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VOLUME 1T :
Publications ayant conduit &

1'élaboration de cette thése

STRATEGIES PHYSIOLOGIQUES ET LES STRATEGIES COMPORTEMENTALES DANS L'ADAPTATION

INTRODUCTION

Les trois parties constituant ce mémoire sont
des approches parall&les de 1'écologie des Primates, présentées
selon la systématique du groupe. Bien que les idées générales
auxquelles ces différentes approches aboutissent, se recoupent
et qu'elles soient méme souvent généralisables a d'autres
groupes de Mammif&res, la diversité du matériel &tudié ainsi
que des références bibliographiques nous ont amené 3 les sépa-

rer nettement pour une plus grande clarté de 1l'exposé.

La premiére partie, concernant les Prosimiens, a
été particuliérement développée afin d'y intégrer les résultats
des récentes recherches effectuées 3 Brunoy et a Madagascar
dans le cadre de 1' "Equipe Prosimiens". Ce chapitre, sous une
forme adaptée, va constituer la base €cologique d'un traité
(Academic Press) qui fera le point des connaissances actuelles
sur le comportement des Prosimiens. '

Dans la deuxiéme partie, les résultats des analyses
des régimes et des stratégies alimentaires des Primates Simiens
nous aménent a proposer des modéles relatifs § 1l'utilisation
de 1l'habitat. Les conditions exceptionnelles que nous avons
trouvées sur le terrain, au Sri Lanka, nous ont permis de grou-
per les données les plus complétes qu'un primatologiste puisse
souvhaiter. Les résultats obtenus s'appliquent, en les adaptant,

aux Primates du Nouveau Moqde aussi bien qu'd ceux du Gabon.

La troisiéme partie de ce mémoire se situe dans une
optigue &volutive. Tout en Yy reprenant les différentes idées
auxquelles les études sur les Prosimiens et lesg Simiens nous
ont permis d'aboutir, nous tentons d'intégrer les nombreux

facteurs déterminant le comportement et la stratégie alimentaire.



En conclusion, le comportement des Anthropoides est considéré
sous cet angle "alimentaire" comme un cas particulier parmi
~ les  nombreuses stratégies des Primates. Divers Congrés Inter-
nationaux et plus particuliérement le Symposium sur 1l'alimen-
“tation des Primates dont nous avons eu, avec notre collégue
CHIVERS de 1'Université de Cambrigde, la responsabilité de
' 1}brganisation, de la présidence et de 1'"é&dition", nous ont
-permis d'obtenir une documentation sur les travaux les plus

récents dont beaucoup sont encore sous presse.

o Selon la nouvelle formule des Universités Frangaises,
les travaux d&j& publiés ayant trait au sujet de cette thése,

cnt été groupés, dans un ordre adapté, dans le Volume IT.

Il est traditionnel de remercier les personnes gui,
de pr3s ou de loin, ont participé a 1'élaboration de ce travail;
mais les chances d'éviter les cublis sont trés minces et j'es-
pére que l'on ne voudra pas m'en tenir rigueur. L'ensemble du
projet a suscité de nombreuses collaborations. La principale,
sans laguelle il efit été impossible d'aboutir a une étude é&co-
logique intégrée, est ma propre épouse, Annette HLADIK, co-
avteur de nombreuses publications présentées dans le Volume II,
qui poursuit de son cdté une analyse de l'é@volution des struc-

tures des foréts tropicales sous 1l'influence du monde animal.

Le début de ce travail écologique remonte a mon
prémier voyage a4 Ceylan, en 1959, au cours duquel les amis
restés en France, G. HUMBERT-DROZ et G. PARIENTE m'ont soutenu
autant moralement que financidrement. Nous avons tous beaucoup
regretté que ce dernier ne soit plus parmi nous pour voir
1'aboutissement du chemin que nous avons parcouru ensemble

depuis cette épogue.

L'écologie n'était alors pas encore en vogue dans
les Universités de France et le Professeur M. PRENANT m'a effi-
cacement conseillé et accueilli pour me permettre de réaliser

une premiére approche dans le domaine de 1'histologie comparée

en rapport avec les spécialisations alimentaires des Primates.
J'ai conservé de précieux souvenirs de cette époque dure &
certains égards et des Professeurs en Zoologie, M. LAMOTTE, M.
FRANCOIS, Mme C. PETIT ainsi gque de mes premiers contacts avec
C. DELAMARE-DEBOUTEVILLE qui m'a accueilli au Laboratoire de
Brunoy dés 1964 et mis en contact aﬁec J.J. PETTER:,ce fut 1la
le début d'une longue collaboration. Un premier sé&jour.au Gabon
en 1965 m'a permis d'apprécier sur le terrain mon collégue

A. BROSSET devenu ensuite directeur de cette incomparable sta-
tion de terrain créee par P.P. GRASSE. En 1966, ma thégé de
Troisidme Cycle, sous la direction de R. COUTEAUX et les pu-
blications qui ont suivi (non incluses dans le présent mémoire)
nous ont introduit & de nouvelles études sur 1'écologie€ des
Primates dans lesguelles F. BOURLIERE nous a efficacement

conseillé.

Beaucoup de ces études de terrain ont pu &tre réa-
lisées grace a l'appui de nos collégues américains du-Smith-
sonian Institute, en particulier M. MOYNIHAN, qui a suivi ces
travaux et apporté ses critigques constructives,‘ainSiune
J.F. EISENBERG et S. RIPLEY gui nous ont permis de revoir le
Sri Lanka {Ceylan) dix ans aprés notre premier séjouret d'y
effectuer dans les meilleurs conditions possibles, une ‘des plus

passionnantes études de terrain.

Les recherches biochimiques sur les échantillons

alimentaires ont aussi suscité de nombreuses collaborations

en particulier & 1l'Institut National de la Recherche Aéronomique

J. DELORT-LAVAL, Melle P. VALDEBOUZE, L. GUEGUEHN et.G;'VIROBEN
ainsi que Melle C. MERCIER qui ont participé & des pgﬁlica~
tions présentées dans le Volume II ainsi qu'a des travaux non
encore publiés dont nous avons donné les premiers résultats

dans l'annexe du présent volume.



Nous avons &té heureux de pouvoir échanger des
idées avec Ph. DREUX ainsi qu'avec M. GOUTAREL qui nous a
inspiré l'idée des recherches sur les alcaloides. Au Muséum
National d'Histoire Naturelle gqui retrouve une nouvelle vie

‘grace 3@ J. DORST, nous espérons contribuer par notre travail

d cette relance intellectuelle.

_ Parmi nos collégues tout proches, avec lesquels
ces idées furent brassées, mentionnons ceux d'Outre Manche,
R.D. MARTIN et D.J. CHIVERS et & Brunoy, P. CHARLES—DOMINIQUE

qui a participé activement & 1'élaboration du pré&sent mémoire.

La jolie frappe et la présentation de ce mémoire
sont signées Mireille CHARLES-DOMINIQUE.

PREMIERE PARTIE

ADAPTATIONS  ALIMENTAIRES DES PROSIMIENS

I - INTRODUCTION : DEFINITION DU REGIME ALIMENTAIRE

EN FONCTION DES METHODES DE TERRAIN ET DES TECHNIQUES
. e
DE LABORATOIRE.

R
L

I.1- Comment dé&finir le régime alimentaire d'un Primate?

La réponse a une telle question se rapportant aux
types de Mammiféres les mieux différenciés semblerait &vidente:
alors que des herbiveores ne recherchent que des plantes herbacées
ou le feuvillage des arbres, les carnivores délaissent cette
nourriture végétale pour s'attagquer aux proies vivantes. En fait
nous avons tendance & nous référer intuitivement & un concept
de "comportement alimentaire standard" qui est rarement aussi
tranché, en particulier s'il s'agit du comportement alimentaire

des Prosimiens ou des autres Primatesg.

Le comportement alimentalre est une réponse sélective
aux stimulations (HINDE, 19€6); mals aucune explication d'ensem~
ble sur les choix spécifigues d'aliments chez des espdces trés
voisines, n'a jamals &té proposée. Plusieurs hypothéses seront
présentées en conclusion de cette premiére paritie. Cependant,
afin de fournir une définition précise du régime alimentaire,

il est d'abord nécessaire de dispeoser de données gualitatives et
guantitatives: cela entraine une discussion inévitable sur la
valeur des différentes méthodes d'observation ct des tests
fournigsant des informations qui ne sont pas toujours

comparables.



I.2~ Les tests de comportement alimentaire réalisés

en captivité.

Pour dé&finir les choix alimentaires des Prosimiens,
la méthode la plus simple consiste & introduire des échantillons
d'aliments variés dans la cage d'un animal, puis & noter le
(ou les) aliments choisis en priorité comparativement a ceux
qu'il délaisse. Une estimation quantitative des préférences
alimentaires de 1'animal testé& peut &tre obltenue en faisant la
différence entre la quantité de nourriture introduite et ce qui
reste de chaque catégorie d'aliment. Dans sa premiére étude
d'ensemble sur les Lémuriens malgaches, PETTER (1962) a utilisé
certains de ces tests sur des animaux captifs; il a pu ainsi
obtenir des infeormations complémentaires sur le régime alimen-

taire dang la nature.

CHARLES-DOMINIQUE (1971; 1976-a) a démontré que de
tels tests ne peuvent corroborer avec précision les résultats
obtenus par ses propres observations sur lo régime alimentairce
naturel de cing espé&ces nocturnes de Lorisidés &tudiés dans la
nature, antérieunrement 4 ces tegsts. Des fruits et dilf{érentes
esp2ces d'insectes étalent disponibles ad 1ibitum 4 ccg Prosi-
miens maintenus en captivité. Pendant plusieurs mois, les cing
espéces ont absorbé dc grosses guantités d'insectes, principa-
lement des Orthoptltéres, ne conscommant que des guantité négligea-
bles de fruits., Pourtant dans la nature, leur régime alimentaire
est formé de plus faibles proportions d'Insectes, les préférences
dans les choix alimentaires wvariant selon ley espéces: trois
Lorisidés (Perodicticus potto, Galago eclegantulus et Galago alieni)
n'absorbent que 10 & 25 % d'Insectes, et l'on constate chez les
deux autres espices (Galago demidovii et Arctocebus calabarenzte)
une orientaticon différente du régime, la derni®re se nourrissant
surtout de chenilles et d'insectes réputés incomestibles (voir

paragraphe TI-3).

Les préférences alimentaires sont donc déterminées par
la disponibilité des proies, et par l'aptitude de chagque espéce
de Prosimicn d les découvrir el a les capturer: Arcfocebus

calabarensis wange de préférence des sauterelles ou des grillons;

mais dans son milieu naturel, il se nourrit d'insectes

répulsifs (de faible valeur nutritive, d'aprés les résultats
de nos analyses figurant en appendice) pour la simple raison
gu'il n'est pas capable de trouver et de capturer des proies

plus "comestibles”.

Des tests peuvent permettre de déterminer les types
de proies dont l'effet répulsif persiste vis & vis d'un animal
quand aucune autre nourriture n'est disponible. Une récente
étude expérimentale de BERNARDI et CHARLES~DOMINIQUE ({(en
préparation) a été menée sur les Lorisidés nocturnes mentionnés
ci-dessus, en utilisant comme proies les nombreux Lépidoptéres
qui vivent dans leur milieu naturel, la forét dense du Gabon.
Les papillons les plus comestibles (mangé&s par toutes les
espéces de LorisidCs) sont plus ou moins homochromes durmilieu
ou possédent d'autres systémes de camouflage. De nombreuses
esplces d'Attacidés, moyennement comestibles, ont sur leurs ailes
inférieures des ogelles qui rappellent 1l'aspect de deux gros
veux et peuvent éventuellement effrayer un prédateur; Les Lépi-
dopttres les moing comestibles ne sont pas cryptiques,'ét
présentent mé&me souvent des couleurs vives et contrastées signa-
lant leur mauvals golit a d'éventuels prédateurs. Certaines de ces
proies répulsives peuvent &tre mangéesc par Perodicticus potito et
Arctocebus calabarensis. Cependant, les différentes espéces de
Galage ne tentent jamais une seconde expérience aprés un premier
essal leur ayant permis de constater le mauvais goft d'une proie
répulsive ou & poils urticants. La stimulation du goGt qui
n'est certainement pas identigue chez les différentes espéces de
Prosimiens peut déclencher des réponses différentes. Perodicticus
et Arctocebus ont un éventail de choix plus large incluant les
especes les moins comestibles., Il§ peuvent donc consommer ces
proies, qui, délaissées par les autres espéces, sont généralement
disponibles cn grande guantité. Le mécanisme de sClection alimen-

taire de lcoris (voir ci-dessous) est tout 4 fait similaire.

Une partie de notre étude de terraln sur Loris tardigradus

au Sri Lanka {Fig. 1) fut consacrée & des tests alimentaires
sur un plus grand ensemble de proics potentielles (PETTER et

HLADIK, 1970). Les risultats obtenus (Volume II-I-1) concordent
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avec les expériences précédentes de STILL (1905) et PHILIPS
(1931) qui montrérent qgue Leoris pouvait se nourrir de types
d'invertébrés habituellement délaissés par les autres prédateurs
(Oiseaux et Singes) habitant la méme foréf. Par exemple, les
Homoptéres Réduvidés quil possédent des ailes vert-bronze
brillantes constituant un signal sématique contre d'éventuels
prédateurs, ainsi que le papillon trés commun Euploea core
(délaissé par les oiseaux insectivores), étaient mangés, avec
"répugnance" toutefols par Lorisg tardigrodus. Ces tests montrent
quels sont les types de proies les moins comestibles que le Loris
peut effectivement consommer; mais en aucun ¢as on ne pourrait
en déduire ce gui est réellement mang? dans la Nature. Les
résultats expliquent néanmoins le mécanisme de spécialisation
du comportement alimentaire, qui est semblable chez Arctocebus
calabarensis et Lorie tardigradus.

Nous avons obtenu par ailleurs des résultats positifs
a partir de tests de choix alimentaires aprés une Ctude de deux
ans menée dans notre animalerie de Brunoy (PETTER-ROUSSEAUX et
HLADIK, en préparation). Cing espé&ces de Lémuriens nocturnes
sympatrigques de la foré&t de la cdte Ouest a Madagascar
(Cheirogaleus medius, Microcebus murinus, Micvocebus coguerelt,
Phaner furcifer et Lepilemur ruficaudatus) avaient au cours de L
cette expé&rience un libre accés a4 la nourriture : un lot d'ali-
ments variés était placé dans chaquec cage contenant un ou plu- |
sieurs animaux de la mé&me espéce. Nous avons calculé le poids des
différents aliments ingérés en corrigeant la perté de poids due
d 1l'évaporation calculée sur des échantillons témoins laissés
d l'extérieur de la cage. Le but principal de cette expérience
était d'obtenir des données sur les cycles physiclogigques, mais
les résultats concernant les choix alimentaires préférentiels
(Tableauv I) ont nettement montré des différences entre les

régimes gui doivent se retrouver dans le régime alimentaire “3 3
€~
T ERR

naturel de ces différentes cspéces (voir paragraphe II-4). Parmi

ces cing espéces malgaches, (Chaireogaleouwe medius est le plus Figure 1 = Loris tardigradus acceptant un Colloptére Cetonlidae au cours
d'expéricnces sur les cheix alimentaires v@alisfes sur le terrain
avec les proics potenticlles de la fordt semi-dfcildue au Sri Lanka.
ruficoudatus le plus folivore. (Photo C.M.1I. 310-P).

frugivore, Microcchbus murinus le plus insectivore et Lepilemur
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1.2
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11.6
21.5
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Microcebus

par cing espeéces
catégories d'aliments étaient disponibles ad libztum.

PETTER-ROUSSERUX et HLADIK,

noids frais

1les de laitue
type G 3

et de saule
Banane
de farine

i

fruits verts

e’

’e

e
Géteau pour Lémuriens

Porme et Poire
Concembre et autres
Meienge de lait
Viande et Insectes

Total

En utilisant les ménes types de tests sur les choix
alimentaires, KING (1974) a trouvé une légére différence entre
les régimes de Lemur macaco et de Lemur mongoz : cette diffé-
rence pourrait éventuellement se retrouver dans les régimes

naturels.

En conclusion, les tests alimentaires pratiqués en
captivité ne reflé&tent pas directement le régime naturel, Ils
peuvent aider 3 expliquer certains mécanismes de la sé&lection
des aliments, 3 conditions d'utiliser les types d'aliments
potentiels qui existent dans le milieu d'origine. Les tests
pratiqués a3 partir d'une alimentation articielle tels que-ceux
dont les résultats figurent au Tableau I montrent gqu'il existe
des différences entre espd@ces indépendantes des traditions
sociales et des habitudes acquises puisque les &chantillons
d'aliments utilisés n'ont jamais &té rencontré dans la nature
par les animaux testés. Ces différences seraient liées a la
perception des stimulations autant gqu'a des adaptations physio-
logiques plus complexes {(voir discussion sur la "flexibilite",
iv).

1.3 -~ Les observations de terrain

Au cours de ces quinze derniéres années, les obser-
vations sur les Primates sauvages ont &té plus nombreuses qu'au
cours de toute l'histoire qui précéde. Le travail de terrain
sur les Prosimiens a été particuliérement intensifiée tout
récemment (DOYLE et MARTIN, 1974). Néanmoins, si 1l'on considére
la faible guantité& de données sur le régime alimentaire naturel,
il semblerait que 1l'étude de ce comportement ailt suscité moins
d'intér&t chez les scientifiques que les autres aspects de la
socio-&cologie des Prosimiens. &n fait, les observations guanti-
tatives sur le comportement alimentaire sont généralement diffi-
ciles a effectuer en forét et il est souvent nécessaire d'uti-
liser des méthodes indirectes s'appliguent & 1'étude des

Prosimiens diurnes et nocturnes.
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L'étude du régime alimentaire des Prosimiens diurnes

Il semble surprenant que la méthode la plus simple,
par observation visuelle directe, n'ait &té& que rarement
employée pour des &tudes quantitatives du régime alimentaire
naturel en suivant un animal tout au long de la journée, et en
comptant le nombre de fruits et feuilles qu'il ingére. Des
échantillons de chaque type d'aliment doivent &tre ensuite
prélevés afin de permettre le calcul du poids total consommé
par l'animal. Nous avons utilisé& cette méthode sur différentes
espéces de Primates (HLADIK et HLADIK, 1969; 1972; HLADIK, 1973:
1975; wvoir volume II) ainsi gque, plus récemment, IWAMOTO
(1974, a et b) sur les Macaques japonais et sur le Gelada. On
ne saurait établir une comparaison entre les régimes alimen-
taires des différentes espéces de Primates & partir de la liste
des noms latins des plantes consommées, mé&ne si 1'on en connait
les guantités ingérées. Il est indispensable de procéder i une
analyse plus poussée des échantillons alimentaires collectés
(HLADIK et HLADIK, 1971, voir volume II, p. 195, HLADIX, 1976-c),
gui seule permettra le calcul de la composition moyenne des
régimes alimentaires. On peut établir ainsi des comparaisons
entre espéces qui, complétées par des études de laboratoire du
type de celles gue nous avons présentées dans la section I-2,

peuvent expliguer bien des mécanismes d'adaptation.

Dans la plupart des €tudes de terrain récemment
publiées concernant des Prosimiens diurnes, le temps passé & la
recherche ou & la prise de ncourritre a &té utilisé comme critére
de mesure du comportement alimentaire. RICHARD (1973), par
l'observation directe, a suivi un Propithéque et noté le temps
qu'il passait & se nourrir de différentes sortes d'aliments,
tandis gue SUSSMAN (1972) a obtenu une mesure indirecte de ce
temps sur des L&murs, en observant péricdigquement "l'activité
ponctuelle”, Le temps passé d se nourrir ne peut &tre consgidéré
comme homologue du régime alimentaire; c¢'est pourguoi SUSSHAN et

RICHARD (1974) n'ont utilisé cette mesure que dans le but de

12

comparer plusieurs espéces en fonction des temps de collecte

et des comportements alimentaires. Une discussion détaillée sur
la corrélation existant entre le temps passé & la prise d'ali-

ments et le régime alimentaire (HLADIK, 1977-b, voir Volume II,
p. 311) a mis en évidence le fait qu'une comparaison entre les

régimes alimentaires des espéces frugivores est généralemént

peu significative lorsqu'elle est basée sur le temps d'alimen-

.tation; par contre, la comparaison s'avere possible entre les

_espéces se nourrissant de feuillages ou d'autres aliments de

structures homogéne. Les études mentionnées ci-dessus, de méme
que les descriptions de JOLLY (1966) gui a comparé le comporte-
ment alimentaire des espéces de Lémurs utilisant ces types

d'aliments & structure homogéne, donnent probablement une image

assez exacte des régimes alimentaires.

La végétation est l'obstacle principal & l'observation
directe, et 1'é&tude continue du comportement alimentaire d'un
animal est particuliérement difficile en forét dense. Compte tenu
de cette difficulté, on ne peut guére espérer obtenir des données
plus précises sur le régime alimentaire de Indri indri que celles
de POLLOCK (1975; 1976) gui a effectué 3000 ocbservations ponc-
tuelles et a tenté de compléter ses données guantitatives par
l'analyse des matiéres fécales. La méthode consistant a& collecter
davantage de données en tirant des animaux au fusil pour obtenir
des contenus stomacaux ne peut raisonnablement &tre envisagée
a Madagascar car beaucoup de Prosimiens diurnes sont des espeéces

rares menacées d'extinction.

Par contre, dans certaines régions privilégiées ol
les conditions de visibilité sont excellentes, telles la forét
décidue du Sud de Madagascar, une &tude quantitative sur le
régime alimentaire des espéces 8e Lémurs les moins farouches, &
partir d'observations directes, pourrait donner un complément
trés précieux aux travaux de JOLLY (1966), SUSSMAN (1972; 1974),
RICHARD (1973; 1974), BUDNITZ et DAINIS (1975). En complétant

ces données par une analyse chimique des différents aliments

ingérés au cours du cycle annuel, les résultats obtenus pour-

raient consltituer la base des recherches fulures sur les diffé-

rences physiclegiques interspéceifigues.
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L'étude du régime alimentaires des Prosimiens nocturmnes

La nuit, l'observation directe nécessite des condi-
tions encore plus exceptionnelles que de jour, pour obtenir une
mesure précise de la nourriture ingérée. Les conditions unigues
de visibilité gue nous avons trouvées dans le "Bush" de Mada-
gascar nour ont permis de recueillir des informations quanti-
tatives sur le régime alimentaire de Lepilemur leucopus
(CHARLES~DOMINIQUE et HLADIK, 1971, Volume IT, p. 25). Au cours
de cette &tude, nous avons tout d'abcrd mesuré les guantité de
nourriture ingérée par des Lépilémurs captifs, auxquels nous
avons offert les mémes espdces végétales que celles absorbées
dans la nature. Quand ces animaux "broutaient" les feuilles, ils
ingéraient un poids relativement constant de nourriture, pendant
. 1'unité de temps. Ces conditions tré&s particuliéres nous ont
permis d'effectuer sur le terralin une mesure des quantités ingé-
rées basée uniquement sur 1l'enregistrement des durées de prise

de nourriture.

