d'allométrie conjointe à une part beaucoup vaste d'alloéthisme13.

L'alloéthisme, c'est-à-dire le changement régulier d'une catégorie particulière de comportement en fonction de la taille de l'ouvrière, est étroitement lié au phénomène de la partition des tâches : « Une tâche est partitionnée dès lors qu'elle est scindée en au moins deux phases séquentielles qui font passer le matériel d'une ouvrière à l'autre14. » Ce phénomène est bien connu des myrmécologues, qui l'ont observé dans toutes sortes de contextes chez quantité d'espèces différentes : il inclut la récolte en « relais15 » des fourmis défoliatrices, procédé qui consiste à faire découper les feuilles par certaines ouvrières qui laissent tomber au sol des fragments que d'autres individus recoupent en plus petits morceaux (Planche 30) – ces matériaux sont ensuite transportés jusqu'au nid par d'autres ouvrières qui parcourent des distances de piste plus ou moins longues avant que la récolte finisse par atteindre le nid16 (Planches 32 et 33). Dans certaines espèces d'Atta telles que les Atta colombica, les porteuses de feuilles créent une ou plusieurs caches le long de grandes routes ; dans d'autres dont les Atta vollenweideri, les feuilles sont abandonnées au hasard sur la piste à des distances variables – chez les fourmis coupeuses d'herbe (Atta vollenweideri), les fragments d'herbe collectés sont acheminés via d'imposantes « autoroutes » jusqu'à un nid quelquefois situé à plus de 150 mètres17. Le découpage et le transport des fragments sont des activités distinctes, souvent accomplies séparément par des ouvrières dont la taille corporelle diffère : parce que la coupe de feuilles est une activité beaucoup plus intense énergétiquement parlant que leur transport18, il est normal que les colonies affectent des ouvrières plus grandes à cette tâche. Cet effet de la taille corporelle est moins évident quand le site de récolte est si proche du nid qu'il n'y a pas de piste physique : dans de telles situations, la coupeuse porte fréquemment le fragment de feuille d'herbe jusqu'au nid toute seule. Sur les longues pistes de fourragement, les ouvrières forment au contraire des chaînes de transport composées de deux à cinq porteuses par fragment d'herbe : en principe, les premières porteuses ne couvrent qu'une petite distance avant de laisser tomber les fragments ; tout en participant parfois à cette première phase du transport de la récolte, les coupeuses regagnent la parcelle de terrain où elles ont fourragé aussitôt après avoir abandonné leur charge ; les dernières porteuses franchissent la plus longue distance ; et la probabilité que le fragment de feuille porté soit abandonné est indépendante à la fois de la taille de l'ouvrière et de celle de la charge.

En quoi ce type de transport à la chaîne est-il avantageux pour les Atta vollenweideri ? L'hypothèse de la maximisation de l'acheminement des charges a été avancée à propos des espèces de fourmis défoliatrices qui aménagent des caches dans le sol pour transférer les fragments de feuilles récoltés jusqu'à leur nid ; néanmoins, les données empiriques ne corroborent pas toujours ce point de vue19.

Carl Anderson et son équipe ont débattu de quelques-uns des avantages et des inconvénients des transports à la chaîne de récoltes jusqu'au nid qui, comme chez les Atta wollenweideri, conduisent les dernières porteuses à couvrir la distance la plus longue20. D'après ces chercheurs, la partition des tâches pourrait accroître l'efficacité du travail individuel dans la mesure où les ouvrières auraient plus de chances de devenir spécialistes en se déployant séquentiellement : il en découlerait que le taux global d'exploitation de la ressource par la colonie serait plus élevé, mais, en ce domaine aussi, les données empiriques ne confirment pas totalement ces considérations théoriques.

Enfin, Jacqueline Röschard et Flavio Roces ont proposé une seconde hypothèse : ils supposent quant à eux que les chaînes de transport des Atta vollenweideri accélèrent le transfert des informations afférentes aux espèces végétales et à la qualité nutritive de la récolte21. Pour ces chercheurs, non seulement l'abandon de fragments sur la piste permet aux ouvrières coupeuses de se remettre plus vite au travail, mais la possibilité de parcourir de plus courtes sections de piste pendant le fourragement facilite aussi le renforcement des marqueurs de la phéromone de piste, ce qui a pour effet d'activer le recrutement de la force fourrageuse tout autant que d'accentuer la monopolisation subséquente du site de récolte. Les fragments abandonnés sur la piste pourraient même devenir des signaux informatifs : les fourrageuses sortantes apprendraient ainsi quelles ressources sont en train d'être récoltées. Si cette « hypothèse du transfert d'information » est correcte, les chaînes de transport devraient être plus fréquentes dans les contextes où l'information est précieuse – notamment quand elle a trait à la découverte de ressources de haute qualité ou si la colonie perd sa récolte22 –, et les observations de Röschard et Roces confirment cette conjecture23.  

Des expériences de terrain ont révélé par exemple que, lorsque des fragments végétaux de haute qualité sont disposés sur des sites de fourragement spécifiques, les chaînes de transport sont plus fréquentes et indépendantes des tailles des fragments, de même que les fragments de qualité supérieure sont transférés d'une porteuse à l'autre après avoir été portés sur des distances plus courtes : en constituant une réponse efficace à l'attractivité croissante de la charge, la multiplication des chaînes et des segments de chaîne permet aux premières porteuses de retourner plus rapidement sur le site de fourragement. Comme on pouvait s'y attendre, ces résultats laissent entrevoir que les chaînes de transport intensifient le flux d'informations au niveau colonial – les données complémentaires tirées de la présentation de fragments de même qualité mais de taille différente ne viennent pas à l'appui de l'hypothèse précédemment avancée selon laquelle les chaînes de transport amélioreraient le transport économique de la charge au niveau individuel24.

Dans l'ensemble, la qualité de la feuille influe beaucoup sur l'intensité du recrutement et de la récolte réalisés par les fourmis défoliatrices : en l'occurrence, les principaux paramètres sont la tendreté de la feuille, les nutriments qu'elle contient et la présence et la quantité de substances chimiques végétales secondaires. Un chercheur a testé expérimentalement les préférences des Atta cephalotes en leur offrant des feuilles fraîches de quarante-neuf espèces de plantes ligneuses provenant d'une forêt tropicale à feuillage caduc du Costa Rica : il a constaté que, si le contenu protéique foliaire est positivement corrélé au nombre de fragments coupés, c'est l'interaction de la chimie secondaire et de la disponibilité des nutriments qui détermine la plus ou moins grande appétence des fourmis fourrageuses pour tel ou tel matériel végétal25. Selon une autre étude apparentée, les jeunes feuilles tendres de la légumineuse tropicale Inga edulis comportent plus de substances chimiques secondaires et contiennent moins de nutriments que ses feuilles matures, mais ces dernières sont trois fois plus dures et par conséquent plus difficiles à couper ; les auteurs de cette étude en ont conclu que la qualité de l'habitat colonial explique vraisemblablement pourquoi certaines colonies récoltent davantage de feuilles moins appropriées : les fourmis qui localisent et collectent des fragments de plantes hôtes hautement appropriées évitent Inga edulis tandis que celles dont les habitats sont plus pauvres l'acceptent, mais, même dans ce dernier cas de figure, la dureté des vieilles feuilles de cette plante permet de comprendre pour quelles raisons les jeunes feuilles moins appropriées constituent l'essentiel de la récolte26. La diversité des fragments de feuilles récoltés en un an par une colonie d'Atta colombica est magnifiquement dépeinte par la photographie de Christian Ziegler qui clôt le dernier chapitre de ce livre.

Plusieurs faisceaux d'indices autorisent donc à penser que des compromis entre divers paramètres déterminent les préférences fourragères des colonies de coupe-feuilles Atta ; en même temps, cependant, ces préférences dépendent non seulement des traits particuliers des feuilles, mais aussi des propriétés de la totalité de l'écosystème concerné : la sélection des végétaux récoltés par ces fourmis est si complexe et si variée qu'aucun test biologique comparant un nombre restreint de paramètres ne saurait en brosser un tableau satisfaisant27.
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La communication chez les Atta


Le fourragement coopératif hautement organisé des coupeuses de feuilles Atta dépend de leur capacité d'échanger des informations et de communiquer socialement : la plupart de ces transferts d'informations s'effectuent au cours du transport de leurs récoltes, opération dont on sait qu'elle les conduit à emprunter des pistes fourragères aussi étendues que persistantes (Planches 32 et 33). C'est sur ces routes d'une durabilité évidente – elles sont visibles à l'œil nu – que des masses de fourrageuses vont et viennent entre leur nid et leurs sites de collecte, surtout localisés dans la canopée forestière – chez les Atta cephalotes, les Atta colombica et les Atta sexdens – ou sur les parcelles de savane que les coupeuses d'herbe Atta vollenweideri, notamment, prennent pour cible. Non seulement des expériences comportementales pionnières ont indiqué que ces pistes de fourragement sont marquées chimiquement par des sécrétions provenant des glandes à venin en forme de sac des fourmis qui les arpentent1, mais des données postérieures portent à croire que les sécrétions dites « phéromones de piste » contiennent deux composantes fonctionnelles au moins – l'une, volatile, qui sert de signal de recrutement, et l'autre, beaucoup plus persistante, qui constitue un indice d'orientation à long terme. Bref, même si de nombreux détails du contenu chimique de la glande à venin des Atta et des réactions comportementales qu'il provoque restent à élucider, plusieurs aspects capitaux de la communication phéromonale propre au comportement fourrager ont été analysés2.

La première phéromone de piste myrmécéenne dont la structure chimique a été identifiée est le constituant volatil du signal de recrutement de certaines espèces d'Atta3 : ce composé désigné sous l'appellation méthyl 4-méthylpyrrole-2-carboxylate (MMPC) est émis par presque toutes les espèces d'Atta à des fins de recrutement, seules les Atta sexdens faisant exception à cette règle en préférant la 3­éthyl-2,5-diméthylpyrazine (EDMP)4. Les ouvrières Atta de colonies de laboratoire réagissent facilement aux pistes tracées avec d'infimes quantités de ces molécules : elles en suivent les moindres tours et détours, quels que soient les choix de l'expérimentateur. La puissance du MMPC est stupéfiante : il suffirait en théorie d'employer un milligramme de cette substance à peine pour amener des fourrageuses Atta texana et Atta cephalotes à suivre une piste trois fois plus longue que la circonférence du globe terrestre5. Ce record vient d'être pulvérisé dans le cas des Atta vollenweideri : l'utilisation d'un milligramme de cette phéromone permettrait de former une piste assez odorante pour que 50 % environ des fourrageuses de cette espèce de fourmis coupe-feuilles continuent à la parcourir après soixante tours complets de notre planète6.