Une méthode indirecte doit généralement &tre employée
pour obtenir les mesures de nourriture ingérée par les espcéces
nocturnes. Il faut donc, soit piéger les animaux, soit abattre au
fusil. Pour les espices qui ne font pas l'objet d'une protection
intégrale, tels les Lémuriens d'Afrique continentale, l'analyse
des contenus stomacaux a donné des résultats trés précieux.
CHARLES-DOMINIQUE (1966; 1971; 1%74-a, 1977) a travaillé dans la
forét dense du Gabon aux environs de la Station C.N.R.S. de
Makokou ou les Lémuriens ne sont pas chassés par la population
locale (en raison de leur petite taille par rapport aux autres
gibiers disponibles). Les 174 spécimens prélevés en troils ans
dans un rayon de 40 km autour de Makokou ne représentent qu'une
petite fraction de la population de Lémuriens (mois de 1/1000).
Cette méthode peut donc &tre pratiquée sans danger pour la conser-
vation des esp2ces de Lémuriens, 3 condition toutefols d'en user

avec modération, et sur de vastes é&étendues de forét.
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L'analyse des différentes fractions des contenus
stomacaux est généralement limitée & une description d'ensemble
des principales classes d'aliments (feuilles, fruits, insectes,
etc...). S'il est possible d'obtenir une identification plus
précise des espd&ces d'invertébrés ingérés grdce aux restes de
chitine, par contre, la pulpe de beaucoup d'espéces de fruits
quand le noyau n'a pas &té avalé&, ne posséde aucun caractére
spécifique évident permettant une identification. Les parties
juteuses, qui représentent probablement une proportion trés
importante du régime alimentailre de certaines espéces,'ne sont
absolument pas prises en compte dans ce type de description gqui
est néanmoins la seule source d'information gquantitative sur le

régime alimentaire, lorsque l'observation directe est impossible.

Non seulement le contenu stomacal, mais la totalité
du tractus digestif des spécimens abattus nécessite un examen
minutieux. On peut en effet y trouver des graines ou autres
parties solides fournissant des informations supplémentaires sur
la nourriture ingérée. Un exemple remarguable de la nécessite de
cette approche sustématique a été& donné par CHARLES-DOMINIQUE
(1971; 1974-a) : dans les contenus stomacaux de Galago elegantulus
et de Perodicticus potte, il n'y a générélement aucune trace des
gommes ingérées gul passent trés rapidement dans le caecum
(surtout chez G. elegantulus). Il semble que les gommes ne sé-
journent que guelques minutes dans 1l'estomac, alors gue les
autres aliments (fruits et insectes) y restent beaucoup plus
longtemps et sont donc retrouvés dans les contenus stomacaux.
Ainsi dans ces cas particuliers, le régime alimentaire a &té

calculd 3 partir du poids du contenu caecal, ajouté au poids du

contenu stomacal.

Chez les Lémuriens noctutnes de Madagascar, espeéces
entidrement protégdes, nous comparons actuellement les informa-
tions quantitatives sur le régime alimentaire en analysant les
féces (LILADIK, CHARLES~DOMINIQUE et PETTER, en préparation).

Au cours de l1'étude de terrain menée sur la cdte Ouest (PETTER,
1977), tous les Lémuricns nocturncs ont été piégés, marqués et

préparés pour otre suivis par radic-tracking. Avant de relacher



les animaux, nous avons prélevé les‘premiéres féces (les sui-
vantes auraient contenu les fruits utilisés comme appat). Les
restes identifiés dans ces féces représentent une partie de ce
qui a &té ingéré, évidemment plus petite que la fraction iden-
tifiable dans le contenu stomacal. Par exemple, le régime ali-
mentaire de Microcebus coquereli inclut de grandes quantités du
liquide sucré que secr@tent les Homoptéres (vair section II-4)
gue nous n'aurions jamais pu détecter si le comportement de ces

Prosimieng n'avait pas été& suivi par observation directe.

Les données sur le régime alimentaire, obte-
nues 4 partir d'observations directes manquent souvent de préci-
sion et doivent &tre vérifiées par différentes méthodes. Le
régime alimentaire est fonction de la nourriture disponible
dans 1'environnement et les variations locales peuvent étre
assez importantes en ce gui concerne la répartition des VEgé-
taux. La compositicn de la nourriture ingérée est en fait un
meilleur critére sur lequel on peut établir une comparaison

interspécifigque.

I.4 - Techniques pour la collecte et la préparation des

gchantillons alimentaires.

La composition des aliments dont se nourrissent les
Primates est généralement inconnue. Le primatologiste désireux
d'étudier le régime alimentaire doit effecteur des prélévements
d'échantillons d'aliments, et les conserver dans des conditons
permettant leur analyse ultérieure. Selon les méthodes de
fixation et de préservation, différentes fractions seront con-
servées et analysables par la suite (BLADIK, 1977-c}. Les métho-
des et leur usage pratigue ont donc &té résumés afin de norma-

liser les techniques sur le plan international (voir Annexe II).

Le probléme le plus difficile en ce gui concerne la
collecte d'échantillons alimentaires provenant d'arbres est bien
souvent de les atteindre. Nous avens utilis@ un &chenilloir (fig.
monté sur une perche de bambou gui constitue l'un des matériaux
les moins fragiles pour cet usage. Composle de trongons attachés

ensembles 4 1'aide d'un tenon, unc perche de 15 m nous a permis
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Figure 2 - Collecte d'échantillons alimentaires dans la forgt du Gabon 3
1'atide d'un échenilioir montéd sur unc séric de bambous emboltés.
17




de collecter directement sur la plupart des arbres de la forét
décidue du Sri Lanka {(voir Volume II p. 238, HLADIK, 1977~b).

En ce gui concerne la collecte d'échantillons sur les grands
arbres de la foré&t dense humide sempervirente, il est indispen-—
sable de compléter cet équipement par une "plate~forme dfesca-
lade" . Pour notre étude de terrain au Gabon (Volume II, p. 358),
nous avons utilisé un modéle trés siir de plate-forme (vendue
par "Forestry Suppliers, Inc.", Jackson, Miss. USA) gui nous a
permis de monter & 30 m de hauteur le long des troncs lisses,
sans aucun entrainement particulier et de collecter les échan-~
tillons depuils cette position élevée. Les &chantillons de fruits
et feuilles doivent &tre prélevés en assez grande quantité

(au moins 200 g en poids frais) et transportés en sac plastique

afin d'éviter une perte en eau avant la pesée et la fixation.

Sur le terrain, la dessication est le moyen le plus
pratique pour conserver les échantillons alimentaires. Cette
opération doit &tre pratiquée le plus rapidement possible, sans
surchauffer les &chantillons (pas plus de 60° 3 80°C), ce qui
risquerait de les endommager. Nous présentons sur la Figure 3
deux types de dessicateurs: une bolte percée de tuyaux qgui
‘permettent 3 l'air de circuler, chauffée par une lampe & pétrole
(A) , avec un cylindre de toile qui force la passage de 1l'air
chaud autour de la bolite. Lies échantillons botanigques nécessaires
a l'identification des échantillons alimentaires peuvent &tre
ainsi séchés en méme temps. Les échantillons d'aliments sont
placés dans des sacs en papier non glacé, avec indication du
poids et autres références. Aprés la dessication {obtention
d'un poids constant des échantillons) les sacs en papiers sont

conservés dans des sacs en plastique soudés.

La plupart des opérations stantards d'analyse
{dosage des minéraux, protides, lipides, glucides totaux et
cellulose) peuvent étre effectués sur les échantillons alimen-
taires secs. Pour des recherches analytigques plus poussées, il
faut utiliser un autre type de préparation comme la fixation
par l'alcool éthylique chaud: 1'échantillon est alors découpé
en petits morceaux (2 mm d'épaisseur) et maintenu pendant

environ 10 mn dans de 1l'alecoel éthylique (96°) bouillant dans

18

A

ECHANTILLONS
ALIMENTAIRES

et Wk BT

T?ﬁmmmmmu

T S e b e i o

i P

N ey | HB
e sy |
T e e e B
TR Wt S o, e _J
7.2, s s

R L

N
-J’-.»_j

§
- o
EA R T

-y = —

ey

r;:

{:;
Fud

(T R,

ECHANTILLONS BOTANIQUES
PRESSES ENTRE DES CARTONS

; ENVELOPPE DE TOILE FORTE CONSERVANT
;QWLA CHALEUR AUTOUR DES ECHANTILLONS

—’;%AIR CHAUD CHARGE D'HUMIDITE

.BOITE METALLIQUE

Bt [ S i oy S SRS )

-

) i
ENFERMES 4t T
i Ld LY
DANS DES SACSé a f”ff”“*"
. : ] -
DE PAPLER o= Bt
T bt
-t &
] Iy
i :,
AIR FRAIS : ;
Dot
| ‘l
Y
[ Y
Pt
|
LAMPE A t :
> ' '
PETROLE ........ | :
Lo
!
l".i:;:m B i

COUVERCLEL
|

B TSIV K

!
l
H
|
{
f
|
|
;
-

Py —

e ]

CAISSE EN
CONTREPLAQUE

.................................

Figure 3.- Modé¢les de dessicateurs pour échantillons

alimentaires. A - Modole de terrain



-

un récipient muni d'un réfrigérant a reflux. On peut conser-
ver ces échantillons dans leur solution aicoolique en flacons
plastiques. Cette préparation est la meilleure pour arréter
toutes les réactions enzymatiques, ce qui permer de doser par
la suite les sucres solubles, amino=-acides et les lipides. La
conservation 3 basse température(en dessous de -30°C) pourrait
&galement permettre tous ces types d'analyse, mais la mé&thode

n'est guére pratigque sur le terrain.

Il - LA SPECIALISATION ALIMENTAIRE DES PROSIMIENS
EN FONCTION DES CONDITIONS DU MILIEU FORESTIER.

IT.1 - Les possibilités de spécialisation alimentaire

compatibles avec les données morphologigues de base

L'émergence de plusieurs caractéres morphologiques
apparait comme le résultat de la pression sélective exercée
par le nombre limité et la quantité des ressources alimentaires
dispenibles dans les différents milieuxw. Ré&ciproguement, les
‘possibilités d'adaptation des Prosimiens & différents régimes
alimentaires sont limitées lorsqu'ils ont acquis certains
caractéres particulier, par exemple, une grande taille corpo-

relle.

Relations entre la taille corporelle et le

régime alimentaire.

La composition des substances les plus communes
consommées par les Primates dans la nature est trés variable
(voir Annexe I }, malis cette variabilité a ses limites
propres dans chacune des grandes catégories d'aliments
{Insectes, fruits, gommes, feuillages). Les plus petites
formes de Lémuriens (0,06 a 0,2 kg) consomnment des insectes
ou autres petits invertébrés comme nourriture principale. Un
tel régime alimentéire, incluant un maximum de protéines et
de matiéres grasses, leur procure un maximum d'énergie (néces-
salre aux petites formes de Mammiféres). Si l'on considére
les espéces de poids supéricur (0,2°a 0,5 kgl la quantité

maximale d'insectes qu'ils pouvent concommer eost approxima-
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tivement constante dans un milieu donné&, puisgue les
possibilités de trouver des proies pendant une Jjournée (ou_
une nuit pour les formes nocturnes) sont presque identiques
pour les différentes espéces, ainsi que l'ont montré HLADIK

et HLADIK, 1969 (voir Volume‘II, page 174) et CHARLES-DOMINI-
QUE, 1971. Ces espéces doivent utiliser d'autres ressources
alimentaires comme les gommes et les fruits, pour trouver un
complément d'énergie dans les glucides, et la proportion de
fruits doit &tre d'autant plus grande que la taille de l'espéce

augmente.

La plupart des espé&ces de Prosimiens de forte
taille (0,5 &8 2 kg) utilisent les fruits comme alimentation
de base oll ils trouvent suffisamment d'énergie grace aux gluci-
des. La quantité d'insectes qu'ils consomment est relativement

-~

faible par rapport a leur poids, mails cette nourriture animale
est nécessaire & 1'&quilibre de la ration protéique. A vrail
dire, les fruits ne procurent guére plus de 5 % de protéines
(en poids sec) ce qui n'est pas suffisant pour compenser la
perte en azote des plus gros animaux (3 4 10 kg). Le régime
alimentaire de ces espéces de grande taille doit inclure des
bourgeons et des repousses de feuillages, ressources abon-
dantes et riches en protéines. Les mémes causes écologiques
déterminent les mémes relations entre les régimes alimentaires
et la taille corporelle des Primates Simiens (voir en deuxiéme

et troisiéme parties du présent volume).

Certains grands Lémuriens comme Indri indri
utilisent les feuilles comme alimentation de base (POLLOCK,
1977); les fruits n'entrent gue comme complément glucidigue
dans leur régime alimentaire. Pour ces espéces fo{}vores,
les Insectes ne seraient absoclument pas nécessaires comme
complément en protéines et leur recherche, pour un gain
relativement faible nécessiterait une trop grosse dépense

dfénergie.



La main des Prosimiens et ses possibilités de

préhension.

La conclusion du paragraphe précédent ne s'applique
pas précisément aux Prosimiens diurnes dont le poids varie
de 2 3 4 kg. Ces espéces se nourrissent principalement de
fruits et feuillages (voir section II.5), alors gu'elles
pourraient congommer des Insectes, au moins en petite quan-
tité et de fagon "rentable", tout comue les Simiens pesant
entre 2 et 4 kg (voir deuxiéme partie). Un régime alimentaire
incluant aussi bien des insectes que des feuilles permet en
effet de compléter la faible quantité de protéines contenues
dang les fruits; mais les techniques de recherche des proies
des Simiens (THORINGTON, 1967; HLADIK, 1967, 1972; GAUTIER-
HION, 1971, et voir troisiéme partie du présent volume)
consistent généralement en manipulations d'écorces et de
feuilles mortes pour découvrir les insectes, ce qui nécessite
une main trés perfectionnée, ainsi gu'une vision qui a &volut
parallé&lement (PARIENTE, 1976).

Figure 4 - Mouvements de main des Prosimiens pendant la prise de
nourriture:
A. Microcebus murinus capturant un Insecte par un
mouvement stéréotypé des deux mains (tous les doigts
convergent simultanément dés que la paume touche la
proie) . On notera la position du corps suspendu par

les pattes postérieurs (photo prise & l'animalerie de
Brunoy par R.D, MARTIN et C.M. BLADIK).

B. Main gauche de Loris tardigradus montrant la posi-
tion convergente de tous les doigts (photo prise au
Sri Lanka par C.M. HLADIK et J.J. PETTER).

C. Lemur catta manipulant les gousses de Tamarinier,
Tamarindus indica, par un geste "en crochet" de la
main afin de presser l'obiet contre le coussinet
palmaire proximal (photo prise & Madagascar par

A, SCHILLING).
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La main du Prosimien, qui mangque de mobilité
(tous les doigts pressent simultanément un objet contre l'ur
des cousgsinets palmaires, BISHOP, 1964) ne permet pas des
manipulations aussi complexes. Par conségquent, les Prosimiens
n'ont pu développer les technigues de recherche et de capture
d'Invertébrés des Primates supérieurs, et la stratégie alimen-
taire incluant les feuilles comme source de protéines pour
compléter le régime frugivore a &té adoptée par les espéces
de taille relativement petite. Ainsi que l'a suggéré CHARLES-
DOMINIQUE (1975, 1977-a), l'évolution de la main des Prosimiens
a divergé précocément de celle des Simiens: sa forme et sa
structure permet aux Prosimiens la capture d'insectes en fuite
par un mouvement stéréotypé trés efficace; mais cette "straté-
gie”, valable pour les espéces nocturnes, n'aurait pu étre
utilisée de jour 3 cause de la compétition avec les Oilseaux
diurnes chassant efficacement les petites proies mobiles. Cette
technique de capture est donc utilisée par les petites formes
d'animalivores primitifs (Figure 4, A et B}; mais pour les
espéces de Lémurs de plus grande taille (Figure 4, C), la
manipulation des aliments se limite & un geste d'accrochage.
En dépit d'une petite différence dans la position des doigts
guand ils manipulent un objet, les Lémuridés, si on les entral-
ne artificiellement 3 se nourrir &'Insectes, exécutent un mou-
vement stéréotypé ressemblant & celui des petites espéces
d'animalivores (Galaginae et Cheirogalinae). Ce type de mouvement
a été observé chez Lemur fulvus et Lemur mongcz (CHARLES-

DOMINIQUE, 1975).

La denture et le tractus digestif des Prosimiens

Une récente étude d'ensemble sur la forme des dents
des Primates comparée a celle des autres Mammiflres (KAY et
HYLANDER, 1977) a mis en évidence la différence de fonction
existant entre les dents antérieures et les dents jugales. Les
incisives, canines et prémolaires sont utilisées pour saisir,
manipuler et séparer les aliments au moment de la prise, alors

que la fonction essentielle des prémolaires est la mastication.
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Les espé&ces qui se nourrissent d'aliments nécessitant d'étre
déchiguetés (comme les feuillages) doivent posséder des molai-
res 3 cuspides acérées . Dans les différents groupes taxono-
miques, plusieurs types de cuspldes se sontldéveloppés, mais
dans tous les cas, la partie postérieure de la mdchoire est trés
développée. A l'inverse, l'extension de la partie antérieure de
la michoire constitue une adaptation aux régimes alimentaires

frugivores—insectivores.

Une structure dentaire tres pafticuliére existe
aussi bien chez les Lorisiformes Afro-asiatiques que chez les
Lémuriens malgaches: les deux canines et quatre incisives de la
méchoire inférieure sont "styliforme" et presque horizontales,
forment ensemble un "outil" fréguemment appelé& "peigne dentaire"
3 cause de l'utilisation qu'eh font les Lémuriens pour se
"peigner" la fourrure (BUETTNER-JANUSCH et ANDREW, 1962). Le
terme "tooth scraper" (MARTIN, 1972,b) illustre beaucoup plus
précisément son adaptation fonctionnelle pour les espéces actuel-
les et particuliérement pour celles gui se nourrissent de
grosses quantités de gomme et (cu) de séve, comme Galago
elegantulus et Phaner furcifer (voir sections II.3 et II. 4);
MARTIN apr&s WALKER (1969) suggére que ce "tooth scraper" s'est
différencié & 1'époque pré-Miocéne en Afrique. Lorisiformes et
Lémuriformes pourraient donc avoir un ancé&tre commun pour qui
les gommes auraient &té la base vitale de l'alimentation. Cet
outil dentaire est trés employ& par les genres (Cheirogaleus,
Mieroecebus et CGalago car il leur permet de racler l1'intérieur
de petites fissures d'écorces oll des gommes sont secrétées et
d'en recueillir ainsi la plus grande guantité possible. Le solide
"peigne dentaire" de Propithecus, formé seulement de quatre
dents trés larges, lui permet de manger l'écorce et le cambipm
des espéces ligneuses (RICHARD, 1974).

La denture antérieure chez Hapalemur et chez Lepile-
mur est encore plus spécialisée, et leurs incisives supérieures
sont trés réduites (entiérement absentes chez le Lépilémur

adulte) ceci étant 1ié & leur habitude de brouter des feuillages.

-
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L'évolution de la formule dentaire des Prosimiens
- . .1.3.3. -
depuis le type ancestral Lémur/Loris 6%";*%_%—) présent chez
les Lorisidae et les Cheirogaleidae, jusqu'aux Indriidés

2.1.2.3. . 1.0.1.3.
(Efﬁfitgf} et Daubentoniidae (Ifﬁfafif

MARTIN (1972-b)ainsi que par PETTER et PETTER-ROUSSEAUX{1977).

} a &té discuté par

On ne pourrait s'attendre & ce gue ces caracteéres
dentaires puissent changer rapidement avec le régime alimentaire
des espéces de Prosimiens actuelles. Par contre, les proportions
des différents segments du tractus digestif peuvent s'adapter
rapidement a un régime artificiel (HLADIK, 1967) et autorisent
(ou suivent) dans certains cas une assez grande "flexibilité"

(voir section IV.1).

Les espéces se nourrissant de gommes ont un grand
caecum, alors gque les espices folivores possédent soit un trés
grand caccum soit un cblon développé, ou bien les deux. Inverse-

ment, les espéces animalivores possédent le plus petit intestin.

Chez les différents groupes taxonomigues de Prosimiens
il faut donc considérer ces adaptations structurales au régime
alimentaire soit comme des limites aux variations possibles du
régime alimentaire chez les esp@ces les plus spécialisées, soit
comme un ocutil d'adaptation pour gagner la compétition avec les

autres espé&ces dans une niche écologigue donnée.

IT.2.~ La niche écologigque des Prosimiens

Le concept de niche écologique se rapporte aux
adaptations structurales, ainsi gu'aux réponses physioclogigues
et comportementales d'une esp@ce & l'intérieur de sa communauté
et de son écosystéme. Biclogiquement parlant, la niche écologi-
que pourrait é&tre présentée comme la "profession” d'une espéce
donnée (ODUM et ODUM, 1959} et &tre presgue entiérement déter-
minée en fonction de la spécialisation alimentaire (consomma-
teur primaire ou secondaire dans un &cosystéme donné). "L'adres-
se" de cette mé&me espdce qui pourrait simplement correspondre &
son habitat particulier, est cependant indispensable pour déter-

miner la niche.
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Rythmes d'activité nocturne et diurne

Le principe de GAUSE, discuté par ODUM et ODUM
(1959) implique que tout au long de l'histoire de 1'évolution
la compé&tition entre deux espéces, lorsqu'elle a eu lieu, a
débouché sur la disparition totale d'une des espéces, ou sur
son adaptation a un nouveau type de nourriture. Toutefois, les
ressources alimentaires sont généralement accessibles nuit et
jour et, pour un type particulier de régime, il est courant de
rencontrer deux espéces différentes, l'une se nourrissant la
nuit et l'autre le jour (CHARLES-DOMINIQUE, 1975; 1977-a). Le
rythme d'activité peut alors agir comme un mécanisme assurant
une séparation écologigue: les deux espéces ont des chances
eégales de se procurer de la nourriture dans ce cas particulier,
et aucun facteur sélectif ne peut favoriser 1l'une par rapport

a 1l'autre.

Il est certain que si les premiers Prosimiens
avaient eu le m&me rythme d'activité que les nombreuses espéces
d'Oiseaux diurnes conscmmateurs dfInsectes et de fruits, il vy
aurait eu compétition entre eux. Cet argument a été présenté
par CHARLES-DOMINIQUE (1975} pour démontrer gue les premiers
Lémuriens étailent nocturnes, de petite taille, et gu'ils se
nourrissaient d'insectes, de fruits et de gommes. Plus tard,
les Simiens purent pé&nétrer dans le "monde diurne", en Afrique
et en Asie, sans entrer en compétition avec les oisecaux frugi-
vores/Insectivores, gridce & leur technique particuliére de
collecte d'Invertébrés décrite ci-dessus, leur donnant accds
aux proies cachées sous les écorces et les feuilles mortes. A
Madagascar, les Lemuridae et les Indriidae sont passés €gale-
ment dans le "monde diurne" surtout grd3ce a leur régime alimen-
taire composé de graines et de gousses dures, non utilisables

par les Oiseaux.
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des cas possibles dans lesquels plusieurs espéces de Lémuriens Eﬂﬁiﬁﬁa
sympatriques se partagent les ressources du milieu forestier: Perodicticus A TN
| Cheirogaleus
Le premier exemple se rapporte a la forét dense du 209, 0 %0 0%,
Gabon, prés de Makokou, oll CHARLES-DOMINIQUE (1966,1971,1974-a, :°:°:ja:°,°§f;°g°:j
1977-a) a mené ses études de terrain. Nous avons représenté sur la ?:OE‘:"E}DE“S“E“;S}‘ ‘ P haner
figure 5 les régimes alimentaires des différentes espéces de {22@§= szﬂﬁf;y, : GOMMES
Prosimiens, &tablies d'aprés les analyses des contenus stomacaux.
Il apparalt nettement que toutes les espé&ces se nourrissent
d'Insectes, ct complétent leur alimentation par l1'absorption
de petites quantités de fruits (4rctocebus), ou bien par uneplus Euaticus o
grande quantité de fruits (Perodicticus, Galago demidoveii et GOMMES &
G. alleni) ou de gomme (Galage elegantulus). Ces cing espéces. FA.
utilisent les mémes ressources alimentaires dans une assez large aj PO cecralion
OF ) -d'Homptéres

Figure 5 -~ Comparaison des régimes alimentaires des cing espéces de G.alleni ‘a{" :Di"

Prosimiens nocturnes de la forét densc humide du Gabon et des cing :f':": C‘@@}’gﬁéﬁﬁf’{ﬂéfﬁ

Prosimiens mocturnes de la fordt décidue s&che de Madagascar (Cdte

Quest). Pour chaqﬁe espéce, le diététogramme simplifié (voir le |

principe Volume II, pages 173, 296 et 403) montre la proportion

relative de feuillages et de gommes (rectangle de gauche), de nec- i

tar, de fruits et de graimes (rectangle central), d'Insectes ou r @ggf{

d'autres proies (rectangle de droite}. Les trois grades se refé-

rent 4 la classification écologigue des régimes alimentaires

présentée ci-dessous. Les différentes cspéces sont localisées sur

une &chelle logarithmique verticale d'aprés leur blomasse respec—

tive. Les données concernant Makokou sont celles de CHARLES-

DOMINIQUE (1971-a; 1976). Les données concernant Madagascar pro-

viennent d'un travail collectif (PLETTER, CHARLES-DOMINIQUE, PAGES, ) m;
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mesure, et si elles n'étalent pas séparées par d'autres différen-
ces profondes, elles entreraient probablcment en compétition.
L'une de ces différences a été remarquée par CHARLES~DOMINIQUE en
notant les types de supports sur lesquels les animaux E&taient le
plus souvent observés: |
Avcetocebus calabarensis a €té observé le plus souvent sur des
petités lianes et arbrisseaux dans le sous-bois de la forét. | .
Galago demidovii sur des petites lianes et dans le feulllage a E
grande hauteur dans la canopée. b §
2
Galage alleni sur des supports verticaux (petits troncs d'arbres §'
et départs de lianes) prés du sol. :
Galago elegantulus sur des grosses branches, troncs d'arbres et T g
lianes situés aussi bien pré&s du sol que dans la partie supé- : - _fy  gW M,
rieure de la canopée ' ; R
Perodicticus potto était observé sur des supports de taille
variée, dans la canopée.
Figure 6 — Reconstitution des différents types d'itinéraires suivis par
les Prosimiens nocturnes dans la for@t dense humide du Gabon,
d'aprds les observations de CHARLES=DOMINIQUE (1966; 1971-a,
1977~a) . L'échantillion de for&t correspond 4 un transect sur
5 métres d'@paisseur (données de A. HLADIK, 1977) . Galage
demidovii passe sur les branches fines et les lianes de la
canopée; G. elegantulus cherche les gommes le long des troncs
lisses et des lianes; (. alleni se déplace en sautant entre les E
supports verticaux du sous—bols pour capturer des insectes au E
sol: Perodicticus potto utilise les grosses branches et les lianes ;
de la canopée; Arctocebus calabarensis reste dans la végétation E
dense prés des zones de chute d'arbresol les nouvelles lianes et
arbustes n'excédent guére 10 métres. )
Les itinéraires de ces cing espéces reconstitués '
sur la figure 6, présentent des différences parfois trés évi-
dentes.
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D'apr&s ces observations, on constate que certaines
espéces n'utilisent qu'une petite partie du milieu: Galago
alleni par exemple, vit exclusivement prés du sol de la forét.
De plus, la foré&t primaire n'est absolument par homogéne, mais
formée d'une "mosaique" de secteurs & différents stades de
régénération, dont 5 % seulement sont réellement "mature" (voir
OLDEMAN, 1977; A. HLADIK, 1977). Arctocebus calabarensis vit
dans des parties jeunes de la forét (chablis) ol i1 trouve une
végétation trés dense et enchevétrée caractérisant sa niche
écologique. Les trois autres espéces se partagent la canopée de
ia forét; mais parmi elles, seul Galago demidovii utilise les
petites branches et lianes dans la partie feuillue du sommet

des arbres.

Etant donné qu'il existe des différences plus mar=
qpées dans les techniques de capture d'Insectes de chague espéce
(voir ci-dessous}, 1'absence de compétition peut découler dufait
que chaque espece de Prosimicn préléve des population d'Insec-
tes différant soit par leur localisation, soit par leur compo-

sition faunistique.

Figure 7 - Cheirogaleinae sympatriques de la forét d2cidue de Madagascar
(région de Morondava):
A - Cheivogaleus medius recherchant les Insectes dans les fleurs
d'unc Mimosaceac. Aprés piégeage, cet animal a &té marqué par
épilation de certaines parties de sa queue afin de pouvoilr

i'identifier.

B — En fin de saison séche, les Cheirogales sont encore dans le
creux des troncs ofi ils sont restés en hibernation pendant 7 &

9 mois (photo HLADIK et CHARLES-DOMINIQUE).

C -~ Microcebus murinus recherchant les Insectes dans le sous—bois

entre les rameaux fins.

Le deuxiéme exemple concerne également des espéces
sympatriques de Prosimiens nocturnes qui possédent un large
éventail de resscurces alimentaires similaires, mais gui habi-
tent un milieu moins hétérogéne: la fordt séche décidue de la

Codte Ouest de Madagascar, prés de Morondava (PETTER, 1977) . Les
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régimes alimentaires de ces Prosimiens ont &té &galement figurés
sur la Pigure 5. Une grosse quantité d'Insectes est consommée
par guatre des espéces sympatriques qui doivent probablement

entrer en compétition pour cette ressource alimentaire limitée.

La caractéristique principale de la forét de
Morondava est la variation saisonniére importante de production
alimentaire: pendant la longue saison séche, qui dure environ
9 mois, tous les arbres perdent leurs feuilles; il y a donc une
diminution des ressources alimentaires pour les principaux con-
sommateurs, particuliérement pour les Insectes. A l'inverse,
pendant la luxuriante saison des pluies, les feuilles repoussent

rapidement et les Insectes sont abondants.

Le Cheirogale, Cheirogaleus medius, base son
alimentation sur cet excédent de ressources alimentaires de la
saison des pluies. Le reste de l'année, il hiberne & 1l'intérieur
d'un tronc creux {figure 7, A et B). La compétition alimentaire
est donc évitée grdce 3 une répartition dans le temps plutdt
gqu'une répartition dans l'espace entre les espéces. La nourri-
ture ingérée par Cheirogaleus medius (lui permettant d'accumuler
de la graisse dans sa queue et sous sa peau) serait de toutes
fagons en excés a cette période de l'année, et inutile pour les

autres espéces.

Le Microcébe, Microcebus murﬁnuﬁ (figure 7, C)
accumule également, mais & un moindre degré de la gralisse-dans
sa gueue au moment ol beaucoup d‘InsectesIet de fruits sont dis-
ponibles (saison des pluies}). Il est moins actif pendant la sai-

son séche, mais il n'“hiberne pas réellement.

Figure 8 - les trois autres Prosimiens nocturnes de la for2t de
Morondava (Madagascar):
D - Phaner furcifer descendant le long d'un tronc de Terminalia sp.

pour manger les gommes.

L - Microcebus coquereli se déplagant le long des lianes pour

lécher les secrétions sucrées d'Homoptéres.

T - Lepilemur ruficaudatus se préparant 3 bondir entre les troncs

lisses.
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Lepilemur ruficaudatus (figure 8 - F) n'entre pas
en compdtition avec les autres Lémuriens, car il consomme du

feuillage coriace et quelgues fruits lorsqu'ils sont disponibles.

Les deux autres especes ont chpisi une stratégie
particuliére qui leur permet de subsister pendant toute l'année:
Phaner fureifer consomme les gommes de quelques arbres communs
(Figure 8 -~ D} et Microcebus coqueréli (Figure 8 - E) les
séorétions d'Insectes, notamment le miellat des larves d'Homop=-
téres. Cependant, les gommes et secrétions d'Insectes ne sont
disponibles qu'en petite gquantit& et ne peuvent nourrir qu'une

population limitée de Prosimiens non hibernants.

Ressources alimentaires et grades écologiques

D'aprés la signification &cologiqgue du régime alimen-
taire discutée dans les chapitres gui précédent, les Prosimiens,
de méme que les Simiens (Deuxiéme partie du présent volume)
peuvent &tre classés en trois "grades" Ecologigques dans les-

guels on trouve tous les intermédiaires entre les types extriémes.

Grade 1 : allant des formes typiquement animalivores comme
Loriec et Arctocebus, vers les espéces consommatrices de fruits
et (ou) de gommes comme source d'énergie complémentaire, combind
avec le maximum d'insectes disponibles (Microcebus, ' quelques

Galago, etc...)

Grade 2 : espéces se nourrissant d'une petite quantité de
proies animales et de repousses de feuillage, champignons ou
autres substances végétales, comme compléments protéigues aux
grosses quantités de fruits ou de gommes gui sont la source énexr—
gétigque principale (cette catégorie intermédiaire comprend prin-
cipalement les Simiens du genre Macaca, Cercopithecus, Cebus,

mais aussi Perodicticus et Cheirogaleus).

Grade 3 : esptces utilisant exclusivement la production primai-

re: depuis les formes se nourrissant de fruits avec un complément
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de feuilles, en guantité suffisante pour un équilibre en pro-
téines (Lemur) et les esp@ces mangeant davantage de parties
feuillues et (ou) des fleurs (Propithecus, Hapalemur) jusqu'aux

formes folivores les plus spécialisées (Indri, Lepilemur).

. Comme on peut le veir sur la Figure 5, il n'y a pas
de limites bien tranchées entre chague grade. Cette classifica-
tion &colegique permet toutefois de donner une définition plus
précise que "frugivore" ou "omnivore" (termes utilisés aussi bien
pour les grades 1 ou 2 que pour les fégimes comprenant la viande

d'une grosse proie).

Chaque grade comporte un type d'aliment principal:

Grade 1 : Insectes (et/ou petites proies invertébrés ou
vertéhrés).

Grade 2 : Fruits (et/ou graines ou gommes)

Grade 3 : Feuilles (et/ou pousses).

Ces principaux types d'aliments ne sont disponibies
qu'en guantité limitée en fonction de la production du milien

{voir troisiéme partiej.

Les Prosimiens du grade 1 qui prennent leur apport
énergétique sur des proies souvent partagées avec des
Mammiféres et des Oiseaux insectivores, ont en général une faible

biomasse, entre 0,01 et 0,1 kg/ha.

Les esp@ces du grade 2 ont des ressources alimen-
taires (fruits) disponibles en plus grande gquantité: leur bio-

masse peut donc &tre plus élevée: entre 0,1 et environ 1 kg/ha.

Les espéces folivores du grade 3 ont probablement
la biocmasse la plus élevée: 5 kg/ha pour Lepilemur (CHARLES;
DOMINIQUE et HLADIK, 1971, voir Volume 1I, page 65).

Les exemples présentés sur la figure 5 montrent
que la biomasse des esp@ces du grade 1 augmente proportionnelle-
ment & la quantité de fruits incluse dans le régime alimentaire

(et diminue quand la proportion d'Insectes augmente) . Pour
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chacun des autres grades, les biomasses des différentes es-
péces de Progimiens suilvent les proportions des principales
catégories alimentaires dans leur régime, en fonction des
disponibilités alimentaires généralement prévisibles dans le

milieu forestier.

Nous décrirons plus en détail les caractéristiques
écologigques des Prosimiens les mieux &tudiés en fonction de ces
critéres de ressources alimentaires disponibles auxguelles cha-

espéce s'adapte par des réponses comportementales appropriées.

IT.3 - Les Prosimiens d'Asie et d'Afrique Continentale

Lorsque des Prosimiens partagent le méme milieu
gue les Singes et les AnthropoIdes, ils occupent des niches éco-
logiques complétement différentes (BOURLIERE, 1974). En Asie
et en Afrique Continentale, un nombre limité de Prosimiens noc-
turnes vivent dans la foré&t dense, humide, senpervirente, ainsi
gue dans les milieux plus secs comme la forét décidue et les
savanes arborées des régions tropicales et &guatoriales. Leur
rythme d'activité nccturne constitue une différence suffisante
entre leurs niches écclogiques et celles des Simiens. Bien plus
subtiles sont les différences gqui permettent de séparer les ni-
ches écologiques dang un milieu occupé par plusieurs espCces de

Lémuriens.

En Asie, 11 n'existe que deux Lorisinae et trois

espéces de Tarsiers :

) Le Loris gréle, Loris tardigradus (Figure 1) vit au Sri
Lanka et en Inde. Différentes sous-espéces sont adaptées a di-
vers milieux (HILL, 1953). Par cxenple, au Sri Lanka, Loris
tardigradus nycticeboides, qul posséde une fourrure trés &paisse
habite la foré&t de haute montagne de la région centrale de 1l'ile
oli des températures assez basses et une forte humidité perma-
nente sont les caractéristiques climatigues prédominantes. Trois
autres sous-cspdces sont réparties dans des zenes climatigues
variées, parmi lesquelles L. t. nordicus gui a &té étudié sur le
terrain (PETTER et HILADIK, 1970) en particulier dans la forét

semi~déciduc de Pelonnaruwa.
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‘Compte tenu de son régime alimentaire composé de
trés peu de fruitg et d'une quantiité importante d'Insectes et
proies invertébrés, occasionnellement des Geckos et petits
Ciseaux (voir Volume II, page 17), le poids:de cet animal sem=-
ble relativement élevé. Ceci s'expligue par la consommation de
proies répulsives (voir section I.2) gqui sont d'autant plus
abontantes gqu'elles sont généralement délaissées par les autres
Mammiféres et Oiseaux insectivores. Le domaine vital individuel
de Loris tardigradus nordicus s'é&tend sur environ un hectare de
fordt et sa biomasse atteint 0,2 kg/ha, chiffre trés €levé pour

un animalivore.

Au vu de la répartition des miles et femelles
{Volume II, page 14), on peut s'attendre & ce gue la structure
gociale de Loris tardigradus solt proche de celles de Galago
ou de Perodictieus (CHARLES-DOMINIQULE, 1976-d), chague animal
restant généralement solitaire dans son domaine vital dans
lequel il effectue des circuits irréguliers. Cette stratégie
employ&e par la plupart des Primates insectivorcs (HLADIK, 1975)
évite la destruction locale des invertébrés-proies et permet
donc un approvisionnement régulier. Une €tude de terrain plus
poussée reste encore 3 faire pour préciser guelques unes de ces

observations socic-é&cologigues sur le Loris.

La répartition du Loris est limitée aux parties
denses de la forét, ol l'animal circule lentement le long des
lianes et des fines branches. Ce mode de locomotion particulier
qui &vite tout repérage par les gros prédateurs, lui permet
également de s'approcher tout pres des gros insectes et de les
sailsir brusguement, d'un mouvement stéréotypé des main (section
II-1). Comme les autres Lorisinae, Loris tardigradus est plus
olfactif que les autres Primates (SCHILLING, 1977) et la détec—
tion des proies; lorsque 1l'animal avance lentement, le museau
au ras de la branche, dépend plus de l'odorat que de la vision.
Alors gue la mauvaise odeur de nombreux invertébrés est consi-
dérée généralement comme un moyen de répulsion contre les pré-
dateurs, le Loris a détourné ce systéme de sa finalité premiere
cn &largissant ses ressources alimentaires avec des proies

abondantes ot faciles & déceouvrir.
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e@ Le Loris lent, Nyciicebus coucang est l'espéce la plus grosse
(environ 1,2 kg). Il habite dans le Nord de 1'Inde et dans la

js1l}

péninsule malaise o différentes sous-espéces sont adaptées
des milieux variés. Nycticebus coucang et Loris tardigradus ont
peut-&tre cohabité dans la for&t du Sud de 1'Inde, ol cette

derniére espGéce se trouve maintenant seule.

D'aprés les observations de ELLICT et ELLIOT (1967)
la stratégie alimentaire de Nycticebus coucang est en partie
identique & celle de Loris tardigradus : mouvements lents le
long des lianes et branches dans un vaste domaine vital, afin
de capturer et consommer des proies invertébrées dont certaines
ont une odeur et un golit répulsifs. Cependant en raison de sa
taille plus importante, V. coucang doit évidemment consommer une
grande gquantité de fruits. Ce régime différent {la nature cxacte
de ses besoins alimentaires demanderait des recherches appro-
fondiecs) probablement 1ié a4 une différence éceclogigque plus netlte
conme c'est le cas entre Arctocebus et Perodiciicus (I1.2)

devrait éviter toute compétition en cas de sympatrie.

(3 Les Tarsiers Tarsius spp. Les trois especes de Tarsiers,
Tarsius bacanus, spectrum et syrichta, sont exclusivement répar-
tis sur les Iles de 1'archipel de la Sonde (HILL, 1955}. Une
tude de terrain de T. bacanus a €1L&é menée & Bornéo (FCGDEN,
1974) . Cette espéce vit aussi bien dans la forét secondaire
gu'en forét primaire humide, mais toujecurs dans lcs partics bas-
ses de la végétation. Accrochages et sauts verticaux (NAPIER et
NAPIER, 1967} entre de petits troncs et lianes lui permettent

des déplacements rapides dans ce milieu particulier.

Le régime de I'arsius bacanus comprend principale-
ment des invertéhrés (notamment Orthobtéres et Araignées) et
quelgues vertébrés (Geckos et autres petits lézards). Tl n'est
pas certain que des fruits soient inclus dans le régime naturel
car lorsgue l'animal est observé@ sur des arbres & fruits, c'est

_toujours pour y capturer les Insectes attirés par les fruits.
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Correspondant 4 ce régime animalivore trés spécia-
lisé, on observe une biomasse du Tarsier ne dépassant pas 0,05
kg/ha: 1'animal pése entre 0,10 et 0,12 ky et posséde un domaine
vital dépassant parfois 3 hectares. L'absence de concurrents
insectivores nocturnes dans le milieu oG vit le Tarsier, expli-
que probablement la survivance de cette espéce gul posséde un
systéme optigue relativement peu efficace, sans tapetwum ludidum
(PARIENTE, 1976), ce gui nécessite une augmentation considérable
du poids de l'oeil et du systdéme musculaire dont la vision
dépend (y compris les nmuscles du cou) pourrpermettre une vision

nocturne efficace.

Dans la foré&t dense d'Afrigque continentale, les
spécialisations &cologiques ont permis d plusieurs espéces de
ILZmuriens de cchabiter dans les mfmes zeones {(CHARLES-DOMINIQUE,
1977-a). Les caractéristiques de l'alimentation des cing espéces
sympatriques 4u Gabon sont décrites briévement pour compléter
les données Socio-~écologigques de la section XI.Z2, page 27 du

présent volume .

{3 L'Arctocébe, Arctocebus calabarernsiec est l'homoclogue africain
de Loris tardigradus, mals on le trouve exclusivement en forét
dense humide. Comme dans le cas du Loris, son mode de locomotion
trés lent est un systéme de défense contre les prédateurs. De
plus, cette fagon particuliére d'avancer sur les lianes et les
petites brancheg sans ébranler la végétation permet-d'approcher

de trés prés les proies & capturer.

Dans la foré&t dense humide de Makokou (Gabon), le
régime d'Arctocebus calabarencis comprend en moyenne 85 % (poids
frais) de nourriture animale contre 14 2 seulement de fruits
(voilr figure 5,\page 28 ). CHARLES~DOMINIQUE (1966} a montré, en
analysant les contenus stomacaux, la nature particulicére des
proies: de trés grosses quantités de chenilles, dont certaines
sont protégées par des poils urticants, sont conscmmées par

1'Arctocébe. Avant d'ingérer ces proies, 11 les saisit dans la
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guecule, les étire et les masse & l'aide de ses mains jusqu'a
ce que la plupart des poils urticants soient brisés. Les autres ‘
types de proies consommées, parmi les Coléoptéres,,Orthoptéres
et Hyménoptéres sont souvent, cux aussi, des Insectes de type
"répulsif" i odeur trés forte. De méme que pour le Loris, ces
choix alimentaires ne sont pas liés aux préférences alimentaires
{(voir section I.2, pages 7-8); ils sont basés sur la détection
de la nourriture par l'odorat et la tolérance des proles répul-

sives (CHARLES-DOMINIQUE, 1971; 1974-a; 1977-a)
Ces caractéristigues écologiques font qu'lAretocebus
calabarcnsis peut maintenir un poids relativeoment &levé (0, 2kg)

pour un animal se nourrissant essentiellement 4'lnsecte. Néan-

moins, sa biomasse est trés faible: 0,005 kg/ha (valeur moyenne)
avec un maximum de 0,015 kg/ha dans certaines zones. Ces chif-
fres sont déduits des calculs de CHARLLES-DOMINIQUE basés sur ses
observations le long de layons, en forét humide et ils corres-
pondent donc d unc moyenne des densités. De par sa répartition l
particuliére dans les chablis et les petites zones ou la végéta-
tion croit rapidement (gui pourraient &tre définies comme une
subdivision du milieu; section 1I-2, page 32}, 4Adrvcitocebus cala-
barensis doit avoir une biomasse beaucoup plus élevée localement. 1
Mais il n'y a aucune méthode théorigue ni pratiguce qui permette
d'étudier indépendamment chague fraction de la structure en

mosaigque de la forét primaire. Pour établir une comparaison avec

les autres Ecosystémes, 11 faut considérer la biomasse totale
des espéces de Prosimicens par rapport aux ressources alimentai-
res totales, en particulier la production secondaire des Insec—

tes el autres petites proies consommées par les Prosimiens.

(% Le Potto, Perodicticus potte, utilisc les mémes ressources
alimentaires que l'Arctocébe . .mals 1l consomme une fraction plus
importante de fruits (65 %), quelques gommes (21 %) et sceulement
10 % des proies animales (CHARLES-DOMINIQUE, 1977-a). Ce régime
est 1i& 4 un poids corporel plus élevé (0,8 & 1,2 kg) et a la
nécessité de compléter avec des fruits el des gommes la propoo-
tion relativement faible d'Invertébrés qu'il peut trouver pen-
dant sa péricde d'activité. Les Fourmis (spécialecment Cromato-

gaster gp.} constituent l'egsentiel de ses proies, complétées
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par des Coléoptéres, des limaces, chenilles, araignées et méme

des iules, jamais utilisées par les autres primates.

Perodicticus potto est l'homologue écologique
africain de Nyciticebus coucang. Il posséde une taille et une
silhouette identiques, le méme mode de locomotion lent et un
régime frugivore complété par des Insectes répulsifs et autres

petites proies.

v Le Potto vit dans la canopte de la forét primaire
et circule sur des grosses branches, dans un "sous-milieu" plus
ouvert que celui de l'Arctocébe. Prés de Makckou, sa bicmasse
moyvenne (toujours calculée d'aprés les cobservations de CHARLES-
DOMINIQUE) est d'environ 0,1 kg/ha. Dans certaines zoncs,
en particulier les parties les plus humides, la biomasse peut
atteindre 0,3 kg/ha. Ces chiffres, plus é€levés que dans le cas
précédent, découlent &évidemment du régime alimentaire, qui com-
prend des fruits relativement abondants comme principal apport

énergétique (grade 2 défini dans la section II.2, pagce 36 ).

(™ Le Galago de Démidoff, Galoge demidevii, comme les
autres Galaginés de la forét primaire de Makokou, peut &étre
opposé aux deux Lorisinés sympatriques précédents, animaux lents
et d'assez grande taille. Gaolage demideovii est le Prosimien le
plus petit d'Afrique continentale (poids (0,06 kg) et aussi le

plus actif, capable de sauter et de courir treés vivement.