[image: image]

PLANCHE 34. Vues schématiques du cerveau d'une fourmi ouvrière Atta et de ses connexions aux principaux organes sensoriels céphaliques, tels que les antennes et les yeux. En haut et en bas à gauche : Reconstruction en trois dimensions du cerveau d'une ouvrière Atta, à partir de microdissections. LA (rouge) : Lobes antennaires. LO : Lobes optiques (la large lame criblée connectant l'œil au lobe optique n'est pas figurée). PC (bleu clair) : Protocérébron. CC (bleu foncé) : Complexe central. CP (jaune) : Corps pédonculé. En bas à droite  : Gros plan d'un lobe antennaire avec ses glomérules. NA (vert) : Nerf antennaire. MG (rouge) : Macroglomérule. (Reconstruction et illustrations : Christina Kelber.)

Plusieurs études comportementales ont révélé qu'une riche diversification des conduites guidées par l'odorat fait pendant à l'étonnante sensibilité olfactive des fourmis coupe-feuilles : vous ne serez donc pas surpris d'apprendre que l'olfaction est extrêmement bien développée chez les fourmis attines. En général, les voies olfactives des insectes partent des antennes, sièges chez eux des récepteurs sensoriels olfactifs (Planche 34). Les neurones sensoriels de ces organes transmettent les informations afférentes aux molécules odorantes aux lobes antennaires, lesquels font partie du cerveau (du deutocérébron). Les lobes antennaires sont composés de glomérules très compacts dont les neurones sensoriels sont connectés à des neurones de projection : ces derniers communiquent les informations reçues aux centres corticaux supérieurs (dont les corps pédonculés). Le nombre de glomérules d'un lobe antennaire est un bon indicateur de la capacité de réglage précis du système olfactif : par exemple, chaque lobe antennaire de la drosophile (ou « mouche des fruits ») ne comprend que 43 glomérules, tandis que toutes les fourmis attines étudiées disposent de 257 glomérules au minimum dans chacun de leurs lobes. Comme l'enquête de neuroanatomie comparée de l'équipe de Christina Kelber l'a si brillamment démontré, c'est l'espèce attine inférieure des Apterostigma mayri qui possède le nombre maximal de glomérules : 630. Chez les fourmis défoliatrices, le nombre des glomérules varie d'une espèce à l'autre, entre 336 et 459 ; en outre, les plus grosses ouvrières coupe-feuilles possèdent un glomérule très volumineux (un macroglomérule) à proximité de l'entrée du nerf antennaire de chaque lobe : des données circonstancielles autorisent à penser que ce macroglomérule concourt à traiter les informations transmises par la phéromone de piste (Planche 34)7.

Les auditeurs de nos conférences publiques nous demandent souvent si les fourmis ont un encéphale ou s'étonnent que ces insectes « puissent accomplir des exploits si prodigieux sans cerveau ». Cette méprise tient peut-être en partie à The Lives of a Cell8 de Lewis Thomas, car, si merveilleux que soit ce livre, publié en 1974, la phrase suivante y figure : « A solitary ant, afield, cannot be considered to have much of anything on his mind ; indeed, with only a few neurons strung together by fibers, he [c'est nous qui soulignons] can't be imagined to have a mind at all, much less a thought9. » Cet auteur s'est trompé à deux égards au moins : en premier lieu, il n'aurait pas dû écrire « he » [« il »] mais « she » [« elle »], parce que toutes les sociétés de fourmis comportent des membres femelles uniquement – comme nous l'avons déjà remarqué, la plupart des mâles ne vivent pas longtemps, leur seule fonction consistant à enrichir de spermatozoïdes la spermathèque des reines ; ensuite, et plus important encore, on n'a pas seulement affaire à « quelques neurones reliés les uns aux autres par des fibres »… Au contraire, près de un million de neurones interconnectés par des axones et des dendrites et organisés en un véritable système nerveux forment un cerveau remarquablement structuré, ainsi que la Planche 34 en témoigne. Comme on vient de le voir, donc, la perception et le traitement cérébral des signaux chimiques reçus par les fourmis sont particulièrement complexes.

Bien que les marquages phéromonaux des longues routes de fourragement soient continuellement renforcés par les fourrageuses, le réglage précis de leurs dépôts de sécrétions et le recrutement qui en résulte dépendent de paramètres particuliers : par exemple, la qualité de la nourriture ou le besoin que de nouveaux apports de matériel végétal nourrissent le champignon colonial10 ; et la phéromone de piste ainsi que les autres marquages paraissent influer de surcroît sur l'attractivité de la source de nourriture, ce qui stimule les activités de récolte telles que le découpage des fragments de feuilles puis leur transport à partir du site de collecte11. En plus des routes principales, les branches d'arbre et les brindilles fréquentées par les fourmis sont marquées également au moyen de phéromones de piste : les fourrageuses perçoivent par là même ces signaux chimiques en permanence. 

Tout signal supplémentaire capable de médiatiser le recrutement à courte portée sur le site de fourragement serait aussi efficace s'il était transmis par un autre canal sensoriel, et la superposition d'un signal mécanique de ce type vient justement d'être mise en évidence12. Presque toutes les activités de récolte de l'ensemble des fourmis défoliatrices sont en effet accomplies dans la couronne des arbres, zone où les cohortes observées en train de découper des fragments de feuilles particulières jusqu'à ce qu'il n'en subsiste plus que quelques nervures laissent d'autres feuilles proches presque intactes (Planches 35 et 36) : les feuilles les plus fréquentées par les fourrageuses sembleraient être plus désirables que d'autres, peut-être parce qu'elles sont plus tendres, plus riches en sucres et en acides aminés ou moins gorgées de composés végétaux secondaires. Or, on a découvert depuis une vingtaine d'années que les fourmis Atta convient leurs congénères fourrageuses à récolter les feuilles de meilleure qualité grâce à des signaux spéciaux de recrutement à courte distance, le processus se déroulant comme suit : un certain nombre d'ouvrières occupées à couper des fragments de feuilles produisent des sons stridulatoires. En employant la technique de la vibrométrie laser-Doppler, des chercheurs ont réussi à enregistrer les répercussions de ces stridulations à la surface des feuilles (Figure 4) : quand cette équipe a offert des feuilles de différentes qualités à des Atta cephalotes, la proportion des ouvrières qui ont stridulé en coupant s'est notablement modifiée, les découpes de feuilles tendres s'accompagnant désormais de beaucoup plus de stridulations que celles de feuilles épaisses ; et, lorsque la qualité des deux sortes de feuilles présentées a été renforcée par un saupoudrage de sucre, presque toutes les ouvrières coupeuses ont stridulé, si différentes que fussent les propriétés physiques du matériel collecté. Ces observations ont attesté à la fois que la qualité des feuilles influe sur la production des vibrations stridulatoires et que les fourrageuses préposées au découpage foliaire émettent ces sons pour renseigner leurs proches compagnes de nid sur les qualités respectives des feuilles disponibles.
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PLANCHE 35. Site de récolte de coupeuses de feuilles Atta du Panama. Certaines feuilles restent intactes, tandis que pour d'autres la défoliation est totale. (Photo : Bert Hölldobler.)
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PLANCHE 36. Jeune spécimen d'Ochroma pyramidale attaqué par des Atta colombica du Panama. Selon la nature de la feuille, ou bien seules quelques nervures durcies ont été délaissées, ou bien aucune coupe n'a été pratiquée. (Photo : Hubert Herz.)

Dès les années 1960, l'ingénieuse série d'expérimentations d'Hubert Markl avait établi que les fourmis coupeuses de feuilles ne réagissent pas aux composantes sonores de la stridulation transmises par l'air : elles ne sont sensibles qu'aux vibrations propagées par le substrat végétal13. Mettant ces importants constats à profit dans des expériences ultérieures, Flavio Roces et ses collaborateurs ont fait en sorte que des ouvrières Atta puissent choisir entre une brindille vibrante et une brindille silencieuse avant d'atteindre leur site de fourragement : les fourrageuses Atta ont réagi aux phéromones de recrutement en plus grand nombre qu'aux vibrations stridulatoires transmises par un substrat sans émission de phéromones. En même temps, pourtant, l'efficacité de la phéromone de recrutement augmente considérablement si elle est combinée à un signal vibratoire : en milieu naturel, les ouvrières les plus proches réagissent aux vibrations stridulatoires transmises par le matériel végétal en se tournant d'abord vers la source des vibrations et en participant ensuite au découpage14.

Les réactions des fourmis aux signaux stridulatoires varient d'un contexte à l'autre : les ouvrières Atta sexdens qui défendent leur nid stridulent à seule fin d'émettre un signal d'alarme. Parce que les vibrations stridulatoires facilitent la mécanique du découpage foliaire, il était tentant de supposer que telle était la première fonction de la stridulation et que son emploi communicationnel n'était qu'un trait évolutionnaire dérivé, mais des données circonstancielles récentes ont prouvé que c'est l'inverse qui est vrai : il est plus probable que la facilitation de la coupe par les vibrations est un bénéfice secondaire du processus de communication15.

Les fourmis coupe-feuilles stridulent aussi fréquemment durant la construction de leur nid, en particulier quand elles manipulent des particules de terre avec leurs mandibules. Ces vibrations stridulatoires pourraient être un signal de recrutement à courte distance qui appelle leurs congénères à leur venir en aide, quand bien même il est possible également que ces vibrations activent le travail d'excavation en fonctionnant comme une espèce de marteau piqueur16.

La stridulation des coupeuses de feuilles sert à communiquer dans un autre contexte encore : des ouvrières minima – membres de la plus petite sous-caste laborieuse – grimpent souvent sur les fragments de feuilles que d'autres fourmis acheminent jusqu'au nid (voir la Figure 3, activité 1, et les Planches 24 et 37). Ces minuscules gardiennes, nous l'avons déjà dit, dissuadent les mouches phorides parasites de pondre des œufs dans le corps des porteuses : il a été démontré que ces dernières apprennent aux « autostoppeuses » qu'elles sont prêtes à les ramener au nid en émettant des vibrations stridulatoires transmises par leur charge végétale – c'est en stridulant en début de transport, semble-t-il, que la grosse fourmi porteuse incite ses sœurs minima à monter sur son fragment de feuille17.
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PLANCHE 37. Ouvrière Atta cephalotes portant un fragment de feuille sur lequel ses compagnes de nid minima sont juchées. Leur congénère plus grosse émet des vibrations stridulatoires dès qu'elle est prête à ramasser son chargement, signal qui incite les petites fourmis à monter sur la feuille : ces « auto-stoppeuses » protègent ensuite la porteuse sans défense contre les assauts des mouches phorides parasites. (Photo : Alex Wild.)