Le régime de Galago demidovii est composé de 70 %
d'Inscctes, 19 % de fruits et 10 % de gommes (poids frais moyen
d'aprés CHARLES~DOMINIQUE, 1974-a; 1977-b) et d'une petite pro-

porticon de feuillages et de bourgeons.

L'énergie nécessaire & ce petit animal traés actif
provient de la production seccondaire: Insectes et autres petites

proies (régime du grade 1 défini dans la section II.2, page 36)

Le "sous-milieu" oll vit Galago demidovii est limité
d la partie dense de la canopée de la foré&t primaire, générale-
ment située a grande hauteur. On rencontre ce Galago sur des
petites lianes et de f£ines branches ol le Potto, trop lourd, ne

pourrdit circuler. Il préléve donc gsa nourriturce en d'autres
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points que les Lorisidés sympatriques. NEammoins, la différence
principale en ce qui concerne les choix alimentaires est liée

3 la stratégie utilisée par Galago demidovii: mouvements vifs
et course rapide lui permettent de capturer de gros Insectes
conme les papillons et les sauterelles, avant leur envol
(CHARLES-DOMINIQUL, 1977—aj. Ses mouvements de capture stéréo-
typés {section 1I.1, page 24 sont particuliérement vifs ct
efficaces, l'animal se maintenant au supporit uniquement a 1'aide
des pattes grriéres. Pe plus, les larges oreilles de Galago
demidovii s'orientent pour lcocaliser le bruit des Insectes en
vol lui permettant ainsi une détection rapide des proies: oule
et localisation visuelle des mouvements sont plus importantes

que l'odorat dans la stratégic de prédation active.

Galage demidovii peut é&videmment &échapper a ses
propres prédateurs en sautant et courant sur les petites bran-
ches: ici encore, nous pouvons opposcr cette stratégie rapide
a celle des Lorisinac gui évitent leurs prédateurs en se dissi-

mulant ou en se déplagant lentement.

(3 Le Galago d'Allen, Galago alleni poss@de une stra-
tégie alimentaire tout a4 fait comparable & celle de Galagoe demi- |

dovii, mais comme il s'agit d'un animal s'accrochant et sautant

& partir d'unc position verticale, il vit dans le sous-bois de

la fordt primaire humide et se déplace & faible hauteur cu sur

le sol {CHARLES-DCMINIQULE, 1974-a). Galugo alleni consomme les
mémes types de proies que Galage demidovii (Coléoptéres ou papil-
lons) mais i1l les capture dans un "sous-milieu” différent: cette
séparation particuliére des niches écologiques &vite toute compér-

tition alimentaire entre les deux espéces.

La quantité de nourriture animale trouvie par
CHARLES-DOMINIQUE dans les contenus stomacaux des deux espGees
de Galago étalt en moyenne d peu prés scmblable (environ 2 g).
La relation entre le régime alimentaire et la taille de 1l'animal
(section II-1, page 20) suit donc la régle générale: Galago
allent qui est le plus gros (0,3 kg) consomme davantage de
fruits (73 %) et des proies (25 %) comre compl@ment Cnergétique

et protéigue. A signaler une autre différence cntre les deux
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espéces : seul Galago alleni consomme des escargots et des

grenouilles et ramasse les fruits mirs tombés au sol.

La biomasse du Galago d'Allen (C,04 kg/ha) dans
la fordt primaire de Makokou, est trés probablement limitée
par les ressources alimentaires en Insectes. Dans une étude
récente, CHARLES-DOMINIQUE, 1977-b} a montré&, grdce a la méthode
de radioc-tracking, que chaque individu posséde un domaine vital
trés vaste: entiron 10 ha pour les femcelles et plus de 50 ha

pour les males.

€3 Le Galago mignon, Galage elegantulus a un r¥égime alimentaire
trés spécialisé qul comprend en moyenne 75 % de gommes, 5 % de
fruits et 20 % d'Insectes (CHARLES-DOMINIQUE, 1974-a). La con-

sommation des gommes correspond probablement a un comportement

.primitif des Prosimiens (voir section II-1, page 25) et dans la

forét dense de Makolkou, le Potto et le CGalago de bDémidoff utili-
sent aussi les exudations de gommes de certaines lianes ct de
gquelgucs arbres, mais dans des proportions bicn moindres que
Galage elegantulus. Cette espéce présente une morpholcogie et des
adaptaticns comportementales particuliéres, qui ont &t décrites
par CHARLLS-DOMINIQUE (1977-a), notamment les griffes qui pro-
longent les ongles, permettant & 1'animal d'acclder aux gomaes
en grimpant le long des troncs lisses ct en circulant sur les
grosses branches, un peigne dentaire particuliérement développé
et surtout un comportement “"réglé": exécution de circuits régu-
liers pour les wvisites aux lianeé et arbres productecurs de gom-—
mes 4 L'intérieur de son domaine vital. Au cours de ces visites,
Galago elegantulus circule dans la canopée de la forét primaire
et peut descendre pour visiter certaines lianes comme les Entada
gigas. Il peut capturer quelques gros insectes, des sauterelles
surtout ainsi gue quelques Coé&loptéres, papillons et chenilles.
En moyenne, il consomme autant d'Insectes que Galago alleni. Les
deux esptces ont d'ailleurs approximativement le mlme poids

(0,3 kg) et leurs biomasses (0,05 kg/ha pour Galage elegantulus)

sont Cgalement presque identiques.
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Dans les relations entre les biomasses et les
disponibilités alimentaires, il faut tenir compte de la biomasse
totale des espéces consommatrices d'lnscectes. Elle s'éléve &
0,12 kg/ha pour les trols Galaginés et sensiblement 3 la méme
valeur pour les Lorisinés dans la forét primaire de Makokou. Ces
biomasses sont donc du m&me ordre de grandeur que celle de Loris
tardigradus au Sri Lanka (0,2 kg/ha). La preoduction alimentaire
trés mal connue en ce gui concerne les Invertébrés de forét,
serait donc aussi du méme ordre de grandeur dans les différents
types de foréts;mais dans la forét dense humide, les ressources

sont réparties entyre un plus grand nombre d'espéces spécialisées.

R e S

Dans les milicux sececs de 1'Afrigue du Sud et de
1'Ouest, deux espéces de Galago sont représentées parfois eon
sympatrie, par plusicurs sous—espéces vivant dans diverses

zones climatigques (BEARDER et DOYLE, 1974).

(y Calugo senegalensis mohol? a la mlme taille gue le Galago le
plus gros vivant dans la région de Makokou (0,3 kg) mais sa
biomasso cst beaucoup plus élevée: environ 0,2 kg/ha (calculée
d'aprés le domaine vital moyen, BBEARDBR et DOYLL, 1974; si onla
calcule d'aprés les densités de populations observées localement
la biomasse peut atteindre 1 kg/ha). Ces chiffres sc rapprochent
de la biomasse totale des lémuriens se nourrissant d'Insectes

dans la forét dense de Makokou.

Le régime alimentaire de Galago scnegalensis est
effectivement composé de grandes quaﬁtités d'Inscctes vorics,
principalement de Lépidoptéres et de Coléoptéres (SAUER et SAUER,
1963, DOYLE, 1974; DBEARDER et DOYLE, 1974) mais 1l consomme
principalement tout au long de l'année la gomme des Acacias gui
doit donc représenter la source énergétique principale (régime

de grade II défini page 36 ).

€3 Galago crvussicaudaine umbrosus a fait 1l'objet d'une &tude de
terrain nenée par BEARDER (CHARLES-DCOMINIQUL et BEARDER, 1977),
en particulier dans le bush ripicole du Nord-Est du Transvaal ou
il vitv en sympatrie avec Golago senegolensis. Animal de grande

taille (1,2 kg) O. crascicoudatus 2 aussli unce biomasse triég

AR

&levée: environ 0,3 kg/ha d'aprés les données de BEARDER sur
le domaine vital moyen d'un groupe familial et jusgu'a 1,5 kg/

ha pour la densité de population la plus élevée localement.

Le régime de Galago crassicaudatus comprend surtout
des fruits et des gommes (ou de la séve) et exceptionnellement
quelgues grosses proies (Reptiles et Oiseaux), l'usage de ces
proies 8tant d'ailleurs limité& & certaines populations. Ce Galago
consomme aussi du nectar, des graines ainsi que guelgues Insec-
tes. Un tel régime, caractéristique du grade 2 (voir page 36 )
semble tendre, dans certains cas, vers le grade 3 (utilisation
exclusive de la production primaire comme apport énergétique et
protéigue), ce gqui expliguerait que l'espéce puisse atteindre

des biomasses particuliérement &levées.

Dans les milieux ol les deux espéces de Galago
vivent en sympatrie, le mécanisme de séparation des niches &co-
logiques est basé sur l'utilisation d'un "sous-milicu" qgui
rappelle le mode de partage complexe des ressources alimentaires
dans la foret dense de Makokou. Galago sencgalensis est localisé
dans le bush arboré ct Galageo crassicaudeive surtout dans le
bush ripicole (BEARDER et DOYLE, 1974). Cette dernire espéce a
également développl des stratégies particulicéres (mouvements
lents, comme Perodicticus potic}) qgui pourralent aveir comme con-
séguence certains de ses "choix" alimentaires. Néanwmeoins, les
deux esgptces syanpatriques de Galago utilisent les gommes comme
principale source éncrgltique, particulirement en hiver quand
les fruits sont rares ct 1l'on peut se demander si, dans ce cas
particalier, il n'existec pas une différcnce subtile dans les
stratégies de récolte des gommes pour éviter la compétition intei-

spécifique,

I1.4 - Les Prosimiens nocturnes de Madagascar

Les exemples présentés ci-dessous seront limités
aux cing espéces de Prosimiens nocturnes gui vivent en sympatrice
dans la forét décidue de la Cdte Quest de Madagascar, déja
citées dans la scction TI.2, page 32 ainsi gu'au cas particulicr

de Daubentonia madagoccaricnsts. De récentes &ludes de terrain
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réalisées sur ces espéces nocturnes ont apporté des données
nouvelles sur les relations entre le comportement et les adap-
tations physiologiques. les différents mécanismes d'adaptation
observés au cours de ces études se retrouvent certainement a
divers degrés chez beaucoup d'autres espéces et sous-—-espéces
de Prosimiens (PETTER et al. 1877).

€) Le Cheirogale, Cheirogaleus medius qui vit dans la forét
décidue de la cbte Ouest de Madagascar, prés de Morondava, y
présente une bicmasse trés &levée (0,5 kg/ha) pour une espéce
‘du grade 2(défini page 36) dont le régime alimentaire comprend
une importante part d'Invertébrés. L'utilisation saisonniére

des ressources alimentaires qui seraient en excés pour les espé-
ces sympatrigques {(voir section I1I.2, page 34 et PETTER, 1977)
permet de maintenir une densité& de population exceptionnellement

forte.

La stratégie alimentaire saisonniére de Chetroga—
lews medius (HLADIK, CHARLES-DOMINIQUE ct PETTER, c¢n préparation)
est liée a des caractéristiques physiologiques probablement
identiques a celles des rongeurs hibernants des zones tempérées
(JAMESON et MEAD, 1964). L'augmentation tris rapide du poids de
1'animal (de 0,12 &4 0, 25 kg environ) pendant la saison des
pluies correspond 3 une accumulation de graisse dans la gueue
(augmentation du volume de 20 3 45 cm3) et sous la peau. Pendant
toute la saison séche, le Cheirogale hiberne, aprés s'é&tre ins-
tallé dans un tronc d'arbre creux. Plusicurs animaux peuvent
s'entasser 4 l'intérieur de petites caviités emplies de terre et
de bois pourri, systéme permettant de maintenir un taux 4&'humi-
dité et une température & peu prés constants. Les animaux restent
ainsi en léthargie pendant 7 & 9 mois, et perdent environ 100 g

soit prés de la moitié de leur poids corporel.

Le régime de Cheirogaleus medius (figure 5) com-
prend des fruits et des fleurs (surtout le nectar des fleurs
d'arbres assez communs), des Insectes (Coléoptéres principale-
ment) guelques bourgeons de feuilles et de gommes. Fleurs et
nectar sont consommés (Figure 7) au début de la saison des
pluieé (Décembre a Janvier) alors gue les fruits constituent la

base de l'alimentation en Février et Mars.
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€@ Le Microcebe nain, Microcebus murinus emploie la méme
stratégie alimentaire saisonniére, mais en relation avec un
cycle annuel d'activité présentant une moindre variation que
celui duy Cheirogale. L'activité du Microcébe décroit pendant la
saison séche, avec des périodes de léthargie, sans gu'il y ait
toutefols une véritable hibernation. Le poids varie de 0,05 a
0,08 kg et le volume de la gueue de 5 cm3 a4 20 cm3, 3 la suite

de l'accumulation gui a lieu pendant la saison des pluies.

En ce gqui concerne les adaptations aux ressources
alimentaires disponibles, Miecrocebus murinus est tr&s proche de
Galago demidovii. Ces deux petites espé&ces représentent un type
archalIque probablement trés proche de l'ancétre commun des Pro-
simiens malgaches, africains et asiatiques (CHARLES-DOMINIQUE et

MARTIN, 1970). Le régime alimentaire du Microcébe comprend une

quantité importante d'Insectes et d'autres petites proies

(Coléoptdres et Araignées surtout), mais aussi cccasionnellement
des grenouilles arboricoles et des caméléons. I1 consomme égale-
ment beaucoup de fruits, de fleurs (et de nectar), de bourgeons,
de gommes et de sécrétions d'Insectes. Dans un milieu différent
MARTIN (13972-a) a obscrvé Microcebus murinus sSe¢ nourrissant des
feuilles de Uapaca sp.. On peut donc penser que l'ancétre de
toutes les formes de Prosimiens les plus spécialisées, pourrait
gtre un animal tirant la majeure partie de son énergie de la
production secondaire (grade 1) mais pouvant utiliser la plupart

des types d'aliments disponibles.

En général, on trouve le Microcébe dans les parties
denses de la forét, courant avec rapidité sur les petites Dbran-
ches et les lianes (figure 7-C, page 33). Il capture ses proies
d'un mouvement stéréotypé, & l'aide de ses mains, en ne se
retenant au support gue par les pattes postérieures (figure 4-4,
page 23).

Grace & son extréme vivacité, Microcebus muriaus
peut consommer des types de proies (par exemple les insectes
volants) gqui ne sont pas accessibles a& Cheirogaleus medius,plus
lent: le partage des ressources en Invertébrés s'opére donc par

ce biais.
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.Dans la forét de Morondava, la densité& de popula-
tion de Microcebus murﬂnus est de quatre animaux/ha, sa biomasse
est donc environ 0,2 kg/ha. Nous avons obtenu des mesures tout
& fait analogues dans un autre milieu sec localisé au Sud de
Madagascar: 3,6 animaux/ha (CHARLES-DOMINIQUE et HLADIK, 1971}).
La biomasse du Microcébe, comparée a celle des autres espéces du
grade 1 (qui dépassent rarement 0,1 kg/ha) semble donc trés
€levée., L'utilisation saisonnié&re des ressources alimentaires
"en excés", ainsi gu'un niveau d'activité modifié pendant la
saison de pénurie, est un mécanisme physiologique gui a permis
‘une grande extension des populations de Microcebus murinus a

Madagascar.

@ Le Microcébe de Coquerel, Mic¢rocebus coquereli, qui vit en
sympatrie avec les deux espéces précédentes dans la forét de
Morondava, présente la biomasse la plus basse (inférieure &

0,1 kg/ha), méme si 1l'on considére exclusivement les parties de
la foré&t qu'il utilise (par exemple, PAGES, 1977 a trouvé deux
méles, deux femelles et trois juvéniles occupant un domaine de
17 hectares). Le Microcébe de Coquerel vit en général prés des
riviéres ou des mares temporaires dans une foré&t assez dense et
sensiblement plus haute {plus de 20 métres) que dans les zones
les plus séches (PETTER, SCHILLING et PARIENTE, 1971}.

Cet animal qui pése environ 0,3 kg, se nourrit
d'Insectes, de quelques fruits et de gommes, mais la majeure
partie de son énergie provient des sécrétions de certains Insec-
tes (figure 5). L'activité de Micerocebus coquereli est constante
tout au long de l'année et son poids'varie peu, Pendant la sai-
son séche, il consomme surtout les sécrétions sucrées des larves
d'Homoptéres Flatidés et passe plus de 60 % de son temps d'acti-
vité alimentaire & lécher les branches autour de ces larves,
en cherchant & l'occasion les sécrétions desséchées laissées par
les colonies d'Homoptéres qui ont précédé. Ces sécrétion séches
ont l'aspect de conglomérats de sucre collés aux écorces et sont

Eégalement consommées par 1'Homme.

La disponibilité de cet aliment particulier que
nous pouvons considérer comme faisant partie de la production

secondalre, est probablement le facteur limitant des populations
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de Microcebus coquereli. Pendant la saison des pluies, gquand
d'autres types d'aliments sont abondants, ce Microcébe utilise
les mémes ressources gue les Cheirogalinés: fruits, fleurs, nec-
tar et Insectes; mais il consomme vraisemblablement des proies
plus grosses (d'aprés les résultats de tests alimentaires effec-
tués en captivité) et doit méme a l'occasion capturer et dévorer

1'espéce sympatrique du méme genre, Microcebus MUrinus.

Microcebus coguereli passe la journée dans un nid
sphérique composé de petites tiges et de feuillages entrelacés,
qui constitue pour les jeunes une protection contre les préda-

teurs.

@ Le Phaner, Phaner furcifer, est spécialisé dans la consommation

des gommes. Comme pour l'esp&ce précédente, ces ressources ali-

.mentaires particuliéres, disponibles tout au long de l'année,

-

permettent 4 l'animal de survivre dans la forét décidue sans su-
bir de grosses variations du poids corporel ni de modifications
particuliéres du cycle d'activiteée {CHARLES-DOMINIQUE et PETTER,

en préparation).

Phaner furcifer posséde de nombreux caractéres
que l'on retrouve chez un autre Prosimien mangeur de gommes,
Galago elegantulus (voir ci-dessus , page 45): un poids corporel
sensiblement &gal (0,3 kg), une méme forme des ongles carénés
qui permecttent de descendre le long des troncs lisses pour
atteindre les points d'exudation de gommes {figure 8-D) et un
puissant peigne dentaire proclive indispensable d un ramassage
efficace des gommes dans les fissures des écorces. Certains
comportements peuvent également &tre des caractéres convergents
liés 3 l'utilisation de gomme comme aliment de base: par exem-
ple, le fait d'emprunter des circuits réguliers pour visiter,
avec un maximum d'efficacité, en début de nuit, tous les arbres
producteurs de gommes situés dans le domaine vital. Dans la forét
de Morondava, un arbre tré&s commun, Terminalia sp,, est les prin-
cipal producteur de gommes. Pendant la journée, un QOiseau, Coua
eristata, consomme les gommes de ces arbres, mais dans des

proportions moindres que le Phaner (CHARLES-DOMINIQUE, 1976} .
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Le régime alimentaire du Phaner est &galement .J
composé de petites quantités de sécrétions d'Insectes (larves
d'Homoptéres et de Cochenilles), de quelques fruits et d'environ
10 & d'Insectes indispensables pour compenser le peu de protéi-
nes contenues dans les gommes. La séve du Baobab, Adansonia sp.
est aussi consommée pendant la saison séche.

Dans la foré&t de Morondava, la biomasse de Phaner

fureifer atteint 0,4 kg/ha.

La biomasse totale de 1'ensemble des Prosimiens
nocturnes a régime partiellement animalivores (grades 1 et 2)

est plus élevée dans la forét de Morondava que dans la forét

dense de Makokou : la comparaison des deux colonnes de la figure
5 fait en effet ressortir une nette différence. Les biomasses
plus élevées de Morondava ne proviennent certainement pas de
productions primaire et secondaire plus élevées. En fait la
présence des Singes diurnes dans la forét dense de Makokou
(voir Deuxiéme partie du présent volume) qui n'entrent pas en
compétition avec les Prosimiens (voir section II1.2, page 27),
mais qui consomment une quantité importante d'Invertébrés, peut
expliquer les plus basses blomasses de Prosimiens. Par contre,
3 Morondava, les espices de Lémuriens diurnes (Propithecus
verreausti et Lemur fulvus) ne consomment pas d'Invertébrés
(grade 3), de méme que Leptlemur ruficaudatus. Un nombre réduit
d'espéces se partagent donc les ressources alimentaires, ce qui

permet d'atteindre des. biomasses plus célevées.

€ Le Lépilémur, Lepilemur ruficaudatus utilise comme alimenta-~

tion de base le feuillage coriace de plusieurs especes d'arbres.
Cette ressource alimentaire, bien que trés abondante, est pres-

gque totalement absente ﬁendant la saison séche, dans la forét de
Morondava et nous ignorons encore guelles espéces végétales détermi-
nent la capacité de ce milieu pendant la période de sécheresse.

La biomasse de Lepilemur ruficaudatus dépasse 2kg/ha (densité de

population estimée a 3 animaux/ha; poids: 0,8 kg).

52

Dans le bush du Sud de Madagascar, la biomasse de
Lepilemur leucopus est de 2,1 kg/ha (CHARLES-DOMINIQUE et HLADIK
1971, voir volume II, page 65); elle est déterminée par la dis-
ponibilité des fleurs de deux eépéces d'Alluaudia qui consti-
tuent la nourriture principale du Lépilémur pendant la période
de sécheresse. Dans la forét-galerie, ol les feuilles sont dis-
ponibles tout au long de l'année, Lepilemur leucopus a une bio-
masse supérieure & 5 kg/ha.

Une adaptation physiologique particuliére permet
aux différentes espéces de Lépilémur de digérer une fraction
suffisante de ces aliments particuliérement pauvres en &€léments

nutritifs (voir ci-aprés, section IV-2}.

L'activité locomotrice du Lépilémur est réduite &
un minimum de mouvements: ce sont des sauteurs "verticaux" gui
dépensent moins de 10 % de leur énergie pour atteindre les points
de nourriture (HLADIK et CHARLES-DOMINIQUE, 1%$74} & l'intérieur
d'un territoire tr&s petit (voir section III-1). Ils passent la
plus grande partie du temps, la nuit 4 surveiller, immobiles,
les limites de leur territeoire afin de se réserver un minimum

de resscources alimentaires.

eale Aye=Ave, Daubentonia madagascariensis, posséde une straté-~
gie alimentaire tout & fait remarquable lui permettant l'utili-
‘sation des larves minant le bois. L'absence de représentants de
la famille des Pics & Madagascar a rendu possible cette spécia-
lisation alimentaire extréme (BOURLIERE, 1974), cette ressource

alimentaire étant disponible en grande guantité.

Daubentonia madagascariensis a &té observé dans la
forégt dense humide sempervirente de la cdte Est de Madagascar
(PETTER, 1%262; PETTER et PETTER, 1967; PETTER et PEYRIERAS,
1970-a) . Son régime se compose d'une fraction importante de
fruits, complétées par les larves d'insectes. Le Aye-Aye détec—
te ces larves en flairant et en é&coutant le bruit des Insectes
dans le bois pourri (ses grandes oreilles s'orientent alors
vers la source sonore). Il mord ensuite le bois et en arrache

la couche superficielle & l'aide de ses grosses incisives tran-

chantes. Quand il a atteint les galeries, il écrase la larve a
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a l'intérieur, & l'aide de son troisiéme doigt long et fin

et l'extrait, sous forme de jus, 4d'un mouvement alternatif ra-
pide de ce doigt qu'il léche & mesure (Figure 9-24) . Pour hoire
le jus et manger la pulpe des noix de coco immatures, il uti-
lise la mé&me technique, aprés avoir percé un petit trou & 1l'ai-
de de ses incisives. Pour consommer les autres fruits, il em-

ploie des techniques plus "classigues".

Le Ayve-Aye, gul pé&se environ 2 kg et utilise une
forte proportion de larves d'Insectes dans son alimentation, doit
avoilr un domaine vital assez vaste pour trouver ces ressources 7
alimentaires en guantité suffisante. PETTER et PEYRIERAS (1970)

ont effectivement observé gu'un méle et une femelle avec un
juvénile occupaient un domaine d'environ 5 km de long. La bio-
masse de Daubentonia madagascariensis serait alors inférieure a

.0,02 kg/ha, ce qui correspond & l'ordre de grandeur trouvé chez

les autres consommateurs d'Insectes en forét dense humide.

Figure 9 -~ Techniques d'alimentation spécialisées:
A - Le Aye-Aye, Daubentonia madagascariensis. se nourrissant d'une
larve d'Insecte xylophage. La partie superficielle de la branche
a £1& retirée par 1'animal & 1'aide de ses incisives tranchantes
et la larve est écrasée 3 1l'intérieur de son trou. Le troisidme
doigt, trés fin et allongéd, qui plonge dans le trou, est retiré
et léché au cours de rapides mouvements alternatifs (photo prise

4 Madagascar par J.J. PETTER).

B - Hapalemur griseus s'est spécialisé dans une alimentation a
base de repousses et de feuilles de bambous. En captivité, il peut
s'adapter i consommer une graminée commune, Dactylis glomerata
qu'il manipule avec les mouvements stéréotypés des mains, carac—
téristiques des Prosimiens (photo prise 3 l'animalerie de Brunoy

par C.M. HLADIK).

I7.5 - Les Prosimiens diurnes de Madagascar

Les niches écologliques occupées par les Simiens
en d'autres régions du Monde (Deuxiéme partie du présent volume)

sont restées disponikles & Madagascar pour Les Prosimiens .
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Si plusieurs formes de Prosimiens diurnes présentent des conver-
gences évidentes avec des Simiens, é&cologiquement homologues, ils
ne leur sont jamais tout 3 fait semblables. De nombreuses diffé-
rences morphologiques et physioclogigues, dont certaines ont été
discutées ci-dessus (section II-1}, n'ont pas permis 1l'appari-

tion des stratégies alimentaires caractérisant certains Simiens.

_ "Le Lemur catta, animal de grande taille, est un frugivore qui
compléte son alimentation par une guantité importante de feuilla-
ges (figure 4-C). Dans la nature, JOLLY (1966) 1'a rarement wvu
manger des Insectes. Les jeunes feuilles et repousses constituent
donc un complément nécessaire en protéines (pourcentage du temps
de consommation: 70 % sur les fruits, 25 % sur les feuillages et
5 % sur les fleurs).

Cette alimentation, bas&e exclusivement sur la pro-
duction primaire (grade 3, défini page 36 ) permet la trés forte
densité de population observée dans la for&t-galerie du Sud de
Madagascar: une troupe d'environ 20 individus occupe un domaine
vital de 5,7 hectares. La biomasse peut donc atteindre 7kg/ha.
Cette population nombreuse et les limites des domaines vitaux de
plusieurs groupes ont subi peu de modification pendant plusieurs

années (JOLLY, communication personnelle)._

Q 1c Lemur fulvus a été &tudié par SUSSMAN (1972; 1974) dans la
forét décidue du Sud de Madagascar, ol il vit en sympatrie avec
Lemur catta. Ces deux espéces ont une stratégie alimentaire suf-
fisamment différente pour se partager les ressources alimentaires

de ce milieu:

Lemur fulvus vit en petits groupes (environ 10 individus)
occupant des petits territoires (environ 1 hectare} et se nour-
rissant dans la canopée, des espéces végétales les plus communes
(80 % des observations sur l'alimentation ne concernent gque trois
espéces). Les feuillages constituent la nourriture principale
(89 3 des observations ponctuelles). Quelques fruits (7 %) et

fleurs (4 %) sont &galement consommés.

Lemur c¢atta forme des groupes plus importants (moyenne
18 individus) gui occupent des territoires plus vastes (9 ha) en

exploitant des . espéces végétales réparties assez irréguliérement.
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Cette espéce passe une grande partie de son temps & la recherche
des aliments sur le so0l ou prés du sol de la forét. Elle consom-
me une grosse quantité de feuillages (44 % des observdtions) mais
aussi des fruits (34 %), quelques fleurs (8 %) et de l'herbe

(15 %) .

La biomasse des Primates folivores dans ce milieu
particulier parait sﬁrprenante: elle atteint 25 kg/ha (20 kg pour
l'espéce la plus folivore et 5 kg pour l'espé&ce la plus frugivore).
Ce systéme écologique de partage des ressources alimentaires entre
deux espéces de morphologie semblable et de poids presque égal
(les deux espéces pésent environ 2,5 kg) est fort comparable &
celui que nous avons trouvé au Sri Lanka, pour les deux espéces
sympatrigques de Singes folivores (HLADIK et HLADIK, 1972; HLADIK,
1976-b, voir Deuxiéme partie du présent volume). Dans chacun des
deux cas, l'une des espéces se nourrit des plantes les plus commu-
nes, sur des territoires petits et en petits groupes, alors gue
l'autre espéce exploite des ressources alimentaires répartiesirré-
guliérement, sur des territoires grands et en grandes bandes. La
combinaison de ces stratégies de folivores permet d'atteindre les
biomasses maximum observées chez les Primates. ?

7,

@ Le Propithéque, Propithecus verreauxt, est une autre espéce de
grande taille, folivore et frugivore, qui partage les ressources
alimentaires avec Lemur catta dans la forét du Sud de Madagascar.

Cette espéce joue alors le rdle écologique de Lemur fulvus dans

les autres habitats: les groupes de Propith2ques sont petits (moyenne

de 5 individus) et occupent des territoires d'environ 2 hectares
en exploitant les arbres les plus communs (RICHARD, 1973). Les
pourcentages d'observations sur l'alimentation de Propithecus
verreauxr?’ sont respectivement de 65 % sur les fruits, 25 % sur les
feuillages et 10 % sur les fleurs (JOLLY, 1966).

@ Hopalemur griseus est adapté& au milieu marécageux ol poussent
les bambous. Il vit en petits groupes et se nourrit principale-
ment des repousses des feuillages des bambous (PETTER et PEYRIE-
RAS, 1970-b et 9175} et peut-&tre aussi, mais dans une plus fai-
ble mesure, de fruits. Il a conservé les mouvements stéréotypés
caractérisant ies Prosimiens pour saisir et consommer cette nour-

riture (Figure 9-B). 57



.L'Indri, Indri indri, a fait 1'objet d'une étude plus poussée
sur le terrain,menée par POLLOCK (1975) dans la forét dense
humide de la cdte Est de Madagascar. L'Indri est le plus grand
des Prosimiens actuels (il pése plus de 10 kg). Il a un régime
folivore, mais sa biomasse reste relativement peu élevée (environ
1 kg/ha, d'aprés les notes de PETTER et PEYRIERAS, 1974). Cette
faible biomasse peut s'expliquer par le fait que ce régime foli~
vore n'inclut en fait que trés peu de feuilles développées les
plus abondantes. Les observations de POLLOCK (1975; 1976) font
apparaitre les pourcentages suivants, traduisant comme dans les
derniers exemples cités, les temps de prise alimentaire: 50 a

75 % de jeunes feuilles et de bourgeons, 25 % de fruits (y com-
pris 10 & 15 % de graines immatures). Occasionnellement, 1'Indri
peut consommer un peu de terre (voir discussion en section VI).
Les feuilles développées sont consommées dans moins de 1 % des
cas observés. Ces feuillages constituent évidemment la ressource
la plus réguliérement distribuée dans une forét, tandis que les
repousses de jeunes feuilles représentent de plus faibles quan-
tités, en partie dispersées sur des arbres caduques et dispo-
nibles localement pendant de courtes périodes (A. HLADIK, 1977.
Néanmoins, la biomasse totale des folivores arboricoles de cette
forét dense humide (incluant notamment Propithecus diadema, Lemur
fulvus ainsi que les nocturnes dans les genres Lepilemur et Avaht)
s'éléve a prds de 6 kg/ha, un chiffre fort comparable a ceux qui
furent trouvés dans les écosystémes des autres Continents (voir

les compraisons en troisiéme partie de ce volume).

I11 - LA VIE SOCIALE DES PROSIMIENS EN RAPPORT AVEC L'ECOLOGIE
ET LE REGIME ALIMENTAIRE,

III.1-Le Domaine wvital, territoire et surface moyenne

exploitée,

Les notions de domaine vital et de territoire
s'appliquent généralement sans probléme aux résultats des é&tudes
de terrain sur les Prosimiens solitaires ou grégaires. Chaque
groupe (ou chague animal solitaire) dispose des ressources alimen-
taires accessibles dans le domaine vital. Il apparait cependant

" nécessaire de définir plus précisément ce gui est réellement
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disponible pour chacun d'eux dans les zones oll les domaines

vitaux se chevauchent.

Les observations de terrain sur les Simiens (voir
Deuxiéme partie, section I- 4} ont montré que les groupes OCcCu-
pant la mé&me zone consommaient approximativement la mé&me quantité
de ressources disponibles (HLADIK et HLADIK, 1972; HLADIK, 1977-b,
Volume II, page 235). Il est tout a fait vraisemblable que les
mémes mécanismes de répartition des ressources s'appliquent aux
Prosimiens. On devra donc définir une "surface moyenne exploitée"
par chaque groupe ou par chaque individu, comme nous l'avons fait
pour les Simiens. La limite de cette surface est purement fictive,
mais nécessaire et commode pour calculer la gquantité de nourriture

disponible pour chague groupe dans un milieu homogéne.

Les dimensions de la "surface moyenne exploitée"
sont déterminées par le régime alimentaire, afin de permettre une
répartition réguliére des ressources alimentaires parmi la popu-
lation, méme pendant les périodes de disponibilité maximum. Nous
avons montré par exemple (CHARLES-DOMINIQUE et HLADIK, 1971;.
HLADIK et CHARLES-DOMINIQUE, 1974; Volume II, page 68) que dans
une population de Lepilemur leucopus, dont les territoires sont
représentés sur la figufe 10, 1la "surface moyenne exploitée”
par chague individu ne contient que 1,6 fois la quantité de nour-
riture réellement consommée pendant la période critique. Le sSys—
téme social qui limite la densité de population par la dimension
des territoires individuels, évite donc une mortalité importante

pendant la période de pénurie alimentaire.

Les biomasses des différentes espéces de Prosimiens,
adaptées & différents types de régimes alimentaires dont nous
avons présenté de nombreux exemples ({section II) sont donc en
fait déterminédes par des mécanismes sociaux. La sélection a pu
retenir les comportements sociaux correspondant 3 1l'optimum de
"gurface moyenne exploitée". Les biomasses maximales que 1'on
observe dans les milieux oll les populations sont stabilisées,
sont en effet fonction de la production des aliments principaux
(section II-2), mais le type de répartition des sources alimen-
taires influence aussi nécessairement les structures sociales

pour aboutir & cet optimum, selon le processus exposé ci-dessous.
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III.2 - Structures sociales déterminées par l'utilisation

‘},\

-

: v? ‘ , de 1l'habitat.

| :
L 6h . |
| / Nous pouvons considérer que les ressources alimen-
\ ! taires (les arbres producteurs de fruits consommables, par exem~
l /
| ,/ ple) sont réparties de fagon homogéne a condition de nous situer
| .

& une échelle convenable. Par exemple, on pourra trouver prati-
guement le méme nombre d'arbres d'une espéce trés commune dans
deux domaines vitaux ayant un hectare de superficie alors gqu'une
espéce rare distribuée au hasard sera dans 1'un et pas dans 1'au-
tre. 5i 1l'on considére alors deux domaines vitaux adjacents de
‘100 hectares ou plus, nous aurons des chances de trouver certaines

espéces rares distribuées de facgon plus homogéne entre ces deux

domaines vitaux.

Considérant un certain type d'alimentation qui dé-
termine une biomasse optimum dans un milieu donné&, un Prosimien
gqui vit en grandes bandes aura une surface moyenne exploitée par
le groupe qui contiendra plusieurs arbres peu communs en norbre

suffisant pour &tre utilisés comme ressource alimentaire; par

contre, une autre espéce de Prosimien de méme type écologique,

mais gqui vit en petits groupes avec par conségquent une plus pe--

tite surface exploitée, ne pourra utiliser que les espéces d'ar-

bres les plus communes comme ressources alimentaires. L'exemple

des deux espéces sympatrigques du genre Lemur étudiées par SUSSMAN

N fermelle adulte 2 ans

:mmgm immature {section II.5) illustre ce principe de stratégie alimentaire qui

mile adulte dépend directement de la structure sociale. Cette interdépen-

male immature dance a pu provoguer une forte pression sélective en faveur des

51 structures sociales les mieux adaptées.
non controle .

srasarinene

Des combinaisons plus complexes peuvent se réaliser

Figure 10 - Carte des territoires individuels de la population de par exemple 1°r59ue le domaine vital est grand, avec une surface
Lépilémurs &tudiée 4 Berenty (septembre-octobre 1970). On peut remarquer moyenne exploitée relativement petite; ce systéme a large super-
la superposition des territoires des mdles adultes (en trait plein) avec position des domaines et tolérance entre groupes peut permettre
ceux des femelles (hachurés ou grisés). Les jeunes femelles (environ 10 4 une espé&ce formant des groupes peu nombreux d'utiliser des res-
mois) sont encore i proximité de leurs méres alors gestantes. Les femelles sources relativement dispersées. Méme chez les Prosimiens noctur-
adultes ont des territoires séparés. Les nombres indigqués sur la carte cor- nes et solitaires, il existe certaines relations entre 1l'alimen-

-

tation et les structures sociales & cause des différents systémes

respondent 3 des points de repére disposés le long des pistes. Partant des ‘
de chevauchement des territoires (CHARLES-DOMINIQUE, 1974-b;1977-a).

points numérotés, des fils tendus dans le sous-bois ont permis de faire un

relevé précis,
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IIL.3 - Apprentissage alimentaire et traditions sociales

Le jeune Prosimien, accroché& 3 la fourrure de sa
mé&re, commence son éducation alimentaire en prélevant des fragments
de fruits ou d'Insectes dans la main ou dans la bouche de sa mére.
Ces fragmentsont en général une faible valeur nutritive: par exem-
ple, un jeune Perodicticus potto ne saisira qu'une patte d'Insecte
pour la micher ou la sucer {CHARLES-DOMINIQUE, 1971; 1977-a), mais
la perception de ce gofit particulier sera certainement d'une grande
importance pour son comportement alimentaire futur. La stratégie
élimentaire spécifique du Potto adulte, basée sur la consommation
de proies répulsives, est conditionnée dés le départ par le compor-

tement alimentaire du Jjeune.

Figure 11 - Jeunes Prosimiens au cours de leurs premiers essais d'aliments

A - Mierocebus coquereli juvénile prélevant quelques fragments
d'une Sauterelle que sa mére est en train de consommer (photo prise

3 1'animalerie de Brunoy par E. PAGES).

B - Le jeune Lemur catta accroché 3 la fourrure de sa mére peut
aussi saisir quelques fragments de nourriture et occasionnellement
les goliter (photo prise a Berenty, dans le Sud de Madagascar, par

C.M. HLADIK, 576 bis P).

Le Microcebus coquereli juvénile qui s'approche de
sa mére, la téte tournée de cbté peut prélever ainsi quelques
fragments des proies {(Figure 11-A). De cette fagon, il apprend a
connaitre le gofit de beaucoup d'Insectes avant de pouvoir lui-méme
les capturer (E. PAGES, communication personnelle}. CHARLES-DOMI-
NIQUE a observé dans la nature le jeune Galage elegantulus sui-
vant sa mére le long des tiges de Entada gigas pour manger les
exudations de gomme de cette liane. Dés gue la mére baisse la
téte pour consommer la gomme, le jeune se précipite prés d'elle
pour en prélever une partie. Le jeune Lémur, encore allaité par

sa mére, joue autour d'elle et & l'occasion, il collecte quel-

qués feuilles (Figure 11-B).
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Pendant une grande partie de sa premiére an-
née de vie, le jeune Prosimien peut observer quelques congéné—
res, et apprendre gquelles sont les ressources alimentaires
disponibles dans son milieu, selon les cycles saisonniers.
Galago demidovii, par exemple, est ainsi "dé&pendant" pendant
6 4 8 mois (CHARLES-DOMINIQUE, 1977-a et communication person-

nellej:il suit 3 courte distance sa mére ou une autre femelle

asgsocifée 3 sa mére, ou encore le mdle dominant.

Pendant cette période d'apprentissage, la
réponse est variable. Le stimulus peut &tre négatif et suivi
par une modification de comportement alimentaire: par exemple,
un jeune Galago alleni gqui avait été sérieusement intoxiqué
aprés avoir essayé de manger la femelle du papillon Anaphe sp.
refusa de consommer tous les papillons qu'on lui présenta
pendant plusieurs semaines. Ce processus d'apprentissage par
le conditionnement aversif est toujours trés rapide {un seul

essai le plus souvent).

Par contre, ce processus d'apprentissage des
choix alimentaires positifs peut &tre trés long et il existe
d'importantes différences entre les espéces selon leurs apti-
tudes 3 apprendre (RUMBAUGH, 1977). Les facteurs écologiques,
et la nécessité pour chagque espéce de s'adapter aux caracté-
ristiques du milieu ont pu sélectionner certaines de ces dif-
férences interspécifiques (COOPER, 1977). L'aptitude a "oublier"
un conditionnement acquis semble &tre le début de la flexibi-
lité comportementale développée d des degrés différents chez
guelques formes nocturnes et chez la plupart des Prosimiens

diurnes (COOPER, en préparation).

Les espéces grégaires ont la possibilité d4d'ap-
prendre sur de plus longues périodes que les "solitaires”,
Dans les groupes, en effet, les jeunes apprennent au contact
de leurs congénéres juvéniles et adultes aussi bien les choix
alimentaires que les itinéraires a pratiquer et toutes les
autres stratégies importantes: il y a une mémoire du groupe

gul supplée en partie la mémoire individuelle et joue un rdle
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important dans le développement et le maintien des traditions
sociales. L'exploitation du milieu peut alors s'appuyer sur des
stratégies complexes permettant l'utilisation saisonniére d'un

grand nombre d'esp&ces avec des cycles de production trés variés.

[V - ASPECTS PARTICULIERS DE LA SPECIALISATION ALIMENTAIRE CHEZ
LES PROSIMIENS.

IV.1 - La flexibilité des différents types de régimes

alimentaires.

Les études de terrain entreprises sur 1l'écologie
des Prosimiens ont souvent montré qu'une espéce pouvait exploi-
ter plusieurs types de milieux. Certains Prosimiens possédent
de grandes possibilités d'adaptation; mais dans de nombreux cas
ces possibilités varient selon les populations locales parmi
lesquelles existent plusieurs sous-espéces bien différenciées:
il en va ainsi pour Loris tardigradus, Galago senegalensis et

Galago crassicaudatus (voir section II-3).

D'autres espéces comme Microcebus murinus, gui vit
dans le Sud de Madagascar et dans les foréts décidues le long
de la Cbte Ouest, ainsi que Galago demidovii gui occupe de vas-
tes espaces dans la forét dense humide d'Afrique Centrale et de
1'0Ouest, ne présentent pas de différenciations locales évidentes.
Pourtant il v a de nombreuses différences entre les divers mi-
lieux exploités, en particulier en ce qui concerne les ressour-
ces alimentaires provenant d'espéces végétales différentes de
composition en général trés variable., Ainsi ces Prosimiens peu-
vent &tre considérés comme plus "plastiques" que ceux localisés

dans une zone géographigue limitée.

En ce qui concerne les cing Prosimiens sympatriques noctur-
nes 8tudiés par CHARLES-DOMINIQUE dans la foré&t dense de Makokou
{(voir section II.2 et II.3), tous les exemples présentés ci-dessus
sont pris exclusivement dans la foré&t primaire. Ces cing espéces
vivent &galement en forét secondaire, et dans plusieurs des ar-
ticles cités en références, CHARLES-DOMINIQUE a présenté les
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résultats d'observations dans ce milieu secondaire. Malgré la

e - . . . . ‘ régime se maintienne trés constante et entretienne leur flore
proximité et les conditions climatiques identiques dans ces deux '

‘o - P = ~ s bactérienne intestinale. Ces espéces ne peuvent s'adapter & des
milieux, les espé&ces végétales en présence sont trés différentes

. . . : t e quli ne signifie pas qu'elles soi
et la faune entomologique différe au moins en partie. Chaque changements brutaux, ce g 9 P 4 tent

- N . . . . lus fragiles que les espéces "plastiques". Au contraire, dans
espéce de Prosimien aura donc une alimentation treés différente P g 9 P P e !

. s . leur milieu naturel, elles sont plus efficaces que leurs concur-
selon son habitat primaire ou secondaire.

rents et peuvent maintenir une biomasse trés élevée,

Les disponibilités alimentaires sont également

. s . . . o L'adaptabilité des Prosimiens dépend des caracté-
liées aux variations saisonniéres parfois trés importantes. Pour

. - £ s . . Ceex res particuliers de leur tractus digestif. Les mouvements de
une espéce donnée, le régime alimentaire peut différer davantage

mastication peuvent &tre acquis trés tdt en fonction de la for-

au cours des cycles saisonniers qu'il ne différe, & un moment
' me des dents (KAY et HIIEMAE, 1974} et ne sont guére modifiables

donné&, de celui des espéces sympatriques: cela apparait d'apreés

. ar la suite. A l'inverse, le tractus intestinal peut subir des
les durées des temps d'ingestion des divers aliments de Lemur P ! P

. . ' - transformations drastiques dans sesg proportions (HLADRIK, 1967
catta et de Propithecus verreauxi observés par JOLLY (1966) et E Prop ( ! X

. . ce qui peut &tre considéré comme une adaptation & un changement
RICHARD (1973). Chez les Cheirogalinés (sauf chez Microcebus E P P g

. s . . s . d'alimentation. Ces changements ne s'appliquent en fait qu'a un
coquereli), ces variations saisonniéres dans l'alimentation sont

tractus digestif peu différencié he cdant de grandes
suivis par des cycles physiologiques (PETTER-ROUSSEAUX, 1974; t " gestil peu he poss&dant pas gran

~ . cavités destinées 3 la fermentation bactérienne). Les proportions
PERRET, 1972 et 1974) gui subsistent en captivité et se tradui- ) prop

générales du tractus digestif sont liées & l'alimentation (HLADIK,
1967, AMARESINGHE et al., 1971; CHIVERS et HLADIK, en préparation

et voir Troisiéme partie du présent volume): les espéces animali-

sent par une variation de la gquantit@& de nourriture consommnée,
méme si 1'on offre réguliérement a4 l'animal la méme ration alimen-

taire (ANDRIANTSIFERANA et RAHANDRAHA, 1973; PETTER-ROUSSEAUX et

_ vores et frugivores possédent un long intestin gréle, alors que
HLADIK, en préparation). g P g g ' q

l'extension du caecum et de 1'intestin postérieur caractérise les

' i I i i i - ] I3 4 Iy
D'importants changements d'alimentation se produl espéces folivores ou consommatrices de gommes; mais des adapta-

sent nécessairement chez les Prosimiens captifs. Chez certaines tions physiologiques et comportementales comme la caecotrophie

espéces, ces changements peuvent étre importants sans pour autant

[

ont autant 4d'importance que les caracteres morphologiques.
provoquer de troubles apparents: ce sont les espeéces les plus

"plastiques" observées dans la nature {(dans les genres Lemur et IV.2 La éaecotrophie du Lépilémur

Galagoe, par exemple). Pour des genres comme Indri, Propithecus,
Le mécanisme physiologique et comportemental parti-

Lepilemur, Phaner et Cheirogaleus, dont le régime dans la natu- _
culier concernant la digestion de Lepilemur leucopus a été décrit
par CHARLES-DOMINIQUE et HLADIK, 1971 (voir Volume II, page 58)

et analysé par HLADIK et al. 1971 (Volume II, page S91}. Les obser—

re est beaucoup plus spécialisé&, l'adaptation aux conditions de
captivité est fort délicate et rarement suivie de la reproduc-

tion de 1l'espéce. Toutefolis, Lepilemur ruficaudatus et Cheiroga-
. _ ) L vations ré&centes effectuées a3 Brunoy sur Lepilemur ruficaudatus
leus medius se sont récemment reproduits en captivité au Labora-
. (PETTER, communication personnelle) gui présente un comportement
toire de Brunoy.

similaire, permettent de penser qu'il s'agit 1a d'un trait commun

Les Prosimiens qui utilisent les ressources alimen- 3 toutes les espdces du genre Lepilemur.

taires les plus communes (feuillages) ou les ressources disponi- :
Lepilemur leucopus ui se nourrit surtout de feuil-
bles tout au long de l'année (gommes) n'ont pas besoin d'une P pus, q
- . e L L les crassulescentes, de fleurs et de guelgques fruits, réingére une
grande adaptabilité,d la seule condition gue la composition du d 9 E ! g
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partie de ses matiéres fécales, comme le fait le Lapin (TAYLOR,
1940); mais ces matiéres ne présentent pas l'aspect particulier
des "caecotrophes" trés différentes des féces habituelles du

Lapin.