Les ouvrières coupe-feuilles stridulent de manière audible dès qu'on les empêche de se déplacer en toute liberté, qu'elles soient partiellement enfouies sous un éboulis ou immobilisées par une fourmi ennemie : leurs vibrations stridulatoires transmises par le sol agissent sur leurs compagnes de nid comme un signal d'alarme à courte portée18. Les fourmis attirées par ce signal se mettent à creuser pour tenter de dégager leur sœur ou attaquent l'adversaire qui l'a capturée, de tels signaux de détresse étant le plus souvent multimodaux en milieu naturel : la stridulation mécanique est un important synergiste des phéromones d'alarme. Lorsque des dizaines ou des centaines d'ouvrières interagissent agressivement lors de mêlées aussi confuses que celles que la défense territoriale suscite, les phéromones associées aux sécrétions défensives jouent toutefois un rôle beaucoup plus important.

Les ouvrières Atta et Acromyrmex comme celles de la plupart des autres espèces de fourmis produisent des phéromones d'alarme dans leurs glandes mandibulaires sous-maxillaires : à vrai dire, la sécrétion des glandes mandibulaires des Atta sexdens fut l'une des toutes premières phéromones dont la composition chimique put être liée à un comportement caractéristique19. Adolf Butenandt et son équipe ont identifié le citral comme le constituant majeur des sécrétions des glandes mandibulaires : après avoir remarqué que les membres des plus grandes sous-castes d'ouvrières (des soldats, en l'occurrence) ont des glandes mandibulaires si imposantes que celles-ci occupent un cinquième du volume de leur capsule céphalique, ils ont montré en procédant à des tests comportementaux que les sécrétions de ces glandes remplissent une fonction d'alarme et de répulsion. D'autres chercheurs sont parvenus par la suite à des conclusions différentes : tout en découvrant des traces de citral, de géranial, de néral et de maintes autres substances, ils ont constaté que la phéromome d'alarme la plus puissante est la 4-méthyl-3-heptanone20 – puis d'autres études ont révélé que, si les sécrétions des glandes mandibulaires des plus petites ouvrières surtout actives à l'intérieur du nid contiennent effectivement de grandes quantités de 4-méthyl-3-heptanone, celles des grandes ouvrières travaillant avant tout à l'extérieur sont principalement composées de citral21. En confirmant que, comme on l'a vu au chapitre 5, la division du travail est fondée sur l'existence de sous-castes physiques d'ouvrières, ces remarquables découvertes laissent présager que l'usage et la fonction des sécrétions des glandes mandibulaires des ouvrières Atta pourraient être spécifiques à tel ou tel contexte (bien entendu, il serait intéressant aussi de vérifier si les sécrétions des glandes mandibulaires des membres des sous-castes laborieuses se modifient avec l'âge et d'analyser en quoi les réactions des ouvrières à leurs constituants chimiques diffèrent d'un contexte situationnel et comportemental à l'autre22).

La communication entre la reine, seule unité reproductrice de sa colonie, et ses ouvrières – ses unités somatiques, en quelque sorte – est de la plus haute importance pour le bon fonctionnement du superorganisme. Au cours de sa longue existence (plus de dix ans, souvent), la reine d'une vaste colonie d'Atta peut engendrer jusqu'à 150 millions de filles, ouvrières dans leur immense majorité. Chaque année, plusieurs milliers des femelles nées dans ces colonies matures se transforment non pas en ouvrières, mais en reines ailées, toutes capables de s'accoupler et de fonder une nouvelle colonie par leurs propres moyens ; qui plus est, des milliers d'enfants de la reine issus d'œufs non fécondés deviennent tous les ans des mâles à la durée de vie éphémère : c'est grâce aux jeunes reines et à ces mâles que la colonie se reproduit et dissémine ses gènes. Les colonies qui produisent le plus grand nombre de telles formes reproductrices en bonne santé ont le plus de chances d'être représentées à la génération suivante, mais il n'en reste pas moins qu'une progéniture si abondante ne saurait naître sans qu'une immense force de travail coloniale trouve et rapporte les ressources indispensables à l'élevage énergétiquement très coûteux du couvain sexué – le seul but des ouvrières, c'est de mettre au monde le plus de rejetons royaux possible : on peut le dire sans exagération !

La gigantesque reine Atta est constamment entourée par ses filles ouvrières. Toilettée et nourrie en permanence, elle produit énormément d'œufs : un calcul grossier indique que la mère d'une colonie mature pond en moyenne 20 œufs par minute environ, soit 28 800 par jour et 10 512 000 par an. En présence d'une reine fertile, les ouvrières de son nid ne pondent en général que des œufs trophiques déformés qu'ils donnent ensuite à manger à leur royale génitrice : si les ouvrières des colonies intactes d'Atta produisaient des œufs viables, l'effet sur l'efficacité coloniale serait si négatif que les populations concernées seraient sérieusement handicapées pour ce qui est de la compétition pour la reproduction qui les oppose aux autres colonies matures. Il semblerait donc logique que les ouvrières d'un même nid reçoivent continuellement des informations relatives à la présence de leur reine et à sa fertilité, mais comment une telle communication entre la reine et ses ouvrières est-elle possible dans les immenses colonies d'Atta ? Même si on ne le sait pas encore, une conjecture plausible peut être tirée d'une autre information.

La reine Atta paraît ne jamais sortir de l'une des chambres du jardin à champignons central de son nid en expansion : elle n'y fait rien d'autre que consommer la plupart des œufs trophiques et produire des œufs reproductifs que ses ouvrières dispersent par la suite sur toute la surface du jardin à champignons. (Cette dispersion est nécessaire : si les œufs restaient dans la chambre royale, leur masse croissante étoufferait la reine.) Ces œufs épars seraient-ils en tant que tels un indice de la présence de la reine ? Il a été récemment démontré à propos de la fourmi charpentière monogyne Camponotus floridanus que cette forme de communication existe bel et bien : les œufs pondus par la reine camponote sont imprégnés d'hydrocarbures dont l'odeur, spécifiquement royale, signale que cette dernière est fertile23. Les ouvrières exposées à cette phéromone y réagissent en s'abstenant de pondre des œufs viables, leur distribution des œufs pondus par la reine diffusant le signal royal dans l'ensemble de la colonie : un signal royal similaire est très probablement transmis de la même façon dans les colonies d'Atta.
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Le mutualisme fourmi-champignon


Chaque fois que la symbiose entre deux genres d'organismes est fondée sur un mutualisme étroit, comme dans le cas des fourmis coupe-feuilles et de leur champignon, on doit s'attendre à ce que les deux mutualistes communiquent. Le champignon peut signaler à ses fourmis hôtes sa préférence pour certains substrats végétaux, son besoin de changer de régime alimentaire pour préserver la diversité de sa nutrition, ou même la présence d'un substrat nocif ; à ce jour, pourtant, la possibilité d'une communication entre le champignon et les fourmis hôtes n'a été envisagée que dans une poignée d'études spécialisées.

On sait avec certitude que la sélection du matériel foliaire récolté par les fourmis défoliatrices dépend des caractéristiques à la fois physiques et chimiques du végétal collecté1 : il est par conséquent raisonnable de supposer que, si ce matériel regorge de composés secondaires dommageables au champignon, les ouvrières cesseront de récolter les feuilles en question. Néanmoins, cette réaction n'est pas toujours immédiate : plusieurs heures s'écouleront quelquefois avant que les fourrageuses renoncent totalement à prélever la source de nourriture concernée2. En même temps, dès qu'un matériel végétal particulier aura été l'objet de ce « rejet différé », comme on dit, les fourmis continueront à le refuser pendant des jours, si ce n'est des semaines. Dès lors, comment les fourrageuses sont-elles informées que telle ou telle part de leur récolte ne convient pas à leur champignon ?

Les expériences de laboratoire que P. Ridley et ses collaborateurs ont menées sur des colonies d'Atta et d'Acromyrmex ont démontré que ces fourmis apprennent à rejeter toute matière végétale contenant des substances chimiques préjudiciables à leur champignon : même si les fourrageuses ont commencé par rapporter dans leur nid des appâts comprenant des zestes d'orange mêlés à un agent fongicide tel que de la cycloheximide, elles ont fini par en arrêter la collecte, ce rejet persistant plusieurs semaines – les colonies testées ont rejeté également les zestes d'orange non contaminés par le fongicide. Ces chercheurs ont d'abord émis l'hypothèse que, si le substrat exerce des effets toxiques sur le champignon, ce dernier produit un signal chimique qui agit comme un renforçateur négatif sur les fourmis chargées de l'entretien du jardin à champignons3, puis l'étude de suivi qu'ils ont effectuée trois ans plus tard a tenté de retracer la progression de ce signal fongique putatif4 : leurs résultats suggèrent que le signal issu du champignon n'influe pas directement sur les fourrageuses – il faut au contraire que les ouvrières affectées à d'autres tâches qu'au fourragement soient au contact du champignon pour que le rejet survienne, ce qui donne à penser que les plus petites ouvrières jardinières transmettent cette information aux grandes ouvrières fourrageuses.

Le signal chimique éventuellement émis par le tissu fongique stressé n'a pas encore été caractérisé, mais R. D. North et son équipe ont proposé une autre hypothèse : le rejet surviendrait sitôt que la détection des produits de décomposition fongique apprendrait aux fourmis que leur champignon est en mauvaise santé ou mort – associant désormais le champignon défunt à l'« arôme d'orange », les ouvrières rejetteraient tout substrat incluant de l'orange5. Le point suivant au moins est abondamment documenté : les fourmis coupeuses de feuilles apprennent à associer l'odeur à la nourriture6, comme en témoigne le fait que les ouvrières mises en présence d'une peau d'orange contaminée rejettent également par la suite la peau d'orange non contaminée. Autre indice de l'existence d'un apprentissage associatif : si des éclaireuses entrantes exposent le nid à des odeurs particulières, les ouvrières coupe-feuilles auront tendance à rechercher des végétaux dégageant cette même odeur au cours de leurs propres excursions fourragères7, mais il n'en reste pas moins que l'hypothèse de la maladie fongique n'est pas encore parvenue à expliquer comment les ouvrières jardinières perçoivent l'état sanitaire de leur champignon et au moyen de quels signaux elles transmettent cette information aux fourrageuses8. Concevant une nouvelle expérience plus proche des conditions naturelles, l'équipe d'Hubert Herz a fait en sorte que des feuilles ne conviennent plus à un champignon en leur injectant un agent fongicide (de la cyclohexidine) indétectable : un comportement de rejet différé spécifique à l'espèce végétale traitée avec ce fongicide a été observé chez les Acromyrmex lundi ainsi manipulées – débutant dix heures après que les feuilles traitées eurent été incorporées au jardin à champignons, il s'est prolongé pendant neuf semaines au moins –, un rejet similaire étant constaté chez des fourmis « naïves » mises au contact du jardin à champignons contenant les feuilles traitées. Mais l'acceptation a repris trois semaines après que ces Acromyrmex eurent été « forcées d'ingérer » des feuilles non traitées de l'espèce végétale précédemment traitée, ce qui confirme que le champignon informe les fourmis qu'une espèce végétale particulière n'est pas bonne pour lui : elles identifient cette espèce puis évitent de la récolter, sans que cela les empêche de recommencer plus tard à le faire si le champignon ne réagit plus négativement. La plus ou moins grande flexibilité, spécifique à l'espèce collectée, de la réception d'un substrat inapproprié pourrait donc être le mécanisme qui évite au jardin à champignons d'être approvisionné en végétaux contenant des composés aussi nocifs que ceux que la végétation des habitats naturels hautement diversifiés des colonies de fourmis défoliatrices peut receler9.