La nourriture de Lepilemur leucopus pendant notre
période d'observation, consistait principalement en un.mé&lange
des feuilles et des fleurs des deux espéces d'Alluaudia (voir
Volume IIX, page 42} dont la composition moyenne est la suivante:
15,1 % de protéines, 2,7 % de lipides, 5,8 % de sucres solubles,
16,7 % de celluleose , 9,1 % de matiére minérales; le reste de la
matiére sé&che consiste en "fibres", surtout hémicellulose et
lignine. Une trés faible quantité d'hémicellulose est hydrolysée,
les hémicelluloses étant lentement hydrolysées par la suite. Une
partie de ces aliments partiellement décomposés dans le caecum,
passe trés rapidement le cdlon et l'animal les ré&ingére en se léchant
‘1'anus 3 certains moments de la journée. Cette nourriture parti-
culiere est plus concentrée en protéines (45,8 %) que l'aliment
initial. Les composants solubles, résultant de la fermentation
bactérienne, sont absorbé&s au cours de ce deuxiéme passage a

travers le tractus digestif.

Gridce d cette stratégie physioclogique particuliére,
Lepilemur leucopus peut utiliser un régime alimentaire & faible
apport énergétique (en fait, l'alimentation la plus pauvre jamails

observée chez un Primate).

Le tractus digestif de Galago elegantulus ressemble
a celui de Lepilemur leucopus et posséde la méme fonction de fer-
mentation bactérienne des carbohydrates hautement polymérisés
(les gommes sont des composés de pentoses).On pouvait supposer,
en raison de cette similitude, gue les deux espéces auraient le
méme comportement (caecotrophie). Nous avons observé un Galago
elegantulus pendant 36 heures d'affilée (l'animal &tait maintenu
en captivité au Gabon, et nourri de gommes prélevées dans la na-
ture) sans observer le moindre signe de caecotrohpie. Ce compor-
tement semble donc se limiter & un seul genre chez les Primates:

Lepilemur,
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IV.3 L'alimentation artificielle des Prosimiens:

le Gdteau "G 3" des Prosimiens de Brunoy.

Un probléme général qui se pose pour le maintien
des Primates en captivité est de leur fournir la base alimentai-
re indispensable (WACKERNAGEL, 1966; 1968).'C'est ce gui a été
réalisé& avec succés dans plusieurs zoos, en particulier 3 Bale
oll certaines espéces de Singes folivores, réputés "inadaptables"
ont été maintenues epn excellente condition. Ce succés est dd en
partie & 1l'introduction d'un mélange de grains crus appelé
improprement "gdteau a singes” auquel sont incorporées les ma-
tiéres minérales el les vitamines en quantité convenable pour

éviter toute carence alimentaire.

TABLEAU II -~ Recette du giteau "G 3" des Prosimiens de Brunoy - Pour

faire 12 kg (poids frais} # conserver au congélateur.

Dans un faitout de 12 Titres, verser successivement:
- 5 Titres d'eau (mettre sur te feu)
- 2 kg de semoule (remuer le mélange en chauffant)
- 1 kg de fromage blanc, 40% de matiéres grasses
- 1 kg de fromage blanc maigre

- 250 g de beurre {continuer de mélanger mais arréter
le chauffage)

- 36 oceufs (environ 1800 g au total)

- une boite de lait concentré sucré (397 g)
- 10 g de sel

- 100 g de fructose pur

- 300 g de saccharose (continuer de tourner le mélange
jusqu'a ce qu'il refroidisse)
Ce mélange peut &tre alors disposé dans
25 boitesplastiques contenant chacune
environ 500 g -~ Ajouter alors :
- 5 gouttes de"Vitapaulia" (Proligo - 78800 Houilles)

dans chacune des boites lorsque le mélange est
refroidi mais pas encore durci,
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- Dans notfe animalerie de Brunoy, nous avons testé
plusieurs types de compléments alimentaires: le "Gateau & Singe"
n'est pas accepté par les petites espéces de Prosimiens gui
n'ingérent volontiers que les mélanges a fine structure. Nous
avons préparé un "gdteau" & base de semoule cuite dont la com-
position fut établie d'aprés celle de l'alimentation naturelle
des petites espéces de Callithricidae (HLADIK et ai. 1971, Volu-
me II, page 217) car a l'époque aucune donnée sur le régime

naturel des Prosimiens n'é&tait disponible.

TABLEAU III - Composition du giteau "G 3" des Prosimiens de Brunoy

Eau : 64, 9 % du poids frais

Pourcentage du poids sec: Minéraux 1, 53
Glucides 54,1 | dont

Protides 22,2 Calcium 0, 38
Lipides 22,1 Phosphore 0, 404

Le gdteau "G 3" (Troisiéme formule mise au point
par Mme GRANGE) des Prosimiens de Brunoy est riche en protéines
et en lipides (Tableaux IIet III)\Toutes les espéces de Prosi-
miens l'acceptent (parfois au bout de quelgues jours). Il n'est
donné& gu'en petite guantité en tant gue supplément alimentaire
et non comme aliment de remplacement, selon la formule pratiquée
au Zoo de Bale (WACKERNAGEL, communication personnelle) ce gdteau
s'est révélé trés efficace, ajouté & une nourriture équilibrée
pour maintenir certaines espéces délicates comme Leptlemur

ruficaudatus et Microcebus coquerelt en excellentes conditions de

reproduction.

V - COMPOSITION DES ALIMENTS ET COMPORTEMENT ALIMENTAIRE DES
PROSIMIENS.,

La digestion et l'assimilation des aliments
entrainent une variation dans la compoéition du milieu interne
qui est 1l'origine d'un conditionnement opérant dans sa forme
la plus simple: la "récompense" est l'effet bienfaisant que
l'animal percoit & long terme. Ce seul processus détermine la
sélection du "bon" aliment, car, inversement, l'ingestion d'une
substance toxique ou l'utilisation courante de plusieurs ali-
ments, qui, associés, forment un régime mal équilibré, provo-
guent un conditionnement aversif, en raiscon de l'effet physio-

logique désagréable qui en résulte.

Néanmoins, un conditionnement "positif" par la sti-
mulation directe des papilles gustatives et 1l'effet "agréable"
gqui peut en résulter se combine aux réactions précédentes. Les
différentes possibilités de combinaison de ces deux ré&actions
peuvent expliquer les différences dans le comportement alimen-

taire des divers Prosimiens,.

V.2 - Le conditionnement alimentaire en conditions

naturelles

Chez les Lorisinég, l'effet a long terme de 1'in-
gestion des aliments parait &tre nettement prédominant lors-
gu'ils consomment des proies répulsives; cependant, leurs pré-
férences pour des proies plus comestibles, quand elles sont
disponibles (voir section I-~2, page 6) montrent bien que la
réponse immédiate (l'effet agréable de la stimulation gusta-—.
tive) joue aussi, sans doute dans une moindre mesure, un rdle

dans le déterminisme des cheix alimentaires.

bans la nature, le conditionnement par cet effet
immédiat de la stimulation gustative est probablement trés im-
portant. 1l permet, par une motivation additionnelle, d'augmen-

-

ter "l'efficacité"” des espéces du grade 2 (voir page 36) aussi

V-1. La réqulation du comportement alimentaire bien que celles du grade 1 qui consomment des fruits en quanti-

tés variables mais souvent indispensable pour compléter 1'éner-
Le rble des noyaux hypothalamiques dans la régula- ) _ . . .
glie apportée par les proies. En général, ces esp@ces exploitent

tion de la faim et de la satiété a été démontré chez plusieurs ] .
un vaste domaine dans lequel des ressources alimentaires trés

espéces de Mammiféres y compris des Primates. Parallélement & ce ) . ) " . . .
dispersées doivent &tre détectées el collectées. Comme 1l'a

systéme de régulation 1lié 4 la variation de la composition du

-

milieu interne, l'effet immédiat di a8 la stimulatien gustative
peut jouer un réle trés important (LE MAGNEN, 1966; ASCHKENAZY-

- T T LAl )
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montré PARIENTE (1976), la vision joue un rdle prédominant
pour la détection des preoies mobiles. L'oule peut également
intervenir dans certains cas (volr page 44). La vision des
couleurs, méme imparfaite, est trés importante chez les espé-
ces diurnes, pour accentuer le contraste de certains fruits
sur le fond vert du feuillage. Dans tous ces cas, la stimu-
lation gustative de aux substances solubles comme les sucres
-et les acides organiques, peut renforcer considérablement 1la
motivation, car cette stimulation constitue en elle mé&me une

"récompense" provoquant le conditionnement "positif".

Les Prosimiens du grade 3 (gqui utilisent exclusi-
vement la production primaire) seraient beaucoup plus conditicn-
nés a ingérer leurs aliments spécifiques par le processus a
long terme dont la "récompense" est constituée d'un ensemble
de sensations diffuses allant jusqu'd@ l'état de satiété. Ceci
est net, en particulier, lorsqu'on effectue des tests de con-
ditionnement opérant sur Hapalemur griseus: la récompense, un
morceau de concombre par exemple, représente un faible apport
énergétique comparé aux fruits sucrés et aux Insectes; de ce
fait, le conditionnement nécessite une longue période pour de-
venir effectif (COOPER, communication personnelle). Chez les
espéces folivores et frugivores néanmeins, 1l'importance rela-
tive de la stimulation gustative peut expliguer les différences
gui existent dans la stratégie alimentaire, en particulier,
entre les espéces sympatriques de Lemur, Lemur fulvus et Lemur
eatta (voir page 56}. Cet exemple, de méme gue les autres ob-
servations sur les cas de sympatrie entre espéces des genres
Lemur et {(ou) Propithecus, montre qu'il serait nécessaire d'étu-
dier plus en détail la composition des esp@ces végétales pour
expliquer les différences de stratégies alimentaires. L'exem-—
ple des pcpulations de Simiens du Sri Lanka présenté dans la
Deuxiéme partie de ce mémoire semble montrer,en effet,que les
différences interspécifiques dans les choix alimentaires ne sont
pas diies uniguement a4 l'effet & long terme. On peut prévoir
gqu'une étude neurophysiclogique montrera des différences inter-
spécifiques dans le domaine de la stimulation {ou la perception)
gustative. La sélection de ces caractéres sensoriels auraient
permis de "fixer" au cours de 1l'évolution les différentes
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stratégies alimentaires. Ainsi, quelgues espéces spécialisées
sur des ressources riches et dispersées, auraient les réponses
gustatives les plus fortes, tandis que celles gui utilisent
les ressources plus communes et les moins.riches, seraient

essentiellement motivées par l'effet & long terme.

VI - DISCUSSION ET CONCLUSION

Les conditionnements qui déterminent l'efficacité
des Prosimiens dans l'utilisation des ressources du milieu
forestier, sont donc di & la fois aux é&léments nutritifs de 1la
nourriture ingérée et i divers é&léments sapides gui n'ont pas
forcément de valeur sur le plan nutritionnel.

Dans les plantes, il y a de nombreuses substances
guil ne sont pas assimilables mails jouent un réle (noclf en gé-
néral) dans la réaction physiologique et sensorielle de l'ani-
mal qui les consomme. Ccs substances ont été& appelées "compo-
sés secondaires" ou "allelochemics" (WHITTAKER et FEENY, 1971).
Ils peuvent agir sur les Insectes comme agents répulsifs ou
attractifs. On trouve &galement le mé€me type de substances chez
les Invertébrés: les sécrétions de glandes répugnatoires de
plusieurs Insectes peuvent &tre l'un de ces composants secon-
daires (souvent pris chez la plante que 1l'Insecte a consommée
et concentrée ou modififée chimiquement). Chez les Prosimiens
gqui se nourrissent d'Insectes répulsifs, l'effet répulsif est

inversé en effet attractif (voir pages 8 et 42 ).

Les'

'substances secondaires" de nombreuses plantes,
(alcaloidesl tannin, saponines glucosides, etc...) peuvent aussi
jouer le mé&me rdle ambigil dans l'orientation du comportement
alimentaire de plusieurs espéces de Prosimiens. En fait nous ne
connaissons encore que trés peu de choses sur la composition des
plantes alimentaires des Prosimiens et la plupart des considgéra-
tions publies & ce jour sur l'effet des "substances secondaires"
sont purement spéculatives. Les données sur l'alimentation des
Primates Simiens présentées dans la seconde partie de ce mémoi-
re ont révélé gu'il n'y avait que trés peu de cas ol les choix

alimentaires étaient déterminés par les concentrations des
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substances toxigques dans les fruits et (ou) les feuilles.

Dans la plupart des cas, ces concentrations sont trés faibles notamment en ce qui concerne les seuils de stimulation

et les substances secondaires ne jouent pas de rdle répulsif, gustative par les él&ments nutritifs et par les composés

Beaucoup d'aliments consommés par les Simiens le sont égale- secondaires, chez les différentes espéces de Prosimiens.

3 . . .
ment par les Prosimiens et produisent un effet identique. Les résultats de ces tests permettraient d'expliquer les

L'effet attractif peut aussi étre considéré comme une " fonc- adaptations comportementales aux différentes ressources

tion" des substances solubles (notamment des sucres) auxquel- alimentaires du milieu forestier.
q

les il est nécessaire d'ajouter des substances odorantes
{huiles essentielles, alcools, esters, etc...). Le condition-

-

nement alimentaire provoqué par l'effet a long terme des €lé-

ments assimilables peut &tre associé d l'odeur et au goft de
ces "composés secondaires" et le golit étre lui-méme ou devenir

par la suite l'élement de "récempense'. L'effet de substances
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Lemur catta dans le bush du sud de Madagascar (au cours d’une étude ultérieure)

B6

DEUXIEME PARTIE

ETUDE COMPARATIVE DES STRATEGIES ALIMENTAIRES

DES PRIMATES SIMIENS : ,
VARIATIONS SAISONNIERES EN FONCTION DE LA COMPOSITION
DES SUBSTANCES NATURELLES

[ - PROSIMIENS ET SIMIENS ! EVOLUTION MORPHOLOGIQUE ET
SOCIOECOLOGIQUE.,

I.1 - Introduction: les convergences et leurs limites

Dans une premiére &tude de synthése présentée en
1973 au Congrés International des Sciences Anthropclogique et
BEthnologique, 3 Chicago (ULADIK, 1975}, nous avons conparé deux \
foréts, l'une située & Madagascar, l'autre au Sri Lanka (Ceylan),
dans lesquelles les convergences entre les différentes espéces
de Primates sont tout & fait remarguables. Pourtant l1'une de ces
foréts (Madagascar) est habitée par des Prosimiens diurnes tandis
gue les formes diurnes de Primates de la forét du Sri Lanka sont

des Simiens.

Sur les berges du Mandrare, dans le Sud de Mada-
gascar, cette forét-galerie trég dense (figure 12-A) ‘est cernée
par le "bush & Didiéréacées" plus aride, dans lequel nous avons
effectué, en collaboration avec P. CHARLES-DCMINIQUE, les é&tudes
sur le Lépilémur présentées dang la premiére partie (pages 53 et
59} . Les Prosimiens diurnes de cette forét, Lemur catta et
Proptthecus verreauxi ont é&té longuement observés et suivis par
Alison JOLLY (1966). Les deux espéces conscmmnent des fruits, des
fleurs et des feuillages dans des proportions légérement diffé-
rentes d'aprés les fréguences d'observations (70 % et 65 % sur
les fruits pour L. catta et P. verreauxi? respectivement) et 1l'une
d'entre elles (toujours d'aprés les fréquences d'observations

o]

de A. -JOLLY) consomme les espéces les plus communes (80 % et 95

e
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respectivement suxr les végétaux consommés en commun). Les
groupes sociaux constitués par ces deux espéces présentent un

contraste marqué: grandes troupes de Lemur catta ( 20 & 30

individus) utilisant un territoire assez vaste (environ 5 ha)
et petits groupes de Propithéques (5 animaux en moyenne) sur de

plus petits territoires (environ 1,5 ha).

Figure 12~ Comparaison de deux for8ts semi~décidues oii vivent en
sympatrie des Prosimiens (A) et des Simiens (B).
A ~ Forét galerie au bord du Mandrare, & Berenty (Sud

de Madagascar). Photo C.M.H. 251-E.

B - Forét alluviale au bord d'un lac de barrage datant

du XII& siécle, & Polomnaruwa (Sri Lanka). C.M.H. 207-E.

Au Sri Lanka, la forét alluviale semi-décidue de
Polonnaruwa est &galement occupée par plusieurs espéces sympa-
triques de Primates. L'utilisation des ressocurces alimentaires
que nous avons analysée dans le détail (voir section III)
dépend d'un ensemble synécologique trés semblable a4 celui de la
forét galerie de Madagascar. Les deux Primates Simiens qui for-
ment la plus grande partie de la faune mammalienne de Polonna-
ruwa (Presbytis entellus et P. sencx) sont aussi des consomma-
teurs de fruits, de fleurs et de feuillages avec des proportions

sensiblement différentes dans le régime de chacune des espéces

#

(45 % et 28 % de fruits ing&rés respectivement par P. entellus

et P. sernex, ce qui fait certainement un contraste plus margqué
entre especes que dans le cas précédent). Les groupes sociaux
présentent un méme contraste: grandes troupes de P. entellus
(25 individus environ) vivant sur de grands territoires (10 a
15 ha) que l'on peut opposer aux petits groupes de P. senex

(4 & 7 individus) utilisant de petits territoires (2 & 4 ha).
Comme dans le cas précédent, l'espéce consommant le moins de
fruits (c'est a dire la plué folivore) utilise les végé&taux les

plus communs qu'elle trouve dans un petit territoire.
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Ces convergences des régimes alimentaires et des
stratégies sociales d'utilisation du milieu forestier se re-
trouvent chez de nombreuses espéces de Prosimiens {(voilr 1l'ex-
emple de Lemur fulvus, page 56) et de Simiens (ci-aprés dans les
sections II, IIX, IV). Certaines limites des convergences possi-
bles entre les formes utilisant le méme type de ressources ali-
mentaires sont dlies aux particularités morphologiques dont la
signification a été discutée dans la premiére partie (pages 20 &
26): la morphologie de la main, des dents et du tractus digestif
dans les différents groupes de Prosimiens et de Simiens déter-
mine certaines possibilités d'adaptation. Ainsi chez les Prosi-
miens diurnes de Madagascar mentionnés ci-dessus, qui disposent
de ressources alimentaires fort comparables & cellés des Singes
de poids analogué, aucune utilisation n'est faite des ressources

en Invertébrés (page 22).

La spécialisation dans l'utilisation de la produc-
tion primaire, chez les Simiens comme chez les Prosimiens, est
d'autant plus poussée gue la capacité 3 digérer les feuillages
augmente. Cette spécialisation vers le régime folivore apparait
dans deux lignées évolutives groupant différents genres et

familles avec :

- Soit le développement du caecum et (ou) du cblon en
tant que volume fermentaire aussi bien chez des Prosimiens
{(Lepilemur, Propithecus, Avahi, Indri) que chez les Singes Pla-
tyrhiniens (Alcuatta), et, dans une moindre mesure, chez des
Catarrhiniens comme Gorilla, Symphalangus et quelques Cercopi-
thecinae. Ce systéme digestif permet une hydrolyse partielle de
la cellulose et des hémicelluloses se produisant aprés l'absorp-
tion de la plus grande §artie des sucres solubles, des graisses

et des acides aminés,.

- Soit la sgpécialisation de l'estomac vers un type rumi-
nant (MOIR, 1967), comme dans les genres Presbytis, Colobus et
Nasalis. Avec ce systéme, la fermentation bactérienne précéde la
digestion et l'absorption des produits de dégradation s'opére

tout au long du tractus digestif.

920

Les adaptations du comportement individuel et
social sont sans doute tout aussi importantes que les spéciali-
sations morphologiques en tant qu'éléments de la stratégie ali-
mentaire, chez les Simiens comme chez les Prosimiens (voir page
61). Ces stratégies socioécologigues sont tré&s nettes chez les
formes spécialisées de Primates folivores qui ont les plus petits
territoires individuels (chez les Prosimiens nocturnes] ou de
groupe (chez tous les Simiens). Dans tbus ces cas, des émissions
sonores servent & "signaler" chaque groupe ou individu; les cris
des Siamangs, des Hurleurs et des Indris sont les plus cé&lébres
34 cet &gard et nous avons revu la signification de ceux du Lépi-
lémur (CHARLES-DOMINIQUE et HLADIK, 1971, Volume II, page 73).
Bien qu'il semble surprenant gue l'usage de ces cris puissants
de Primates folivores servent a signaler leur présence &
des voisins qui sont proches, puisque les territoires sont
petits, leur fonction se justifie { HLADIK et CHARLES-DOMI-

.NIQUE, 1971; 1974) au vu des faibles déplacements des animaux

folivores :ils trouvent aisément leur nourriture et n'ont par

conséquent qgque trés peu de chances de rencontrer le groupe (ou

l'individu) voisin le long d'une limite territoriale afin de l'inti-

mider par une démonstration agressive et s'assurer ainsi 1l'exclu-
sivité des ressources alimentaires du territoire. Au contraire,
les cris, échangés & des courtes distances, ont un maximum
d'efficacité. Ces convergences des adaptations comportementales
se retrouﬁent d divers degrés chez beaucoup de formes de Primates
Simiens qui n'utilisent pas les feuillages comme nourriture prin-
cipale mais qui doivent nécessairement leg inclure dans leur ali-

mentation comme complément protéique.

I.2 - La composition des substances naturelles et leur

utilisation par les Primates Simiens.

Les différents types d'aliments utilisés par les Primates
Simiens sont de composition assez variable aussi bien dans les

-

for&tsdu Sri Lanka (Annexe I page A 1 - A 12) qu'd Panama (Volume
I, pages 202 & 210} ou au Gabon (Volume II, pages 440 - 441).
Les guelgues exemples regroupés dans le Tableau I donnent une
idée de l'amplitude des variations et de la composition la plus

courante des feuillages, des fruits et des Insectes.
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TABLEAU IV ~ Exemples de composition des substances naturelles utilisées
comme aliments par les Primates dans différents types de forét.

FEUTLLAGES

GABON: forét
dense humide
sempervirente

PANAMA: forét
dense humide
semit—décidue

SRTI LANKA
forét dense
séche semi-
décidue

Baphia leptobotrys repousses
jeunes feuilles
feuilles développées
Ongokea gore feuilles
Gilbertiodendron dewevrei flles

feullles
repousses

Cecropia sp.
Ceitbha pentandra

Glycosmis pentaphylla
jeunes feuilles
Walsura piseidia jeunes feuilles
Adina cordifolia feuilles
développées
Alangium salvifolium repousses

FRUITS

GABON: forét
dense humide
sempervirente

PANAMA: forét
dense humide
semi~décidue

SRI LANKA
forét dense
gséche semi-
décidue

Nauclea diderrichii
Aframomum giganteun
Musanga cecropioides
Pseudospondias longifolia

Dipteryx panamensts
Cecropia peltata
Ficus Znsipida
Spondias mombin

Drypetes sepiaria
Filcus benghalensts
Syzygiwn cumini
Garcinia spicata

INSECTES

GABON: forét
dense humide
sempervirente

Mélange des insectes de la litiére 70.
65,
62.
29.

Sphingidae adulte
Chenilles (An 15)
Fourmis avec leur nid
Macromiscoides aculeatus

Pourcentage du poids sec

Protides

55,
36.
26.
19.
10.

12.
25.

31.
19,

i1,
26.
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Glucides so- Lipides
lubles aprés

hydrolyse

20,1 2.2
. 1.3
24.9 1.2
13.5 0.7
24.6 2.1
19.5 1.2
5.6 3.1
8.3 1.5
7.8 7.3
10.3 2.6
47.2 5.3
48.8 11,1
31.5 6.3
17.4 0.6
41.5 1.4
36.4 2.3
30.1 3.5
57.4 0.7
52.5 7.1
6.8 18.1
4.1 2.2
30.6 20.3
0.5 3.5
1.8 16.3
6.4 21.2
20.0 4.2

L'utilisation de ces aliments par les Primates Si-

miens ne peut se faire que selon un nombre limité de combinaisons

possibles sous la dépendance du poids corporel des animaux et selon
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des principes tout a fait analogues d ceux observés chez les

Prosimiens (Premiére partie, section II.l pages 20-21).

Les plus petites‘espéces doivent utiliger la combi-
naison alimentaire leur procurant le maximum d'énergie sous forme
de lipides,protides et glucides afin de compénser leur faible ren-
dement métaboligque; mais les'Invertébrés gui pourraient leur
fournir cet aliment de choix, ne peuvent &tre capturés gu'en guan-
tité limitée. Lorsque plusieurs espéces sympatriques de Primates
utilisent et -recherchent activement cet aliment avec les mémes
techniques, un individu d'une quelconque esp&ce obtiendra, en
moyenne, toujours la méme quantité dans l'unité de temps de re-
cherche active (HLADIXK et HLADIK, 1969; CHARLES-DOMINIQUE, 1871).
Tous les Simiens (dont le poids approche ou dépasse 500 g & 1'état
adulte) auront & utiliser des fruits en combinaisons avec les In-
vertébrés qu'ils captutent et la proportion relative de fruits
devra &tre d'autant plus é€levée gue l'animal est lourd, afin de

ramener la quantité ingérée & un niveau normal.

=

Les espéces de Singes pesant jusqu'a 2 ou 3 kg a
1'état adulte sont frugivores et animalivores, mais avec une guan-
tité d'Invertébrés ingérée souvent trés faible en valeur relative
{puisque en valeur absolue, elle reste pratiquement la méme gue
pour les petites espéces}. Cet apport de matériel animal est in-
dispensable pour maintenir une ration protéique normale (environ
12 $ du poids sec du total ingéré) car le taux de matiére azotée
assimilable en provenance des pulpes de fruits ne dépasse guére
5 % (voir Tableau I; les taux plus élevés indiqués pour les genres
Aframomum, Musanga et Ficus sont dis 3 la présence de petites
graines, broyées lors de la préparation de 1'échantillon pour 1l'a-
nalyse, mais qui traversent, intactes, le tractus digestif des
Primates). Les repousses de feuillage et bourgeons sont presque
toujours utiliséespar les Singes de cette taille et procurent éga-

lement un complément protéique important.

-~

Pour les Singes de plus grande taille (2 & 10 kg
et plus} la capture d'Invertébrés représenterait une trop grande
dépense d'énergie par rapport au gain protéique gqui ne peut plus
atteindre en valeur relative le taux minimal indispensable pour

compenser la faible valeur des fruits. Ces Primates auront donc
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nécessairement un régime frugivore et (ou) folivore, tout comme
les Prosimiens de taille équivalente {(Premiére partie, page 21)
afin de trouver les protéines en quantité suffisantes dans les
feuillages.

Parmi les espéces décrites ci-dessous (section II,
I1I, IV), Cebus capucinus et Macaca sinica (pesant 3 kg)} partiel-
lement animalivores, n'ingérent que 15 % de matériel végétal vert
(volume II, pages 173 et 287), par contre les espéces de plus
grande taille comme Ateles geoffroyi et Alouatta palliata (6 et 8
kg respectivement) doivent utiliser une plus grande quantité de
feuillages (20 et 40 % du total ingéré, respectivement). Dans
certains cas, notamment celui du Chimpanzé (section IV - 2) les
Invertébrés peuvent &tre nécessaires pour rééquilibrer qualita-

tivement le régime.

I.3 Les ressources alimentaires disponibles et la biomasse

des Primates Simiens.

Les régimes alimentaires des différentes espéces
de Primates Simiens, comme ceux des Prosimiens (page 10-21) sont

donc déterminés dans des limites assez étroites par le poids

et

Figure 13 - Comparaison des régimes alimentaires et des biomasses de quatre
espéces de Primates sympatriques de la forét semi-décidue séche de Po-
lonnaruwa {Sri Lanka) et des quatre espices sympatriques de la forét
humide semi—-décidue de Barro colorado (Panama). Chaque espéce est figu-
rée par son diététogramme simplifié& (voilr Volume II, papes 173, 296 et
403) qul montre la proportion relative, dans le régime alimentaire, des
feuillages (rectangle de gauche), desfruits (rectangle central) et des
Insectes et autres petites proies (rectangle de droite). Les différentes
espices sont localisées sur une échelle logarithmique verticale d'aprés

leurs biomasses respectives (& comparer avec la figure 5, page 29).

corporel; mais, comme chez les Prosimiens (page 37), la produc-
tion des resscources alimentaire détermine les biomasses maximales
en fonction des catégories d'aliments consommés. La biomasse sera
d'autant plus petite que l'alimentation comporte une plus grande

proportion de la production secondaire (Insectes et autres
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invertébrés ou petits vertébrés toujours disponibles en quantité
limitée). C'est ce gue l'on constate sur la figure 13 en compa-
rant les esp@ces des genres Sagutnus, Cebus et Ateles sympatri-
ques dans la forét de Barro Colorade (décrites en section 1I).

Au contraire, la biomasse la plus &levée se trouve chez les

espéces dont le régime alimentaire comprend une plus large frac-
tion en provenance de la production primaire, par exemple Alouatta.
Les espéces qui consomment les plus fortes quantités de feuillages
seront aussi celles qui présentent les biomasses les plus élevées,
par exemple les espéces du genre Presbytis de la forét semi-décidue

de Polonnaruwa (volr section IIT).

Cela nous a amené a définir les adaptations alimen-
taires selon la classification écclogique en trois "gfades"
(HLADIK, 1975) s'appliguant également aux Prosimiens (page 36) et
dont il serait certainement utile d'examiner la signification pour

1'ensemble des Mammiféres:

~ le grade 1 a &été défini comme incluant des formes anima-
livores qui utilisent donc la production secondaire comme princi-
pale source d'énergie en la complétant éventuellement par des
fruits. Cette catégorie comprend surtout des Prosimiens de petite
taille.

- le gfade 2 concerne davantage les esp@ces simiennes fru-
givores dans leur majorité mais utilisant les proies animales
comme complément protéigue en combinaison variable avec des re-
pousses de feuillages_ou autres éléments végétaux. Les genres (ebus
Cercopithecus, Macaca, Papio, Pan en sont des exemples bien connus.
Selon la guantité de feuillages et en raiscon inverse de la quanti-
té de proies animales utilisées, leur biomasse peut varier de
0,1 kg par hectare a 1 kg par hectare environ. La forte biomasse
de Macaca siniea au Sri Lanka (Figure 13) correspond & des popula-
tions vivant & la limite de la capacité de l'environnement (DITTUS
1975},

~ le grade 3 concerne les espéces qui utilisent exclusive-
ment la production primaire, depuis les formes frugivores/folivo-
res pour quil les feuillages représentent la principale scurce de

protéines (dans les genres Ateles, Alouatta, CGorilla) Jusqgu'aux

e B

espéces les plus spécialisées dans le régime folivore (Presbytis,
Colobus) pouvant atteindre les plus fortes biomasses (10 3 15 kg

par hectare}.

I.4. La dispersion des ressources alimentaires et la

"surface moyenne exploitée".

Les stratégies d'utilisation des ressources alimen-
taires par les groupes de différentes espces de Primates Simiens
sont donc en grande partie déterminées par le poids corporel et la
biomasse: les densités de population en découlent. Cependant, &
densité de population &gale, la taille des groupes sociaux entraine
des différences souvent trds marquées dans l'utilisation des di-
verses ressources, selon leur mode de dispersion.

Le premier exemple gue nous avonsprésenté (I.1,
pages 57-88) soulignait ces différences ainsi que les convergences
qui ont été& observées lorsque plusieurs espéces de Primates sympa-

triques se partagent les ressources du milieu forestier.

Afin d'estimer les guantitésdes ressocurces alimen-
taires disponibles pour chague groupe, nous avons &té amenés d con-
sidérer "une surface moyenne exploitée” (traduit en anglais par
"supplying area"). Le principe en est fort simple, illustré& par le
cas théorique de la figure 14: le domaine vital du groupe A se
superpose partiellement aux domaines vitaux des groupes voisins
B, C, etc... La partie centrale (1) est exclusivement utilisée par
les animaux du groupe A (sl cette surface est effectivement défen-
due, comme c'est le cas chez beaucoup d'espéces de Primates, il
s'agit d'un territoire}. Dans les zones ol les domaines vitaux de
deux groupes se chevauchent (2), les resscurces sont utilisées
autant par un groupe que par l'autre, méme si lfun des deux est
deminant et chasse l'autre lorsqu'ils sont en contact (HLADIK et
HLADIK, 1969 ; volume II, pages 265-266); la moitié de cette zone
a donc été ajoutée & la "surface moyenne exploitée" par le groupe A.
Dans les parties ol 3 groupes différents utilisent les ressources
(3) un tiers seulement a été ajout& au profit du groupe A. Leg 1li-~-
mites de cette "surface moyenne'exploitée” sont é&videmment pure-—
ment fictives; mais le calcul de cette surface est indispensable
pour déterminer, dans un milieu homogéne, la quantité des diffé-

rentes ressources effectivement disponibles par le groupe A.
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L'organisation en groupes nombreux permet aux

Primates d'utiliser un vaste domaine vital et d'exploiter des
espdces végétales irréguliérement dispersées (les exemples des
sections III-1 et III-2 sont les plus démonstratifs & cet égard).
La superposition des domaines vitaux de différents groupes (qui
indigue une tolérance importante, comme chez Ateles geoffroyt)
permet aussi d'exploiter ce type de ressources variées et disper-
sées sans nécessiter la formation de grandes troupes et l'orga-

nisation sociale complexe qu'elle entraine.

q;ﬁ
%\ ~

wgﬂmﬁdr_l""ﬂ"

"m

Figure 14 -"Lasurface moyenne exploitée' par le groupe A est indiquée en tirets

Elle a été définie en fonction de 1'extension des domaines vitaux
des groupes voisins, B, C, etc... {en traits pleins).

Chez les Primates, la niche Ecologique ne peut donc
pas se définir uniquement en fonction des ressources alimentaires
exploitées, de leur localisation dans l'espace et leur disponibi-
lité dans le temps (voir discussicon dans la troisiéme partie du
présent volume). Il s'agirait plus exactement d'une "niche socio-
écologique" illustrée par les exemples groupés et comparés ci-

dessous.

I1 - LES SINGES PLATYRHINIENS ET LEUR STRATEGIE D'UTILISATION
DES RESSCQURCES DES FORETS AMERICAINES,

Dans les forédts du Nouveau Monde, aussi bien en
Amérigue du Sud gu'en Amérique Centrale, il n'yv a pas de Primate
véritablement spécialisé dans le régime folivore. Cette niche
écologique est occupée par les Paresseux (é&dentés) du genre
Bradypus gul forment la plus grande part de la biomasse mamma-
lienne (MONTGOMERY et SUNQUIST, 1975). Les fruits et les feuillages
constituent 1'aliment des Primates, et, selon les proportions uti-
lisées et les espéces choisies, les biomasses peuvent s'établir 4
des niveaux plus ou moins élevés, selon les principes exposés ci-

dessus.

IT. 1 - Le Singe Hurleur

Le Singe Hurileur, Alouctta pailliata, fut décrit
autrefois comme un folivore. A la suite des observations de ter-
rain gue nous avons poursuivies pendant 15 mois & Barro Colorado
({HLADIK et HLADIK, 1969; Volume II, page 139) le régime moyen du
Hurleur a é&té défini par 60 % de fruits et fleurs 40 % de feuil-
lages. Ces chiffres relativement imprécis se référent aux quantités
de poids frais ingéréesavec une marge d'erreur allant jusgu'a 5 %.
Les méthodes d'observation et les poséibilités de comparaison des
résultats ont été récemment discutées (HLADIK, 1977; Volume II
page 312} et l'on ne peut guére espérer atteindre en ce domaine
une précision supérieure. Les cobservations de MILTON (1977} effec-
tuées récemment sur le méme groupe de Hurleur ou ses descendants

ont indirectement confirmé& nos chiffres,
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Un petit nombre d'espéces végétales sont utilisées
par le Hurleur: il s'agit des espéces les plus communes, notam-
ment celles du genre Ficus dont les fruits sont consommés “imma-
tures", c'est & dire sous forme d'inflorescences. Quatorze espdces
seulement apportent 80 % de la matiére ingérée (liste page 139,
Volume ITI).

Comme chez tous les Primates de grande taille, les
feuillages sont indispensables au Hurleur pour obtenir un taux de
Protéines suffisant dans son régime 3 base de fruits. Les différen-
tes espéces de Ficus ont une fraction protéigue dont les propor-
tions en acides aminés essentiels sont tré&s variables (HLADIK et
al. 1971, Volume II, page 212). L'ensemble des feuilles et des
fruits de Ficus consommés par le Hurleur lui permettent ainsi

d'obtenir un mélange &quilibré.

Le Hurleur peut s'adapter a des habitats relative-
ment pauvres de zones séches oG il utilise toujours un petit nom-~
bre d'espéces végétales. Par exemple, & Tikal, Guatémala, sept
espéces d'arbres seulement sont consommées (SCHLICHTE, communica-
tion personnelle}.

Dans les foréts denses humides, la stratégie alimen-
taire du Hurleur semble assez peu variable et toujours basée sur
l'utilisation des fruits et des feuilles d'une douzaine d'espéces
d'arbreg communs. Ainsi, KLEIN et KLEIN (1975) ont décrit la stra-
tégie de Adlouatta seniculus en Colombie comme tré&s semblable 3
celle des Hurleurs de Barro Coloradeo, incluant méme en grande guan-

tité les fruits et les feuilles de différentes espéces du genre
Ficus.

La biomasse du Hurleur a Barro Colorado atteint
4 kg par hectare (Volume II, page 174). Un groupe de 10 individus
exploite une "surface moyenne" de 15 & 20 hectares mais il y a
des déplacements assez rapides des domaines vitaux des différents
groupes (CHIVERS, 1969). On peut considérer ces déplacements sur
une période de plus d@'un mois, comme équivalents & unc large super-
position des domaines vitaux donnant accés 3 un nombre assez &levd
d'arbres de chaque espéce.
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Les troupes de Hurleurs ne dépassent guére 15 a
20 individus avec une organisation sociale ol une "hiérarchie"
entre les miles se manifeste sans é&tre trés marquée. Ce type
d'organisation définie comme "groupe & médles d'dge graduels"
(EISENBERG et al., 1972) n'est pas trés différente deg "groupes®
4 male unique" que l'on trouve chez différentes espéces de
Primates folivores. Les autres caractéristiques comportementales
propres aux folivores sont les cris puissants émis da 1'aube par
les différentes troupes de Hurleurs, qui joueﬁt un rdle certain
dans le maintien des limites territoriales  (CARPENTER, 1934; CHIVERS,
1969;voir p. 291} . Lorsqu'ils utilisent les fruits et les feuilles
des arbres les plus communs (notamment ceux des Ficus), les
Rurleurs n'ont pas de longues distances a parcourir et les con-
tacts entre groupes sont peu fréguents; par conséguent, les cris
i longue portée constituent la méthode la plus efficace pour se |

signaler.

Les choix alimentaires d'un petit nombre d'espéces

végétales dont la composition est complémentaire permet aux petits
groupes de Hurleurs d'utiliser un milieu peu homogéne divisé en |
petits territoires qui sont sensiblement augmentés par les super-
positions. Cette stratégie de consommateur de fruits et feuillages

ne pourrait pas s'appliquer & une cspéce utilisant des ressources

plus dispersées sans risquer une répartition par trop inégale

entre les différents groupes.

II.2 - Le Singe-Araignée

Le Singe-Araignée, Ateles "geoffroyt” (différentes
formes sont décrites abusivement comme espéces distinctes;
MOYNIHAN, 1976), est sympatrique du Hurleur & Barro Colorado ({(bien
que réintroduit), ainsi que dans la majeure partie de son aire de
répartition. C'est un gros consommateur de fruits pesant 5 a 6 kg,
pour qui les jeunes feuilles représentent un indispensable complée-

ment du régime.

Le Singe-Araignée consomme en moyenne 80 % de
fruits et 20 % de feuillages (poids frais) mais cette nourriture

provient d'un nombre de végétaux assez élevé (liste page 149,
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Volume ITI). Alors que le Hurleur obtenait 80 % de sa nourriture
de 14 arbres différents, le Singe-Araignée en utilise 25 pour
arriver a4 la méme proportion. La "Surface moyenne exploitée" par
le groupe de Singe-Araignée est &galement plus grande (40 hecta-
res} et sa biomasse ne dépasse gu&re 1 kg par hectare. Des dif-
férences tout a fait comparables ont été observées dans la forét
Colombienne par KLEIN et KLEIN (1975) entre les esp@ces sympatri-

ques Ateles belzebuth et Alouatta seniculus.

Le régime alimentaire du Singe-Araignée doit sa
teneur en protéines aux feuillages qui sont choisis en général
parmi les plus riches en azote, par exemple les repousses de
Poulsenia armata ou les bourgeons de Ceiba pentandra (renfer-
mant 25,3 % de protéines, Tableau IV). Les feuilles développées
et plus particulidrement les pétioles de Cecropia peltata sont
également consommés. Dans ce cas le taux de protéine ne dépasse
pas 12,5 % et ces pétioles seraient plutdt recherchés par leur
contenu minéral en particulier en Chlorures (HLADIK et GUEGUEN,
1974; Volume II, page 340).

Les fruits choisis préférentiellement par le Singe-
Araignée sont plus riches en glucides solubles que ceux que le
Hurleur consomme (HLADIK et al., 1971). D'une fagon générale, 1'u-
tilisation d'aliments plus riches mais moins communs que ceux du
Hurleur correspond, chez le Singe-Araignée, & une biomasse plus
faible et un domaine vital étendu. L'utilisation des ressources
dispersées correspond également chez Ateles & une organisation
sociale en vastes populations pouvant se scinder en sous groupes
entre lesquels la tolérance mutuelle est toujours trds grande
(KLEIN et KLEIN, 1975).

IT.3 - Le Capucin

Dans la forét de Barro-Colorado, le Capucun, Cebus
capucinus vit en sympatrie avec le Hurleur et le Singe-Araignée.
Ce Cebidae de taille relativement modeste (3 kg) obtient une
grande partie des protéines de son alimentation en consommant des
Insectes et autres petites proies qu'il recherche au sol, dans la

litiére, ainsi que dans les bois morts et sous les écorces.
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Figure 15 — Singe=-Araignée consommant les péticles de Cecropia dans la forét

de Barro-Colorado. Le pétiole a d'abord &té soigneusement &plu-

ché avant consommation (Photo C.M.H. 142-p)
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Néanmoins 15 % (poids frais) du total ingéré consiste en bourgeons,
repousses de feuillages et tiges, avec 65 % de fruits et 20 % de
petites proies. Il en résulte une composition protéique incluant

8,8 % (?oids sec) de protéines animales et 5,6 % de protéines végé-
tales (HLADIK et al., 1971; Volume II, page 217).

Le Capucin sé@&lectionne les parties végétales les
plus "riches", notamment les péricarpes de fruits contenant des
lipides, sur un ensemble de végétaux beaucoup plus important, en
nombre d'espéces, que dans les cas précédents: 40 espéces (liste
page 158, Volume II) ne fournissent que 60 % du total ingéré.
Cebus capucinus est aussi organisé en groupes sociaux plus struc-
turés que dans les cas précédents, dans lesquels une hiérarchie
sociale apparait nettement. Ces groupes parcourent chaque jour
de grandes distances sur un vaste territoire (90 ha) pour trouver
les points de répartition de ces ressources alimentaires trés
ﬁariées, chacune d'entre elles étant assez rare et extrémement

dispersées.

IT.4 - Le Tamarin

-

Le Tamarin & Nuque Rousse, Saguinus geofffoyﬁ, gui
vit & Barro Colorado est un petit Callithricidae de‘O,S kg se
nourrissant de fruits (60 %) d'Insectes et autres Invertébrés
(30 g8) et d'environ 10 % de repousses de feuillages (Volume II,
page 169). Ce régime comprend en moyenne 16 % de protéines ani-
males et 4,6 % de protéines végétales (Volume II, page 217}.
Manifestement les feuillages ne Jjouent pas un réle important dans
1'égquilibre du régime. Le fait gu'ils soient cependant utilisés
par de nombreuses espéces de Primates dans différentes familles
incluant les Prosimiens les plus primitifs (voir Premiére partie
page 49), laisse & penser qgu'une stratégle alimentaire trés diver-
sifiée corregpond a4 une tendance de base. L'utilisation des
feuillages a pu prendre de 1'importance chez les formes de grande
taille et devenir une stratégie spécialisée dans les quelques cas

gue nous examinons ci-dessous.
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It '_LES,SPECIALISATIONS ALIMENTAIRES DES COLOBINAE ET LES
'YARIATIONS DE COMPOSITION DU REG IME ALIMENTAIRE.

‘ - Les Primates du Sri Lanka gue nous avons suivis
sur le terrain ?endant'un an (HLADIK et HLADIK, 1972; Volume IT
page 235) offrent des exemples de stratégies alimentaires qui
ont été analysés en détail pour étre comparés. Ces stratégies se
retrouééﬁt chez des espéces d'Afrique de 1'Est (section IV-2) et
les modéles établis peuvent &tre généralisés en les adaptant aux
cas d'autres espéces.