Une autre sorte encore de signalisation fongique est employée dans les colonies de fourmis coupe-feuilles : les fourmis reconnaissent leur propre souche de champignon symbiote et la protègent contre les souches rivales provenant d'autres colonies10. Les expériences de Michael Poulsen et Jacobus Boomsma viennent de révéler que le champignon est à l'origine du mécanisme de cette discrimination comportementale11 : en utilisant les jardins à champignons des colonies de deux espèces sympatriques de fourmis coupe-feuilles panaméennes (Acromyrmex echinatior et Acromyrmex octospinosus) dont les clones fongiques appartiennent au même clade génétiquement divers, ces chercheurs ont évalué la compatibilité de champignons provenant de colonies différentes en inoculant des paires de mycéliums séparées de 1,5 centimètre dans un milieu à base de gélose : au bout de deux mois, l'intercompatibilité mycélienne a pu être mesurée à l'aide d'une échelle allant de la compatibilité complète au rejet total, cette quantification démontrant que les champignons domestiques rejettent activement les fragments mycéliens émanant de colonies étrangères (même si elles sont voisines) avec lesquelles ils sont en contact. En réalité, l'intensité du rejet est proportionnelle aux différences génétiques globales entre les symbiontes : des composés incompatibles dont la structure chimique reste à déterminer ont été retrouvés dans les souches fongiques.

Toutes les espèces de fourmis champignonnistes épandent leurs propres fèces sur leurs jardins à champignons. Si surprenant que cela paraisse, la digestion des enzymes fongiques indispensables à la dégradation biochimique du matériel végétal ne les fait pas disparaître : après que la fourmi a mangé le champignon, ces enzymes s'accumulent dans leur vésicule rectale, en même temps que d'autres matériaux fécaux ; ensuite, les gouttelettes fécales contenant les enzymes recyclées sont soit déposées sur les fragments de feuilles coupées de frais qui forment la couche supérieure des inoculums mycéliens, soit directement versées sur l'ancienne pousse fongique. Les gouttelettes fécales de fourmis appartenant à une colonie étrangère sont aussi incompatibles avec la croissance du mycélium que l'introduction directe d'un champignon étranger, l'intensité du rejet que toute sécrétion fécale de fourmis non résidantes provoque chez le champignon correspondant à la distance génétique entre l'inoculum et le champignon résidant qui le reçoit ; or, cette incompatibilité initiale ne persiste pas : une compatibilité la remplace curieusement si les fourmis sont forcées à consommer un symbionte incompatible durant dix jours ou plus, période à l'issue de laquelle leurs nouvelles gouttelettes fécales deviendront incompatibles avec leur champignon résidant originel. C'est par l'entremise de ses fourmis hôtes, ont conclu Poulsen et Boomsma de ce phénomène si frappant, que le champignon symbiote signale une incompatibilité spécifique à toutes les parties du vaste jardin à champignons de sa colonie de coupeuses de feuilles : les observations de ces chercheurs paraissent indiquer que la pratique de ces fumures myrmécéennes est le facteur décisif qui contraint les colonies à ne cultiver qu'un seul clone de leur symbionte. En permettant au champignon résidant de vérifier l'identité génétique des nouveaux jardins du nid, l'obligatoire épandage de fèces garantit que les champignons non apparentés seront évacués avant que les fourmis ne s'en nourrissent, procédure qui favorise la production de gouttelettes fécales compatibles12.

Résumons ce qui précède… Parce que les interactions hostiles entre symbiontes diminuent la productivité globale, l'introduction d'un clone fongique étranger n'est pas seulement préjudiciable au champignon résidant, mais réduit en outre la croissance et la productivité de la colonie de fourmis hôtes. Le champignon résidant et l'hôte à la fois ont intérêt de ce fait même à éviter les souches fongiques rivales, et la pureté du clone fongique résidant est maintenue grâce à l'action du composé incompatible contenu dans les gouttelettes fécales des fourmis13.

On doit toutefois se garder de surestimer le rôle de l'« antagonisme réciproque » sur lequel le mutualisme du champignon et des fourmis champignonnistes serait censé s'étayer. Cette hypothèse est en effet infirmée par les stupéfiants résultats des expériences de changement de champignon que Jon Seal et Walter Tschinkel ont réalisées en remplaçant l'espèce native de nids de Trachymyrmex septentrionalis par une espèce cultivée par des coupeuses de feuilles Atta texana : non seulement les préférences en matière de récolte des colonies où un nouveau cultivar a été introduit ne se sont pas modifiées, mais le champignon des Atta n'a en général eu aucun impact sur le comportement et les soins des jardinières Trachymyrmex équivalant à ceux des membres des colonies qui ont continué à cultiver leur champignon natif ; et la production d'individus reproductifs ou le sex-ratio n'ont pas été affectés non plus par le changement de champignon. « C'est par la coopération, et non par le conflit, que l'écologie évolutionnaire de ce mutualisme a été surtout façonnée, ont conclu Seal et Tschinkel de ces constats et d'autres travaux. Si certaine qu'ait été la distinction génétique et physiologique des cultivars, la variation de la production de biomasse myrmécéenne ou du comportement des individus concernés n'était pas due à ces différences. Le tableau qui se dessine atteste donc que le mutualisme devrait être vu comme l'apanage d'un superorganisme hautement intégré qui est plus que la somme de ses parties14. » 

Tout cet écheveau symbiotique illustre éloquemment à quel point le champignon symbiote a fini par faire partie intégrante du superorganisme des fourmis coupe-feuilles. Aucun des deux partenaires mutualistes ne pourrait exister tout seul : la division du travail de ces insectes et nombre de leurs comportements sociaux sont modelés par les détails de cette relation symbiotique, de même que la productivité et la propagation clonale du champignon dépendent totalement en retour de ses fourmis hôtes. En dépit des conflits d'intérêt évolutionnaires qui peuvent surgir et des quelques manipulations d'exploiteurs tentant d'un côté comme de l'autre de se procurer des avantages sélectifs, l'évolution de chaque type d'organisme doit permettre une adaptation réciproque pour que la colonie ne périsse pas.
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L'hygiène dans la symbiose


Le maintien du haut niveau de vitalité et d'hygiène des jardins à champignons est indispensable à la survie et à la reproduction de la colonie de fourmis hôtes. Le niveau adéquat n'est pas facile à atteindre : le champignon ne se portera bien que si des températures tropicales corrélées à un haut taux d'humidité règnent dans les chambres de culture souterraines requises. Les fourmis recourent à un nombre impressionnant de techniques sanitaires pour assurer la propreté de leurs jardins : elles arrachent les champignons étrangers ; elles inoculent les mycéliums fongiques appropriés dans le substrat frais ; elles fertilisent le substrat avec des gouttelettes fécales dont les composants incompatibles repoussent les souches étrangères de l'espèce fongique hôte ; elles sécrètent des antibiotiques qui affaiblissent les champignons et les micro-organismes rivaux ; et elles fabriquent des hormones de croissance1.  

En 1970, Ulrich Maschwitz et ses collaborateurs ont fait œuvre pionnière en découvrant que des substances antibiotiques sont produites dans les glandes métapleurales – paire de structures glandulaires localisées près de l'extrémité distale du segment corporel médian des fourmis appelé « mésosome » ou « alitronc » – des ouvrières Atta sexdens2. Ils ont suggéré que les composés suivants jouent différents rôles dans la purification de la culture du champignon symbiote : l'acide phénylacétique empêche la prolifération bactérienne ; la myrmicacine (ou acide hydroxydécanoïque) inhibe la germination des spores des champignons étrangers ; et l'acide indolacétique (une hormone végétale) stimule la croissance mycélienne3. Récemment, une analyse plus complète des sécrétions des glandes métapleurales des Acromyrmex octospinosus a permis de détecter vingt composés supplémentaires4 : ils couvrent toute la gamme des acides carboxyliques, depuis l'acide acétique jusqu'aux acides gras à longue chaîne, en plus des cétoacides, des alcools et des lactones.

Les glandes métapleurales des ouvrières coupe-feuilles sont plus volumineuses que celles des autres types de fourmis – et, détail intéressant, c'est d'autant plus vrai que les ouvrières sont petites5 : cette dernière disproportion laisse entrevoir que les ressources attribuées aux sécrétions de ces glandes sont des plus importantes chez les ouvrières minor, sous-caste surtout chargée de s'occuper du champignon et du couvain.

L'hypothèse, auparavant dominante, selon laquelle les fourmis champignonnistes préserveraient la pureté intégrale de leurs jardins à champignons a dû être révisée depuis qu'on s'est aperçu que ces jardins sont souvent contaminés par des bactéries, des levures et d'autres sortes de mycoflores6. Une recherche plus exhaustive et approfondie des agents pathogènes et des parasites des colonies de coupeuses de feuilles a montré que, même si ces fourmis sont incapables de prévenir la contamination, elles font néanmoins en sorte que la croissance des micro-organismes invasifs et des champignons étrangers se maintienne à de très bas niveaux. En matière de lutte contre les champignons parasites, la principale contre-mesure myrmécéenne résiderait dans le maintien à 5 du pH acide des cultures fongiques, valeur optimale pour le champignon symbiote mais dommageable aux champignons envahisseurs pathogènes7 : ce qui vient à l'appui de cette hypothèse, c'est que le pH grimpe à 7 ou à 8 quand les fourmis sont retirées de leurs jardins, quelques jours suffisant ensuite pour que les champignons parasites et les bactéries se diffusent rapidement dans les cultures de champignons symbiotes. Il a été avancé pour cette raison que l'une des fonctions majeures des sécrétions des glandes métapleurales des ouvrières Acromyrmex et Atta consiste à abaisser de 7 ou 8 à 5 environ le pH du matériel foliaire introduit dans la colonie – le fait que chacun des acides présents dans ces sécrétions ait aussi des propriétés antibiotiques serait un bénéfice secondaire de cette réduction8.

Des découvertes frappantes ont jeté une lumière nouvelle sur la « pathologie agricole » des jardins à champignons des fourmis. Après avoir minutieusement isolé des champignons non mutualistes des jardins de fourmis attines où ils proliféraient, Cameron Currie et son équipe ont constaté que certains parasites spécialisés de ces jardins appartiennent au genre de microchampignon dit Escovopsis (Ascomycota : Hypocreales anamorphiques) : ces parasites se transmettent horizontalement d'une colonie de coupeuses de feuilles à l'autre, l'Escovopsis étant si virulent qu'il peut assez dévaster les jardins d'une colonie de fourmis pour la condamner entièrement à mort (Planche 38). Point remarquable entre tous, le genre Escovopsis paraît s'être spécialisé dans l'invasion des jardins à champignons des fourmis attines : non seulement il n'a été observé dans aucun autre habitat, mais il est particulièrement répandu dans les colonies d'Atta et d'Acromyrmex.

Pour ce groupe de chercheurs, le succès de ce parasite s'explique ainsi : la prévalence accrue d'Escovopsis au sein des genres d'attines plus dérivés porte à croire que la longue histoire clonale des cultivars fongiques des coupeuses de feuilles – elle remonte peut-être à 23 millions d'années – rend ceux-ci plus susceptibles de perdre leur « course aux armements » avec les parasites. Les attines inférieures sont habituées au contraire à tirer leurs nouveaux cultivars fongiques de populations sexuées vivant en milieu naturel, ce qui augmente la diversité génétique de leurs champignons mutualistes – d'où, sans doute, la moindre tendance apparente des lignées attines moins dérivées à être en proie au parasitisme9.
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PLANCHE 38. Champignon parasite Escovopsis. En haut  : À gauche, morceau de champignon intact provenant du jardin à champignons d'un nid d'Atta. À droite, filaments d'Escovopsis recouvrant un cultivar fongique après que des fourmis Atta y ont introduit des spores d'Escovopsis. (Préparation et photo : Michael Poulson.) En bas : Hyphes filamenteux du champignon parasite Escovopsis envahissant le jardin à champignons d'une colonie d'Atta colombica du Panama. (Photo : Hubert Herz.)

Contrairement à cette hypothèse, cependant, on vient d'obtenir la preuve que les symbiontes fongiques des taxons de fourmis défoliatrices se recombinent sexuellement ; si l'universalité de ce phénomène était avérée, on pourrait en déduire que la clonalité et la transmission verticale n'ont pas exercé une influence capitale sur l'évolution symbiotique des coupeuses de feuilles10.

À quoi que tienne cette virulence, la question demeure. Comment les champignonnistes Atta et Acromyrmex parent-elles cette menace perpétuellement mortelle ? De toute évidence, un jardin à champignons ne demeurera sain qu'à condition que les incursions d'Escovopsis soient contrées en permanence et, si dissuasives que puissent être les sécrétions des glandes métapleurales, la principale arme anti-Escovopsis semble consister dans le troisième mutualiste des fourmis attines, à savoir une bactérie filamenteuse actinomycète du genre Pseudonocardia11 : non seulement les antibiotiques produits par cet autre symbionte réduisent fortement la croissance d'Escovopsis12, mais l'analyse moléculaire récente du système concerné a révélé que l'actinobactérie associée à la fourmi champignonniste Apterostigma dentigerum sécrète une substance, dite dentigerumycine, qui inhibe sélectivement le champignon parasite Escovopsis13. En plus d'être de vrais mutualistes évolués, les bactéries Pseudonocardia vivent dans des régions de la cuticule des fourmis qui paraissent spécifiques à ces insectes : chez les Acromyrmex, en particulier, elles se concentrent sur les plaques latérocervicales des propleures (Figure 6), zone où les fourmis de cette espèce présentent des modifications morphologiques telles que des cryptes garnies de protubérances tégumentaires en forme de tubercules que des canaux cuticulaires relient à de nombreuses cellules de glandes exocrines – c'est à l'intérieur de ces cryptes que les bactéries filamenteuses mutualistes se développent. Bien que ces sortes de structures renfermant des bactéries n'aient été découvertes jusqu'à présent que chez les fourmis champignonnistes et que leur configuration et leur emplacement varient beaucoup d'une branche à l'autre de l'arbre phylogénétique des fourmis attines14, même chez les ouvrières Acromyrmex, les actinomycètes résident souvent sur la tête et le thorax, leur accumulation donnant l'impression que ces fourmis sont couvertes de poussière blanche (Planche 39) : il est vraisemblable que la persistance de ces cultures d'actinomycètes a quelque chose à voir avec les sécrétions des cryptes glandulaires.
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FIGURE 6. La bactérie filamenteuse du genre Pseudonocardia (ordre des actinomycètes) est un symbionte des fourmis coupe-feuilles : les antibiotiques qu'elle produit inhibent fortement la croissance des champignons parasites. Chez les fourmis Acromyrmex, ce symbionte vit dans la région frontale du thorax (dans les plaques latérocervicales des propleures), où des structures spéciales abritent les bactéries ; mais il peut se répandre au-delà de ces structures, allant quelquefois jusqu'à couvrir de vastes parties du corps. (Illustration de Margaret Nelson.)
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PLANCHE 39. Les ouvrières Acromyrmex transportent l'actinomycète symbiotique blanchâtre du genre Pseudonocardia sur leur cuticule : l'épaisse excroissance filamenteuse de cette actinobactérie est parfois présente sur la totalité de la surface corporelle de la fourmi, et les antibiotiques produits par les bactéries symbiotes jugulent spécifiquement la croissance du champignon parasite Escovopsis. (Photos du haut : Christian Ziegler. Photo du bas : Michael Poulsen.)
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PLANCHE 40. Des fourmis ouvrières « jardinières » Atta cephalotes débarrassent un jardin à champignons de ses spores fongiques étrangères, de ses débris et des tissus de ses champignons parasites. (Photo : Alex Wild.)

Plus surprenante encore est la manière dont les jardinières préviennent l'invasion et la propagation des parasites microbiens. Les ouvrières affectées à l'entretien du champignon (Planche 40) ramassent les débris et les spores pathogènes – celles d'Escovopsis, par exemple –, puis les placent dans leur poche infrabuccale avant de les recracher dans les chambres à ordures de leurs nids ou sur leurs dépotoirs extérieurs : c'est par cette poche située dans la cavité orale de toutes les espèces de fourmis que la nourriture est filtrée ; chez les fourmis champignonnistes, cette structure fonctionne comme une « chambre de stérilisation » fatale aux spores des parasites de leurs jardins – les bactéries actinomycètes de leur poche infrabuccale produisent probablement des antibiotiques qui inhibent le développement des spores15.

Les bactéries mutualistes sont transmises verticalement (de la colonie mère à ses filles) sur le corps de la reine fondatrice, de la même façon que le champignon symbiote. Ces bactéries ne sont pas seulement adaptées à la lutte contre le champignon parasite : elles favorisent en outre la croissance du champignon symbiote in vitro. Quand l'infestation est extrême, la colonie de fourmis atteinte peut être forcée d'échapper à Escovopsis en émigrant dans un autre nid, auquel cas les bactéries transportées permettent de poursuivre la lutte dans le nouvel habitat16.

Il faut tenir compte également de la riche communauté de micro-organismes que les nids de coupeuses de feuilles abritent. D'après une première étude, dix-neuf espèces de micro-organismes associées aux fourmis défoliatrices ont été identifiées : elles comprennent une souche de Streptomyces qui est un très puissant inhibiteur de la croissance d'Escovopsis17. Parmi tous les composés isolés à partir de ces bactéries Streptomyces, l'agent le plus actif contre Escovopsis s'est révélé être la candicidine après que cette substance eut été testée en laboratoire, alors qu'un au moins des isolats microbiens de chacune des espèces d'Acromyrmex en produit18 : c'est donc peut-être par cette autre massue chimique que les parasites microbiens des jardins à champignons sont écrasés. En réalité, des bactéries actinomycètes ont été aussi détectées sur les cuticules de fourmis appartenant à des espèces qui ne cultivent pas de champignons : la présence de bactéries productrices de substances fongicides bénéficie manifestement aux insectes endogés exposés à de multiples risques d'infection, et, s'agissant des fourmis champignonnistes, les divers assemblages d'actinomycètes produisant tel ou tel fongicide pourraient pareillement offrir une protection supplémentaire contre le risque d'infection fongique – il est à noter que ni le composé isolé à partir des Pseudonocardia ni celui isolé à partir des Streptomyces n'influe sur la croissance du champignon symbiote des coupe-feuilles.

Pour parler de symbiose, il faut bien entendu se demander si l'association de microbes avec les coupeuses de feuilles et leur champignon, d'une part, et le parasite spécialisé Escovopsis, d'autre part, s'enracinent dans une profonde histoire coévolutionnaire ou si ces éléments s'assemblent plutôt par hasard dans le nid particulier où ils cohabitent. Par exemple, certains microbes pourraient provenir des fragments de feuilles que les porteuses acheminent jusqu'à leur nid : seules de futures recherches pourront résoudre ces problèmes.

Diverses données fort convaincantes attestent pourtant que Pseudonocardia fait partie intégrante d'un système symbiotique véritablement coévolutif dont les fourmis champignonnistes ne sont qu'un sous-ensemble19 : l'originalité tout autant que l'étroitesse de la relation entre les fourmis attines et Pseudonocardia témoignent de l'origine ancienne du mutualisme – voici la conclusion générale de Cameron Currie et de ses collègues : « Même si le mutualisme fourmi-champignon est souvent tenu pour l'un des exemples les plus fascinants de symbiose très évoluée, il est clair désormais que sa complexité a été largement sous-estimée. La symbiose attine a tout d'une “course aux armements” évolutionnaire entre le parasite Escovopsis, d'un côté, et l'association tripartite de l'actinomycète, de la fourmi hôte et du mutualiste fongique, de l'autre20 » (Figure 7).

Mais ce n'est pas tout, car un quatrième participant de ces systèmes symbiotiques si complexes vient d'être identifié : il s'agit d'une levure noire qui, en mangeant les bactéries Pseudonocardia sur la cuticule des fourmis coupe-feuilles, atténue l'efficacité de la lutte que les dérivés antibiotiques de ces bactéries permettent de mener contre le champignon parasite Escovopsis – le fait est que les colonies infectées par cette levure noire défendent beaucoup moins efficacement leurs jardins à champignons contre les invasions d'Escovopsis21.  

Enfin, un cinquième acteur de ce réseau symbiotique a été récemment détecté. Des collaborateurs du bactériologiste Cameron Currie ont réussi à isoler les bactéries fixatrices d'azote des jardins à champignons de quatre-vingts colonies de fourmis coupe-feuilles : ces types de bactéries convertissent l'azote présent dans l'atmosphère en ammoniac, processus d'autant plus essentiel à la vie que ce gaz est une brique élémentaire des acides aminés et des protéines. Bien qu'assez peu de plantes – les légumineuses appartenant à la famille des fabacées, principalement – soient capables de fixer l'azote atmosphérique, quelques-unes y parviennent malgré tout grâce aux bactéries symbiotiques qui vivent dans leurs appareils radiculaires ; et des chercheurs ont démontré que les jardins à champignons des fourmis coupeuses de feuilles contiennent des bactéries (du genre Klebsiella, semble-t-il) fixatrices de l'azote atmosphérique qui facilitent la culture de leur champignon symbiote22.
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FIGURE 7. Symbiose quadripartite des fourmis coupe-feuilles. A : La reine est l'unité reproductrice de la colonie de coupeuses de feuilles. B : Habitus des champignons leucocoprins à l'état naturel. C : Microchampignon parasite Escovopsis. D : Actinomycète filamenteux Pseudonocardia, qui pousse sur la cuticule des fourmis et produit des antibiotiques inhibant la croissance d'Escovopsis. Les flèches indiquent les composants en interaction. (Redessiné par Margaret Nelson, à partir d'une illustration originale de Cara Gibson in C. R. Currie, « A community of ants, fungi, and bacteria : a multilateral approach to studying symbiosis », Annual Review of Microbiology, 55, 2001, p. 357-380.)
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La gestion des déchets


Le substrat appauvri laissé par le champignon forme un résidu si énorme que des chambres spécialement destinées à recevoir ce détritus sont aménagées à l'intérieur des nids de la plupart des espèces d'Atta, seules les colonies d'Atta colombica adoptant une autre solution en rejetant ces matériaux à l'extérieur du nid. Les déchets des fourmis comprennent tant de composés végétaux secondaires, d'éventuels mycéliums parasitaires et d'autres substances pathogènes qu'elles ont fortement tendance à les éviter sitôt évacués : les paysans sud-américains savent depuis longtemps que les décharges des nids d'Atta sont un puissant répulsif antimyrmécéen – des travaux ont révélé qu'il suffit d'épandre leur contenu autour de jeunes plantes pour que les Atta s'abstiennent de consommer les végétaux ainsi traités1.

[image: image]

PLANCHE 41. Monticule de détritus érigé par des Atta colombica. Contrairement à la plupart des autres espèces de fourmis Atta, les Atta colombica n'entreposent pas leurs ordures dans des chambres intérieures : elles les rejettent à l'extérieur de leurs nids. (Photo : Hubert Herz.)

Les fascinantes expériences de Carl Anderson et Francis Ratnieks ont montré comment les colonies d'Atta colombica ont l'habitude de gérer l'enlèvement de leurs déchets en recourant à une sorte de partitionnement des tâches2 : les ouvrières qui sortent les détritus du nid les déposent dans une cache proche du dépotoir final (Planche 41), d'autres les faisant passer de cette cache au tas principal. Une telle division du travail a sans doute une valeur adaptative en cela que la séparation entre les éboueuses chargées de ramasser les ordures à l'intérieur du nid et celles spécialisées dans leur manipulation externe tend à réduire la diffusion intracoloniale des maladies et des parasites3. Le taux de mortalité des ouvrières le plus longuement exposées aux déchets est d'autant plus élevé que ceux-ci sont souvent infestés par le parasite fongique Escovopsis : c'est pourquoi la gestion des décharges est surtout confiée aux plus vieilles ouvrières, qui mourraient de toute façon tôt ou tard4. Pour quelle raison ces individus vieillissants acceptent-ils de risquer leur vie à ce point ? C'est manifestement un trait adaptatif qui renforce l'efficacité au niveau colonial – ces plus grands risques pris par les ouvrières âgées sont attestés dans divers contextes pour de nombreuses espèces de fourmis5.

De temps à autre, comme nous l'avons remarqué, une invasion massive d'Escovopsis ou d'autres agents pathogènes peut tellement ravager le jardin à champignons que la colonie est contrainte d'abandonner son nid et son jardin pour émigrer vers un nouveau site de nidification : il lui faut alors acquérir un nouveau cultivar fongique. Des données génétiques suggèrent que le champignon peut être transféré d'une colonie à l'autre, ce phénomène étant expérimentalement démontré en ce qui concerne le genre des attines inférieures Cyphomyrmex6. En laboratoire, nous avons régulièrement « guéri » des jardins déclinants de colonies d'Atta cephalotes en y introduisant des parcelles de jardins en bonne santé cultivés par d'autres colonies : si intéressant qu'il soit dans ce contexte de savoir que de vastes colonies d'Atta sexdens rubropilosa ont été déjà observées en train de s'approprier les couvains et les matériaux fongiques de colonies débutantes qu'elles venaient de razzier7, ces observations n'ont trait qu'à des colonies élevées en laboratoire, aucune documentation similaire n'étant encore disponible pour ce qui est des Atta de terrain. Mais des razzias entre colonies débutantes d'Acromyrmex versicolor ont été constatées dans la nature8, et tout semble indiquer que les colonies attines plus anciennes dont le jardin à champignons a été dévasté réagissent naturellement à cette perte en volant ou en occupant les jardins d'autres colonies9.
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Agroprédateurs et agroparasites


Le champignon symbiote des colonies attines est évidemment une ressource attirante, non seulement pour les champignons parasites qui ont besoin du substrat d'un jardin et les colonies de fourmis conspécifiques qui ont perdu leur propre jardin à champignons, mais aussi pour d'autres espèces de fourmis. Michiel Dijkstra et Jacobus Boomsma ont décrit les raids prédateurs pratiqués par les fourmis ponérines Gnamptogenys hartmanni du Panama : les éclaireuses Gnamptogenys qui ont découvert un nid de fourmis champignonnistes appartenant aux espèces Trachymyrmex ou Sericomyrmex recrutent des colonnes de congénères qui attaquent et occupent ce nid. La défense est inexistante ou presque : la panique fait fuir les ouvrières de la colonie agressée, puis celle des assaillantes s'introduit dans le nid capturé, où ses ouvrières et ses larves consomment le champignon et le couvain hôtes ; sitôt cette ressource épuisée, la colonie conquérante s'empare du nid d'une autre colonie de fourmis champignonnistes1.

[image: image]

PLANCHE 42. En haut  : Reine et ouvrières de l'agroparasite Megalomyrmex symmetochus recueillies au Panama. En bas  : Ouvrières de la même espèce, qui est un parasite social de la fourmi champignonniste Trachymyrmex ; elles mangent les champignons de leurs hôtes. (Photos : Alex Wild.)

[image: image]

PLANCHE 43. Ouvrières parasites Megalomyrmex symmetochus et leurs hôtes Trachymyrmex (individus les plus grands). (Photos : Alex Wild.)

Ces raids de pillage ressemblent beaucoup au comportement des myrmicines Megalomyrmex (Planches 42 et 43)2, agroprédatrices qui envahissent les nids des fourmis attines Cyphomyrmex longiscapus pour dévorer leur cultivar fongique et leur couvain après avoir tué ou expulsé toutes les résidantes. L'espèce pillarde Megalomyrmex a peut-être atteint l'un des tout premiers stades évolutionnaires du parcours phylogénétique menant à la cohabitation trophique et sociale parasitique et au co-usage du jardin à champignons des fourmis hôtes, adaptation dépeinte par Carlos R. F. Brandão à propos des Megalomyrmex symmetochus3.

Contre toute attente, les coupeuses de feuilles des genres Atta et Acromyrmex ne sont attaquées par aucun agroprédateur connu à ce jour : leurs nids sont peut-être trop vastes pour que d'autres espèces se les approprient, à moins que la complexité de leurs systèmes de sous-castes d'ouvrières comprenant des spécialistes de la défense ne leur permette de résister à de telles prédations. Mais deux sortes au moins de fourmis vivant dans les colonies d'Acromyrmex les parasitent socialement : les Pseudoatta argentina présentes dans les colonies d'Acromyrmex lundi sont un parasite social si dérivé que leur caste d'ouvrières a disparu ; quant aux Acromyrmex insinuator, le stade de parasitisme social qui les caractérise paraît moins dérivé évolutionnairement parlant en cela qu'elles conservent une caste d'ouvrières et que leur morphologie est très proche de celle des membres de leur espèce hôte Acromyrmex octospinosus. Ces dernières parasites sociales coexistent intimement avec leurs fourmis hôtes et mangent leur champignon sans participer aux efforts culturaux4 : si patent que soit le fardeau économique qu'elles font peser sur la colonie de coupe-feuilles où elles vivent, elles ne vont pas jusqu'à dévaster son jardin à champignons.
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Nids de coupe-feuilles


L'énorme nombre d'ouvrières et les gigantesques jardins à champignons d'une colonie d'Atta requièrent des nids d'une contenance colossale (Planche 44) : un nid type d'Atta sexdens vieux de plus de six ans comprenait 1 920 chambres dont 238 étaient occupées par des jardins à champignons et des fourmis ; quant à la terre meuble remontée et entassée sur le sol lors du creusement de ce nid, elle pesait 40 tonnes environ. Même si plusieurs auteurs ont excavé des nids de fourmis appartenant à diverses espèces d'Atta et les ont reconstruits sur le papier1, les quantifications les plus détaillées émanent de Luiz Forti et de son équipe, dont les découvertes brésiliennes viennent de révolutionner notre compréhension de l'architecture mégalopolistique des colonies d'Atta2.

[image: image]

PLANCHE 44. Les espèces du genre Atta bâtissent des nids gigantesques ; celui qu'on aperçoit ici abrite des fourmis Atta vollenweideri d'Argentine. (Photo : Flavio Roces.)

La superficie des dômes des nids de colonies matures d'Atta laevigata mesurée par ces chercheurs allait de 26,1 à 67,2 mètres carrés. Après avoir procédé à de minutieuses excavations progressives, cette équipe a fait en sorte d'obtenir un moulage de l'intérieur de plusieurs nids en versant du ciment liquide par leur entrée : le mélange de 6,3 tonnes de ciment et de 8 200 litres d'eau employé pour le plus grand d'entre eux aurait suffi à remplir un petit logement humain. Lorsque, deux à trois semaines plus tard, ils ont soigneusement déterré la structure des nids préservée (Planches 45 à 48)3, Forti et ses équipiers ont constaté que le nombre de chambres de l'échantillon étudié variait de 1 149 (pour la plus petite colonie mature) à 7 864 (pour la plus grande), une profondeur maximale de sept à huit mètres étant atteinte dans les deux cas – la majorité des chambres avaient été creusées de un à trois mètres au-dessous du sol, 30 % à peu près de celles des nids les plus vastes étant localisées à plus de quatre mètres de profondeur quand bien même plusieurs étaient vides. Des cultures de champignons périclitaient dans certaines chambres, mais beaucoup d'autres contenaient des jardins à champignons florissants, pourvus de couvains et de nourrices ; en outre, nombre de chambres étaient remplies de débris végétaux et de matériaux fongiques dégradés. De longs tunnels de fourragement souterrains aboutissaient à une aire centrale où les chambres des jardins à champignons étaient le plus concentrées, des tunnels plus courts partant des conduits principaux et des ramifications plus menues encore menant directement aux chambres à champignons individuelles. La plupart des chambres des jardins n'étaient raccordées qu'à un petit tunnel de ce genre, leur ouverture étant située au milieu ou à proximité de sa base. Enfin, le volume des chambres les plus spacieuses s'échelonnait de 25 à 51 litres, celui des plus réduites n'étant que de 0,03 à 0,06 litre.

[image: image]

PLANCHE 45. Nid mature d'Atta laevigata du Brésil excavé après que 6 tonnes de ciment et 8 000 litres d'eau y eurent été déversés afin de préserver sa structure. (Photo : Wolfgang Thaler.)

[image: image]

PLANCHE 46. Parties remplies de ciment des tunnels, des conduits et des chambres à champignons de ce même nid d'Atta laevigata. (Photo : Wolfgang Thaler.)
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PLANCHE 47. À droite : Les structures sphériques reliées aux tunnels et aux conduits sont des chambres à champignons préservées. En bas :

Chambre à champignons vivante. (Photos : Wolfgang Thaler.)

[image: image]

PLANCHE 48. Moulage du tunnel souterrain d'un nid d'Atta laevigata. C'est en empruntant cette autoroute souterraine que les fourmis atteignent les chambres à champignons disposées à gauche et à droite du tunnel. (Photo : Wolfgang Thaler.)

Cette architecture assez complexe – l'association de nombreux tunnels à des chambres aux dimensions et aux formes variables – est caractéristique des nids de toutes les espèces d'Atta4 : un trait commun aux nids des Atta laevigata, des Atta sexdens rubropilosa, des Atta vollenweideri et des Atta bisphaerica au moins, c'est l'emplacement des chambres de leurs jardins à champignons, généralement disposées trois mètres environ sous le dôme de terre meuble qui les surmonte. Pour les chercheurs brésiliens précités, cette logique architecturale s'explique comme suit : « Cette terre meuble accumulée au-dessus des chambres à champignons vise probablement à procurer une isolation thermique, car les Atta laevigata édifient habituellement leur nid dans des habitats ouverts et installent leurs chambres à champignons assez près de la surface. Au vu de la localisation de ces chambres, force est de conclure que c'est grâce à cette couche supérieure de 3 mètres que le champignon est cultivé dans les meilleures conditions microclimatiques possibles. »

Dans chaque nid d'Atta, un réseau de chambres à la fois dispersées et interconnectées abrite donc une énorme masse fongique aussi bien que des millions d'ouvrières et de fourmis immatures. Plus cette immense biomasse est métabolisée, plus elle produit des quantités importantes de dioxyde de carbone, gaz fatal à la colonie tout entière s'il est trop concentré : c'est pourquoi les antennes des ouvrières Atta sont équipées de capteurs assez sensibles pour mesurer les diverses concentrations de ce gaz5.

Les concentrations de dioxyde de carbone relevées à l'intérieur de nids d'Atta vollenweideri dépendent de la taille des nids et de l'efficacité différente de leur ventilation, tout autant que des différences entre les petites et les grandes colonies. Les petites ont tendance à obstruer les entrées de leur nid quand il pleut pour que leur jardin à champignons ne soit pas inondé : dans ces circonstances, les concentrations de dioxyde de carbone augmentent rapidement et les fréquences respiratoires de la colonie diminuent – la respiration des fourmis ne semble pas se modifier, mais le champignon symbiote respire moins souvent. Cette baisse est bien entendu aussi préjudiciable au taux de croissance du cultivar fongique qu'à la vitalité de la colonie concernée, car le champignon est la principale source de nourriture des larves. Les jeunes colonies en formation doivent par conséquent trouver un compromis entre la minimisation du risque d'inondation et de noyade, d'une part, et l'établissement d'échanges gazeux adéquats au sein de leurs nids, d'autre part6.

Dans les nids des colonies matures, en revanche, les ouvertures sont si nombreuses et les chambres si profondes que des échanges gazeux s'effectuent en permanence, si variable que soit leur intensité. Les ouvertures aménagées dans la partie centrale du dôme du nid consistent fréquemment en des tourelles (voir la Planche 44), et des chercheurs ont découvert que la vitesse du vent soufflant au-dessus de ce dôme et la concentration du dioxyde de carbone présent à l'intérieur du nid sont corrélées négativement, le vent de surface faisant vraisemblablement sortir davantage d'air chargé de gaz carbonique. Les matières organiques qui pourrissent dans les chambres à ordures tendent à élever la température ambiante de l'intérieur du nid : si la température extérieure est plus basse, l'air chaud chargé de gaz carbonique provenant des chambres du nid monte et s'échappe par les tourelles, de l'air plus frais pénétrant dans le nid via les autres tubes d'entrée7.

Il s'ensuit que la ventilation passive due à la vitesse du vent extérieur et la convection thermique sont les deux moteurs les plus probables d'un système d'échanges gazeux propre non seulement aux nids d'Atta vollenweideri, mais sans doute aussi à ceux des autres espèces d'Atta (les nids d'Atta creusés dans des prairies ouvertes étant plus exposés aux vents violents que ceux inscrits dans des habitats forestiers qui sont le site de prédilection des Atta cephalotes, la convection thermique devrait jouer un plus grand rôle chez cette dernière espèce).

Les fourmis coupe-feuilles ne régulent pas la ventilation de leurs nids grâce à l'architecture de ces habitats uniquement : les ouvrières jardinières capables de detecter les différences d'humidité relative non seulement installent les jardins à champignons dans les chambres les plus humides, mais aussi les déplantent dès qu'ils commencent à s'assécher afin de les transférer dans des chambres au taux d'humidité plus élevé8. De fait, Martin Bollazzi et Flavio Roces ont décrit de fascinantes expériences d'insufflation d'air tantôt sec, tantôt humide, dans les chambres du nid d'une colonie de fourmis coupe-feuilles Acromyrmex ambiguus élevée en laboratoire : si la circulation d'air sec a stimulé l'activité de construction, les tunnels ont été surtout colmatés là où cet air entrait – beaucoup moins dans les sections où il sortait ; à l'inverse, le courant d'air humide a eu un impact faible ou nul sur le comportement de colmatage. Dans la mesure où la direction du flux d'air a servi d'indice environnemental pour le guidage spatial des activités de construction, il se pourrait que le contrôle du climat du nid soit un déterminant majeur de l'agencement de ses structures9.

Qui plus est, la température du sol paraît constituer un repère assez important pour influer sur le comportement de creusement10 : il a été démontré en effet que les ouvrières coupeuses de feuilles Atta vollenweideri peuvent apprendre à utiliser les rayonnements calorifiques comme un indice d'orientation – et des sensilles réceptives à la chaleur ont été découvertes sur les antennes de ces fourmis11.
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Pistes et grandes routes


Une autre particularité architecturale encore des nids d'Atta laevigata consiste dans leurs longs tunnels de fourragement horizontaux, creusés à 40 ou 50 centimètres environ sous la surface du sol. Elliptiques en coupe transversale, ils sont larges de 4 à 48 centimètres et hauts de 2 à 6 centimètres – dans les nids les plus vastes, les tunnels de fourragement sont plus larges, mais pas nécessairement plus hauts1. S'étendant quelquefois sur 90 mètres2, ces tunnels conduisent des masses de fourrageuses jusqu'aux grandes routes terrestres qui relient à leur tour le nid à des aires de fourragement parfois localisées à plus de 250 mètres de ce point de départ. Ces grandes routes sont si stables et persistantes qu'on peut les tenir pour une composante de l'architecture du nid : souvent profondément tracées dans le sol et donc repérables par tout observateur, quel que soit son degré d'attention, elles perdurent des mois ou des années, leur abandon temporaire n'empêchant pas les fourmis de recommencer à les emprunter couramment. Elles servent d'autoroutes aux colonies d'Atta, dont les « cantonnières » débarrassent en permanence ces voies des végétaux et des débris qui les encombrent (Planche 33) : ce réseau routier renforce tellement l'efficacité du fourragement que les ouvrières récoltent quatre à dix fois plus vite lorsque cette opération de voirie a été convenablement effectuée3 ; et il fait partie en outre des territoires défendus qui servent à protéger les ressources coloniales contre tout compétiteur potentiel4.

La construction et l'entretien des pistes ajoutent une part considérable d'investissement énergétique global à l'acquisition des ressources ; néanmoins, comme un article consacré aux Atta colombica en témoigne, la dépense énergétique est plus faible que l'énergie procurée par l'usage de ces artères, et leur coût ne dissuade pas de les construire5 ; de plus, la plupart des espèces d'Atta semblent être « centrées sur leurs pistes » – elles ne recherchent de ressources de haute qualité qu'à proximité des grandes routes, autrement dit.

Après avoir étudié les réseaux de grandes routes de colonies d'Atta colombica du Panama pendant une année complète, Rainer Wirth et ses collaborateurs ont recueilli des données propices à l'évaluation de la taille véritable de l'aire de fourragement de ces fourmis : un nid représentatif disposait de quatre routes principales, chacune pourvue de nombreuses branches, et les aires de fourragement de ces quatre routes mesuraient respectivement 2 712, 2 597, 2 640 et 2 409 mètres carrés. La superficie totale de la zone de fourragement visitée était par conséquent de 1,03 hectare (Figure 8)6, dimension impressionnante qui équivaut à peu près à l'« empreinte écologique » – c'est-à-dire la surface moyenne de terre utilisée pour nourrir une personne – des pays en voie de développement.

[image: image]

FIGURE 8. Comme on le voit ci-dessus, le réseau de pistes d'une seule colonie de fourmis coupe-feuilles Atta colombica s'étendait sur un hectare. L'aire de fourragement (en gris) est estimée à partir de la régression approximative du couvert vertical au sol. (Tiré de R. Wirth, H. Herz, R. J. Reyel, W. Beyschlag, B. Hölldobler, Herbivory of Leaf-Cutting Ants : A Case Study on Atta colombica in the Tropical Rainforest of Panama, New York, Springer-Verlag, 2003.)

Les études comparatives des architectures des nids d'Atta laevigata, d'Atta bisphaerica, d'Atta vollenweideri, d'Atta capiguara, d'Atta sexdens et d'Atta texana révèlent d'importantes similitudes tout autant que des différences spécifiques à telle ou telle espèce7. Les structures d'un nid sont le produit d'un comportement collectif inné : pour filer la métaphore forgée par Richard Dawkins, elles sont le « phénotype étendu » de chacun des genres de superorganisme constitués. À l'instar de l'anatomie et de la physiologie des fourmis en tant que telles, les particularités architecturales des nids sont façonnées par la sélection naturelle : elles attestent éloquemment que cette sélection opère au niveau de l'ensemble de la société en question ; comme n'importe quelle autre unité groupale de l'organisation biologique, les nids sont « les élégants mécanismes au moyen desquels la nature fond des milliers d'insectes en une entité d'ordre supérieur dont les aptitudes transcendent largement celles de l'individu », ainsi que Thomas D. Seeley l'a remarqué8.

Un siècle après que William Morton Wheeler eut publié le célèbre article où il compara pour la première fois une colonie d'insectes à un superorganisme, certains des scientifiques qui ont ressuscité ce concept ont mis l'accent sur la démographie adaptative au niveau colonial et l'organisation fondée sur la division du travail tout en se représentant les colonies comme des entités auto-organisées, cibles de la sélection sociale. David S. Wilson et Elliott Sober, en particulier, ont soutenu que les colonies d'insectes ne sauraient être de vrais superorganismes ciblés par la sélection que si la valeur d'adaptation groupale des colonies diffère, cette différence tenant à une variation transmissible par héritage ; de surcroît, aucune compétition reproductive ne devrait exister au sein des groupes – ou, à tout le moins, assuraient-ils, la compétition devrait être nettement moins marquée au sein d'un même groupe qu'entre un groupe et un autre9.

Si nous avions adopté cette conception du superorganisme, avec son codicille de compétition reproductive faible ou nulle entre compagnes de nid, nous aurions dû en conclure que nombre de sociétés de ponéromorphes et de myrmicines décrites dans la littérature spécialisée10 ne sont pas de véritables superorganismes pour la simple raison que la compétition reproductive intracoloniale y est des plus courantes. Comme la plupart des chercheurs contemporains, nous considérons que les sociétés d'insectes sont des systèmes dynamiques et auto-organisés dont la complexité diffère ; mais il n'en reste pas moins que les milliers d'espèces d'insectes dits « sociaux » donnent globalement l'occasion d'observer presque tous les stades concevables de division du travail, depuis guère plus que la compétition de congénères aspirant à se reproduire jusqu'aux systèmes très complexes de sous-castes spécialisées. Le seuil à partir duquel une colonie quelconque peut être qualifiée de superorganisme est subjectif : il remonte peut-être à l'origine de l'eusocialité (préférence d'Edward O. Wilson), tout comme il peut correspondre à un niveau évolutionnaire plus élevé, situé au-delà du « point de non-retour », où la compétition intracoloniale pour accéder au statut de reproductrice est grandement réduite ou inexistante, et où la compétition entre une colonie et une autre reste latente (préférence de Bert Hölldobler).

Toutefois, quel que soit le critère retenu, il ne fait pas de doute que les gigantesques colonies de coupeuses de feuilles Atta, sociétés extrêmement complexes dont la cohésion est maintenue par des mécanismes très performants, si diverses que soient les communautés de symbiontes qu'elles comportent, méritent d'autant plus de retenir l'attention qu'elles constituent le plus grand de tous les superorganismes terrestres découverts à ce jour.

[image: image]





1 A. A. Moreira, L. C. Forti, A. P. P. Andrade, M. A. C. Boaretto, J. F. S. Lopes, « Nest architecture of Atta laevigata (F. Smith, 1858) (Hymenoptera : Formicidae) », Studies on Neotropical Fauna and Environment, 39(2), 2004, p. 109-116.




2 F. Roces, communication personnelle.




3 L. L. Rockwood, S. P. Hubbell, « Host-plant selection, diet diversity, and optimal foraging in a tropical leafcutting ant », Oecologia, 74(1), 1987, p. 55-61.




4 H. G. Fowler, E. W. Stiles, « Conservative resource management by leaf-cutting ants ? The role of foraging territories and trails, and environmental patchiness », Sociobiology, 5(1), 1980, p. 25-41.




5 J. J. Howard, « Costs of trail construction and maintenance in the leaf-cutting ant Atta colombica », Behavioral Ecology and Sociobiology, 49(5), 2001, p. 348-356.




6 R. Wirth, H. Herz, R. J. Ryel, W. Beyschlag, B. Hölldobler, Herbivory of Leaf-Cutting Ants : A Case Study on Atta colombica in the Tropical Rainforest of Panama, New York, Springer-Verlag, 2003. Voir aussi C. Kost, E. G. de Oliveira Kost, T. A. Knoch, R. Wirth, « Spatio-temporal permanence and plasticity of foraging trails in young and mature leaf­cutting ant colonies (Atta spp.) », Journal of Tropical Ecology, 21(6), 2005, p. 677-688.




7 A. A. Moreira, L. C. Forti, A. P. P. Andrade, M. A. C. Boaretto, J. F. S. Lopes, « Nest architecture of Atta laevigata (F. Smith, 1858) (Hymenoptera : Formicidae) », Studies on Neotropical Fauna and Environment, 39(2), 2004, p. 109-116 ; A. A. Moreira, L. C. Forti, M. A. C. Boaretto, A. P. P. Andrade, J. F. S. Lopes, V. M. Ramos, « External and internaI structure of Atta bisphaerica Forel (Hymenoptera : Formicidae) nests », Journal of Applied Entomology, 128(3), 2004, p. 204-211 ; L. C. Forti, F. Roces, communication personnelle ; N. A. Weber, Gardening Ants : The Attines, Philadelphie, American Philosophical Society, 1972 ; J. C. Moser, « Contents and structure of Atta texana nest in summer », Annals of the Entomological Society of America, 56(3), 1963, p. 286-291.




8 T. D. Seeley, The Wisdom of the Hive : The Social Physiology of Honey Bee Colonies, Cambridge, MA, Harvard University Press, 1995.




9 D. S. Wilson, E. Sober, « Reviving the superorganism », Journal of Theoretical Biology, 136(3), 1989, p. 337-356.




10 B. Hölldobler, E. O. Wilson, The Ants, Cambridge, MA, Belknap Press of Harvard University Press, 1990.









Remerciements


Ce livre est la version considérablement augmentée du chapitre 9 de notre publication récente, intitulée The Superorganism. The Beauty, Elegance, and Strangeness of Insect Societies (Norton, 2009) : nous l'avons écrit parce que nous souhaitions insister sur les remarquables sociétés – les « superorganismes ultimes » – des fourmis coupe-feuilles, tout en étoffant et actualisant notre compte rendu des fascinantes découvertes de la communauté scientifique internationale. De nombreux chercheurs ont discuté de leurs travaux avec nous, nous ont transmis de la documentation ou des informations non encore publiées, ou ont lu et commenté les premières moutures de notre manuscrit : en particulier, nous adressons de vifs remerciements à Jacobus (Koos) Boomsma, Cameron Currie, Hubert Herz, Christoph Kleineidam, Christina Kelber, Ulrich Mueller, Flavio Roces, Wolfgang Roessler, Ted Schultz, Thomas Seeley et Rainer Wirth. Ayant prêté la plus grande attention à l'illustration de ce texte, nous remercions Helga Heilmann, Hubert Herz, Manfred Kaib, Michael Poulsen, Flavio Roces, Wolfgang Thaler, Alex Wild et Christian Ziegler pour leurs excellentes photographies, qui dépeignent si bien le merveilleux monde agricole des fourmis champignonnistes et coupeuses de feuilles ; et merci également à Jacob Sahertian pour les conseils avisés qu'il nous a donnés pendant la conception des planches couleurs.

Nous sommes très reconnaissants à Kathleen M. Horton, dont la superbe bibliothèque de recherche, la production manuscrite et les recommandations éditoriales nous ont été des plus précieuses ; et nous avons bénéficié aussi des encouragements et des suggestions de notre éditeur, Robert Weil.

Les recherches personnelles de Bert Hölldobler décrites dans cet ouvrage ont été financées par des bourses de la Deutsche Forschungsgemeinschaft, de la National Science Foundation (États-Unis) et de l'université de l'État de l'Arizona ; celles d'Edward O. Wilson l'ont été par la National Science Foundation (États-Unis).

 

Le traducteur remercie l'éthologue et myrmécologue Alain Lenoir, professeur émérite à l'université de Tours, pour sa lecture attentive et ses conseils judicieux.

[image: image]

F l a m m a r i o n






Table des matières

 

Prologue

1 - Les superorganismes ultimes

2 - La percée attine

3 - L'ascension des coupeuses de feuilles

4 - Le cycle de vie des fourmis coupe-feuilles

5 - Le système de castes des Atta

6 - La récolte de la végétation

7 - La communication chez les Atta

8 - Le mutualisme fourmi-champignon

9 - L'hygiène dans la symbiose

10 - La gestion des déchets

11 - Agroprédateurs et agroparasites

12 - Nids de coupe-feuilles

13 - Pistes et grandes routes

Remerciements

OEBPS/Images/P26.png





OEBPS/Images/cover.png
BERT HOLLDOBLER
EDWARD O.WILSON

LINCROYABLE i
INSTINCT N

DES

,’“\v-/
‘ Flammarlon’N(Bs,” b
‘IATL: (





OEBPS/Images/Planche27.png





OEBPS/Images/Fig04.png





OEBPS/Images/Fig05.png





OEBPS/Images/P28.png





OEBPS/Images/P29.png





OEBPS/Images/Planche32.png





OEBPS/Images/Planche33.png





OEBPS/Images/P30.png





OEBPS/Images/P31.png





OEBPS/Images/Planche35.png





OEBPS/Images/Planche36.png





OEBPS/Images/Planche34.png





OEBPS/Images/image001.png





OEBPS/Images/Fig06.png





OEBPS/Images/Planche1.png





OEBPS/Images/P39.png





OEBPS/Images/Planche37.png





OEBPS/Images/P38.png





OEBPS/Images/P4.png





OEBPS/Images/Planche41.png





OEBPS/Images/P5.png





OEBPS/Images/P2.png





OEBPS/Images/Planche40.png





OEBPS/Images/Planche3.png





OEBPS/Images/Fig07.png





OEBPS/Images/P8.png





OEBPS/Images/P6.png





OEBPS/Images/P7.png





OEBPS/Images/Planche44.png





OEBPS/Images/Planche45.png





OEBPS/Images/P42.png





OEBPS/Images/P43.png





OEBPS/Images/P11.png





OEBPS/Images/Planche48.png





OEBPS/Images/Planche12.png





OEBPS/Images/Fig08.png





OEBPS/Images/Planche9.png





OEBPS/Images/Planche46.png





OEBPS/Images/P10.png





OEBPS/Images/P47.png





OEBPS/Images/Planche15.png





OEBPS/Images/P16.png





OEBPS/Images/Planche13.png





OEBPS/Images/Ziegler.png





OEBPS/Images/P14.png





OEBPS/Images/image002.png





OEBPS/Images/P17.png





OEBPS/Images/Fig01.png





OEBPS/Images/P18.png





OEBPS/Images/Planche21.png





OEBPS/Images/P22.png





OEBPS/Images/P19.png





OEBPS/Images/Planche20.png





OEBPS/Images/Fig02.png





OEBPS/Images/Fig03.png





OEBPS/Images/P23.png





OEBPS/Images/P24.png





OEBPS/Images/Planche25.png