. - Les régimes alimentaires des différents Primates
de la forét‘semi-décidue de Polonnaruwa sont représentés schémati-
quement sur la figure 13 {(page 95). Nous examinerons plus spécia-
lement leé cas des deux Colobinae folivores du genre Presbytis,
P. senex et P, entellus (figure 16 - A et B) sur lesquels nous
possédons maintenant des informations trés complétes ainsi que
des résultats d'analyses (Annexe 1, page Al & Al2) permettant
de les situer dans leur environnement biochimique.

III~-1 - La stratégie alimentaire de Presbytis senex

Ce Langur dit "a face pourpre" est un animal.pesant
12 kg et plus,d 1l'état adulte, qui vit en petits groupes "3 male
uﬁique“ formés de 4 & 7 individus. Les groupes de Presbytis senex
(Volume .II, page 259) se déplacent‘uniquement dans la canopée a
1'intérieur de territoires de 2 & 4 hectares dont les limites se
chevauchent sensiblement (Volume II, page 263). Chaque jour, &
1'aube naissanté, des cris territoriaux puissants sont émis par
les mdles des différents grdupes qui semblent se répondre 1l'un
l'autre: ce comportement n'est pas sans'rappeler celui des Hurleurs
(IX.1) et des Indris {PETTER et PEYRIERAS, 1974) wvivant aussi en
petits groupes peu mobiles et utilisant les feuillages comme prin-
cipale ressource alimentaire. Nous en avons donné la signification

ci-dessus (page 91).

Le régime alimentaire de P. senex comprend effecti-
vement (moyenne des poids frais) 60 % de feuillages, 12 % de

fleurs et seulement 28 % de fruits; par ailleurs la biomasse
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observée localement (&2 Polonnaruwa) est exceptionnellement &levée:
14,5 kg par hectare. L'utilisation de l‘'habitat atteint, semble-
t-il, la limite des possibilités: nous avons calculé qu'un indivi-
du P. senex ingérait approximativement 400 kg (poids frais) soit
environ 1/10 de la nourriture disponible calculé&e sur la "surface
moyenne exploitée" et divisée par le nombre 4'individus dans le
groupe (Volume II, page 265).

La consommation de 1/10 de la production semble
étre le maximum possible pour un folivore (qui utilise une assez
grande quantité de bourgeons et de repousses) sans porter atteinte
aux possibilités futures de production. En effet, dans la "surface
exploitée" par l'un des groupes observés, dont 1'étendue &tait
trop fortement réduite par la pression des groupes voisins, cer-
tains arbres dépérissaient & cause d'une défoliation trop fréquente
par les Langurs gui revenaient "brouter" le feuillage dés que des
repousses réapparaissaient. Il est vraisemblable que ce groupe ait
disparu depuis lors et que l'équilibre se maintienne entre les
autres groupes.

Figure 16 - Singes Colobinae de la forét semi-décidue de zone sdche au
Sri Lanka:
A - Presbytis senex, 1'espéce la plus folivore utilisant
exclusivement la canopde - Photo C.M.H. 481 P.
B - Presbytis entellus, espéce folivore/frugivore se déplagant
fréquemment au sol. Photo C.M.H. 602 P,

En dehors de ce cas limite, le comportement terri-
torial de P. senexr permet une distribution relativement homogéne
des ressources alimentaires entre les divers groupes. En fait, les
ressources utilis€es se limitent & un petit nombre d'espéce
(Tableau V): seulement trois d'entre elles procurent 70 % de la
nourriture totale ingérée. Ces espéces sont évidemment les plus
communes (voir Tableau de fréquences des différentes espéces i
Polonnéruwa, Volume II page 318)., ce qui entraine cette réparti-
tion relativement homogéne des arbres produisant la nourriture dans

les territoires des différents groupes.
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TABLEAU V - Liste des espéces utilisées comme alimentspar Presbytis senex

3 Polomnaruwa.

ESPECES CONSOMMEES Pourcentage du total
ingéré

Adina eordifolia (Rubiaceae), -  40 4

Sehleichera oleosa (Sapindaceae)

Drypetes sepiaria (Euphorbiaceae) : g - 70 %

Alangium salvifoliwn (Alangiaceae)
EZaeodendrqn glaucum (Celastraceae)
Grewta polygama  (Tiliaceae)

Syzygium cumini  (Myrtaceae)
Holoptelea integrifolia (Ulmaceae)
Gareinia spicata (Guttiferae)
Walsura piecidia (Meliaceae)
Ficuse sp. (Moraceae) | ‘ . o
Sapindus trifoliatus (Sapindaceae) - ' :>9072;

II-2 - La stratégie alimentaire de'Presbytfs‘éﬂteZZus

L'Entelle, Presbytis entéllgs, vit en éfa@des ban-
des gque 1'on peut aisément. observer lorsque les animaux se dépla-
cent ou se réposent au sol dans la fo:ét de Polonnaruwa (figure 17).

Figure 17 - Un groupe d'Entelles, Presbytis enteZZus; dans le sdus?bois de
la forét de Polomnaruwa. Cette espéce reste au'sqi;w groupés en
bandes importantes, pendant les heures chaudesade_lé journée, au
cours de la saison séche et consomme 1és plantes bassés du sous-

bois autant que le feuillage des arbres. Photo C.M.H. 465-P.

Le groupe social est du type "3 miles d'dge
graduel" défini par EISENBERG et al. (1972) et les 20 & 30 indivi-

dus qui le composent occupent (3 Polonnaruwa) des territoires de

108




10 & 15 hectares (RIPLEY, 1967; 1970). La différence la plus
apparente entre 1'Entelle, P. entellus et le Langur "& face
pourpre" P. sgenex, en dehors de ces caractéristiques d'organi-
sation des unités sociales, est basée sur les habitudes de fré-
guentation de la canopée et des parties basses de la forét: les
Entelles qui passent beaucoup de temps 3 rechercher certaines
plantes basses ou & se reposer au niveau du sol (figure 17),
sont toujours trés visibles, alors que l'espéce sympatrique dont
nous avons parlé ci-dessus, P. senex, est excessivement discréte

et toujours cachée dans la canopée.

Le régime alimentaire de Presbytis entellus est de
nature moins folivore que celui de P. senex. En moyenne annuelle
de poids frais ingé&ré, nous avons calculé (HLADIK et HLADIK, 1972;
. Volume II, page 274) les pourcentages suivants: feuillages 48 %;
fleurs 7 %; fruits 45 %. Les deux esp&ces de Presbytis utilisent
une forte proportion de feuillages d 1l'état de repousses avec '
toutefois une différence dans les proportions relatives de feuil-
lages jeunes et de feuillages développés consommé&s par chacune
d'elle (20 % en moyenne, pour P. entellus contre 40 % pour
P, senex). La différence est beaucoup plus nette lorsqu'on se
rapporte a la variété et aux choix des espéces végétales
(Tableau VI). Alors que chez P. genex, trois espdces seulement
fournissaient 70 % de la nourriture ingérée, dhez P. entellus, il
faut 10 espéces pour fournir la méme proportion du total ingéré.
Les espéces choisies préférentiellement sont souvent différentes:
il en résulte un impact trés différent de ces deux Primates sur
l'environnement végétal, Les esp&ces les plus importantes dans le
régime de P. senex, Adina cordifolia et Schleichera oleocsa (50 %
du total ingéré) ne sont utilisées gqu'en trés faible quantité par

P, entellus (respectivement 4 ¥ et 3 %).

Presbytis entellus consomme beaucoup de fruits en
période de forte production; il consomme davantage de fguillages
au cours des saisons de mousson, lorsque les fruits ne sont dispo-
nibles gqu'en faible quantité. Ces fruits ne constituent donc pas
un composant essentiel du régime alimentaire. La biomasse de
P, entellus a Polonnaruwa atteint une valeur tout & fait compara-

ble. (14 kg par hectare) 4 celle de P. sgenex : pour les deux
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Polonnaruwa.

TABLEAU VI - Plantes utilisées comme aliments par Presbytis entellus a

ESPECES CONSOMMEES

Pourcentage du total

ingéré

Walsura piscidia (Meliaceae)
Drypetes sepiaria (Euphorbiaceae)

Sehletchera oleosa (Sapindaceae)

30 Z

Adina eordifolia (Rubiéceae)

Ficus benghdlensis (Moraceae)

50 %

Strychnos potatorun (Loganiaceae)
Mimosa pudica (Leguminbsae)
Cassia fistula (Leguminosae)
Cassia roxburghti (Leguminosae)
Streblus asper (Moraceae)

70 %

Elaeodendron glaucum _(Celastraceae)
Sapiﬁdﬂs trifoliatus (Sapindaceae)
Holoptelea integrifolia {(Ulmaceae)
Ficus religiosa (Moraceae)
Ficué am?lissima (Moraceae)

Ficus retusa (Moraceae)

Crewia polygama (Tiliaceae)

Sterculia foetida (Sterculiaceae)
Tamarindus indica (Leguminosae)
Vitex pinnata (Verbenaceae)
Zépisanthes tetraphylla (Sapindaceae)
Glenniea untjuga (Sapindaceae)

Bridelia retusa (Euphorbiaceae)

>90 %
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espéces, le facteur limitant la biomasse serait donc la disponi-

bilité en repousses de feuillages.

Certaines des espéces végétales consommées par
Presbytis entellus ne sont pas trés communes ni trés réguliére-
ment réparties sur le terrain. On comprend donc que le systéme
social aboutissant & la formation de groupes plus grands gque
ceux de P. senex et utilisant de plus vastes territoires, permet-
te & 1'Entelle une répartition relativement homogéne des ressour-
ces alimentaires entre les groupes (voir ci-dessus, page 98). la
comparaiscon des cartes des territoires de ces deux Primates et
de la répartition des espéces végétales, &tablies systématiguement
sur un &chantillon de forét de plus de 2 km de long (voir Volume
IT pages 263 et 278) en fournit une illustratidn trés nette. La
troisiéme espéce de Primate diurne de Polonnaruwa, Macaeca sinteca
utilise d'ailleurs des ressources encore plus dispersées et les
groupes se répartissent dans des territoires beaucoup plus vas-
tes (Volume II, page 291),

La "surface moyenne exploitée" {(ci-dessus page 97)
par chacun des groupes des deux espéces de Presbytis a &té cal-
culée en tenant compte des superpositions de domaines vitaux
définies par les observations de RIPLEY (1970}, RUDRAN (1870},
MANLEY (communication personnelle) et MUCKENHIRN (communication
personnelle). A partir des moyennes des productions calculées sur
les différentes espéces (HLADIK et HLADIK, 1972), nous avons pu
établir comment se répartissaient les disponibilités alimentaires
entre les divers groupes (voir Volume II, pages 326-327) et
démontrer indirectement, par ce biais, les correspondances entre
structures sociales et mode d'utilisation de l1'habitat (HLADIK,
1975). Un systéme de domaines vitaux plus petits aurait nécessité
des superpositions trés importantes pour aboutir & une répartition
homogéne des ressources les plus dispersées entre les divers
groupes. Par ailleurs le systéme des grands domaines utilisés par

des groupes nombreux, est indispensable chez une espéce dont 1l'ac-

Figure 18 - Consommation de feuillages par les Entelles Presbytis entellus
regroupés en petites unités dans la canopée de la fordt de

Polonnaruwa (Sri Lanka) - Photo C.M.H. 506 P.
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tivité se déroule partiellemeﬁt au niveau du sol (CROOK et GARTLAN,
1966) : cela permet d'augmenter le niveau de vigilance dans la
surveillance contre les prédateurs car il y a toujours, sur le
nombre, un animal gqui observe les abords immé&diats et peut donner
lfalerte.

I1I.3 ~ Variations de la composition du régime alimentaire

en fonction des stratégies d'utilisation de 1'habitat

Les cheoix alimentaires des deux espéces de Presbytis
du Sri Lanka varient en cours d'année, en fonction des ressources
disponibles c¢'est & dire des cycles de production saisonniers des
arbres et des lianes. Les variations de la consommation alimentai-
re des deux espéces ont été représentées (figure 19) d'aprds les
moyennes ingérées au cours de périddes successives correspondant
aux saisons locales (volume II, page 322).

Les moyennes annuelles de nourriture consommée ont
montré qu'il existait une différence bien nette entre les deux
Presbytis (HLADIK et HLADIK, 1972; Volume II, page 296): P. senex
consomme davantage de feuilles développées (40 %) que P. entellus
(20 %) qui,par contre, utilise beaucoup plus les jeunes feuilles
et repousses des feulllages. Il est tout a fait remarquable que,
malgré les variations extrémement importantes dides & la succession
des productions des différents végétaux, les caractéristiques de
chacun des Primates se maintiennent, en valeur relative, pendant
toute l'année: en toute saison, P. entellus demeure relativement
plus frugivore et consomme davantage de feuillages jeunes que
P. senex.

Figure 19 : Variations saisonniéres des poids frais de différentes
catégories d'aliments ingérés par les deux espéces de
Presbytiis, dans la for&t de Polonnaruwa (Sri Lanka);
bas en haut sont représent@s les pourcentages de feuilles
.développées, de jeunes feuilles, de fleurs, de fruits imma—
tures, de fruits mrs et de graines. Les points figurés sur
1'axe des temps correspondent aux journdes d'observation
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Les variations dans la composition de l'alimenta-
tion retentissent d'ailleurs sur le comportement des animaux. La
différence entre les choix alimentaires de P. entellus et P.
n'est pas trés grande pendant la période des fortes pluies de
mousson (Novembre-Décembre-Janvier). Les deux esp@ces consomment
alors de fortes quantités de feuillages et trés peu de fruits. A
cette période, la stratégie sociale de P. entellus semble se rap-
procher de celle de P. sernex. Les animaux qui restent dans les
arbres pour consommer les repousses de feuillage (figure 18)
forment des petits "sous—-groupes" peu mobiles. Ils se dissimulent
davantage et émettent des cris d'espacement (morning "whoop";
RIPLEY, 1970) en se répondant d'un groupe & l'autre: ce comporte-
ment typique des folivores est beaucoup moins fréquent lorsque
les Entelles consomment davantage de fruits et restent groupés en

grandes bandes qui se déplacent ou se reposent au sol.

Les résultats de ces variations de consommation
alimentaire par les différents Primates ont &té& traduits en
(HLADIK, 1977; Volume II pages 329 3 333) en

utilisant les données analytiques pré&sentées dans 1'annexe I

termes biochimiques
(pages Al 4 Al2). En additionnant les quantités ingérées des dif-
férents types d'aliments dont les compositions nous sont connues,

nous avons obtenu 3 partir des données schématisées sur la figure

19, les graphiques de variation de composition présentés figure 20.
La composition du régime alimentaire de Presbytis entellus qui est

plus sélectif dans ses choix (préférant les fruits lorsqu'ils sont

disponibles ou les jeunes feuilles plutdt gue les feuilles déve-
loppées) est &videmment la plus "riche": les taux moyens de pro-
tides, glucides et lipides sont les plus élevés. Les variations

saisonniéres ont, cependant, un effet trés marqué sur la composi-

tion du régime de 1'Entelle dont le taux de protides atteint 16 %

genex

Figure 20 «~ Variations de composition (en pourcentage du poids sec)
du régime global de Presbytis senex (trait continu) et
de Presbytis entellus (tirets). La composition a été
calculée d'aprés les proportions des différents types
d'aliments répertoriés en Amnnexe I, ingérés au cours du

cycle annuel représenté graphiquement sur la figure 18.
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du poids sec mais peut descendre au-dessous de 10 %. Au contraire,
chez Presbytis senex ({(en trait continu sur la figure 20} le taux
de protides est relativement bas, n'excédant pas 12 %; mais il est
trés constant au cours du cycle saisonnier. Il en va de méme, dans
une moindre mesure, des taux de glucides et de lipides dans le

régime alimentaire de ces deux espéces.

Globalement, P. entellus obtient donc davantage
d'énergie de son environnement; mais il doit aussi dépenser davan—
tage d'énergie pour découvrir et prospecter des ressources relati-
vement rares et dispersées et il s'expose & de fortes variations.
Au contraire, la stratégie alimentaire de P. senex basée sur 1'ex-

ploitation des ressources les plus communes sur de petites surfaces

ne nécessite qu'une dépense minimale d'énergie qui est couverte

par un apport assez bas mais trés constant tout au long de l'année.

La stratégie des Singes du Nouveau Monde (section II)

semblent comparables d'aprés les résultats des analyses globales
des régimes (Volume II, page 218B); mais elles se situent & des
niveaux de spécialisation différents de celles des Primates du

Sri Lanka. Le Hurleur, Alouatta palliata, qui utilise les ressour-
ces les moins dispersées et les moins riches serait plus proche

du type P. entellus que du type P. senex. Le Singe-Araignée,
Atteles geoffroyi, prospecte des sources d'énergie plus riches sur
une plus grande surface. Le Sajou, Cebus capucinus qui prospecte
les plus vastes étendues, y recherche aussi les ressources les
plus concentrées en lipides, en protides et en sucres solubles,
tout comme le Macaque, Macaca sinica qui, au Sri Lanka, vit en
sympatrie avec les deux espéces de Presbytis dont nous avons mon-

tré d'une fagon plus analytique les stratégies alimentaires.

La composition minérale du régime alimentaire a
aussi été examinée (Volume II page 331) mais ne présente pas
d'intérét pour différencier les stratégies alimentaires car les
taux des éléments minéraux se situent nettement au-dessus des
besoins. I1 a &té noté que les deux espéces de Presbytis ainsi que
la plupart des Primates folivores observés in natura, ingérent de
petites gquantités de terre. Ce comportement (gé&ophagie) n'est en
aucun cas en rapport avec les besoins minéraux car les éléments

qui pourraient éventuellement améliorer le régime se trouvent en
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concentration beaucoup plus faible dans la terre ingérée que dans
les aliments végétaux (HLADIK et GUEGUEN, 1974; Volume II, page
339) . Nous avons émis différentes hypothéses quant au rdle de la
géophagie: la plus vraisemblable se référe a 1'effet adsorbant que
les matériaux argileux peuvent produire pour €liminer notamment

les tannins de certains feuillages.

IV - LES SPECIALISATIONS ALIMENTAIRES DES CERCOPITHECINAE ET DES
ANTHROPOTDES DANS LES FORETS EQUATORIALES D'AFRIQUE ET D'ASIE,

IV.l1 -~ Les Primates de la forét du Gabon

Les 17 espdces de Primates sympatriques de la forét
dense du Gabon ont &té& étudiées par plusieurs "générations" de
chercheurs depuis 1'installation de la Station de terrain du
C.N.R.S. & Makokou par le Pr P.P. GRASSE, en 1963. Les recherches
suivies de CHARLES-DOMINIQUE ont marqué une étape dans la connais-
sance des Prosimiens nocturnes (voir premiére partie du présent
volume). Les Primates Simiens font 1'objet des recherches de
terrain de GAUTIER-HION et GAUTIER qui ont mis en é&vidence la com-
plexité de l'organisation sociale et des adaptations des différen-
tes espéces en relation avec l'utilisation d'un environnement trés
diversifié. Les Anthropoides ont pu &tre observés de trés prés
(HLADIK, 1973) apres réintroduction dans le milieu naturel d'in-

dividus capturés.

Les spécialisations alimentaires de ces différents
Primates se répartissent dans une gamme assez étroite; tous consom-
ment des fruits en quantité importante. Les principaux consomma-
teurs de feuillages de la forét du Gabon sont le Daman, Dendrohy-
rax dorsalis qui a fait 1'objet d'une bréve étude par RICHARD
(1964) et probablement aussi les différentes espéces dans les
genres Anomalurus, Idiurus et Zenkerella. Les feuillages ainsi
que les Insectes et autres petites proies sont cependant les com-
pléments indispensables des régimes frugivores; les combinaisons
possibles des régimés alimentaires sont en nombre limité et suivent

les principes gue nous avons énumérés ci-dessus (section I).
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@ Parmi les 8 espéces de Cercopithecinae frugivores de
Makokou, la plus petite, Miopithecus talapoin (1 & 2 kg} con-
somme la plus grande proportion de proies animales (36 %). Les
feuillages ne forment que 2 % des contenus stomacaux analysés par
GAUTIER-HION (1971; 1977). Une bande de 115 Talapoins occupe
140 hectares de foré&t ce qui correspond & une biomasse avoisin-
nant 1 kg par hectare.

{ @ 1cs différentes espéces de Cercopithecus, C. pogonias,
€. cephus et (. nictitans peuvent &tre classés selon la game de
leurs poids corporels entre 2 et 7 kg. Tous ces Primates qui con-
somment des fruits ainsi que des Insectes et des feuillages en
proportions variables peuvent exploiter conjointement le milieu
forestier en formant des groupes polyspécifiques (GAUTIER et
GAUTIER-HION, 1969; GAUTIER~HION et GAUTIER, 1974) auxquels se
joignent occasionneilement les Talapoins., La différence de régime
entre ces trois Cercopithéques est trés nette bien que faible.
€. pogonias consomme en plus des fruits, 14 % de petites proies
animales et 2 % de feuillages; C. cephus utilise 10 % de proies
et 8 % de feuillages; (. nictitans, la plus grosse espéce des
trois est aussi la plus folivore; 8 % de proies et 28 % de feuil-
lages (résultats en poids sec de contenus stomacaux, d'aprés
GAUTIER-HION, 1977). La biomasse totale des animaux de ces ensem-
bles polyspécifiques atteint 2 Kg par hectaren chiffre tout 3 fait
comparable a ceux des systémes éguivalents mais beaucoup plus
simples de Primates frugivores/insectivores que nous avons obser-—
vés au Sri Lanka (section III). Il semblerait gue les groupes poly-
spécifiques permettent 1l'exploitation des ressources alimentaires
les '‘plus dispersées et les plus variées dans la foré&t équatoriale
sans pour cela nécessiter l'utilisation des structures sociales
trés rigides qui sont l'apanage nécessaire des groupes de Primates

les plus nombreux (Macaques et Babouins par exemple).

@ Le Singe de Brazza, Cercopithecus neglectus est localisé
au bord des riviéres ol il forme de petits groupes (GAUTIER,
communicaiton personnelle). Son régime formé de fruits et de grai-
‘hes (74 %}, de feuillages (9 %) et de plus faibles quantités de
proies et chanpignons pourrait &tre assez proche de celui du Co-

lobe des foréts cotiéres du Cameroun, (Colobus satanus étudié par
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MCKEY (1977). La densité& de population de (. neglectus est loca-
lement trés &levée et sa biomasse peut atteindre 4 kg par hectare
(d'apré&s GAUTIER et GAUTIER-HION, communication personnelle) les
petits groupes &tant peu mobiles dans un territoire peu é&tendu.
Une forte vocalisation, typique du genre Cercopithecus mais plus
forte chez ¢. neglectus (GAUTIER, 1975) a vraisemblable~

ment une fonction dans le maintien de 1'espacement entre les grou-
pes. L'ensemble de ces caractéristiques rappelle les stratégies
des Primates utilisant les ressources peu dispersées, abondantes
mais ne fournissant que peu d'énergie. En fait, (. neglectus peut
s'alimenter sur des feuillages localement abondants et non consom-
més par les autres espé&ces de Primates, tel Gilbertiodendron
dewevrei qui ne renferme que 10,2 % de protides et 13,5 % de su-
cres (Tableau IV, page 92) ce qui semble confirmer son appartenan-
ce 3 cette catégorie d'animaux vivant & 1'économie sur des ressour-

ces abondantes mais peu nutritives.

@Decux espéces de Cercocebus, C. albigena et (. galeritus
habitent &galement la forét dense ripicole des environs de Mako-
kou mais l'aire de répartition du premier s'étend d'Est en Ouest
alors que le second n'existe qu'a 1'Est. C. galeritus a &té étudié
par QURIS (1975}
200 hectares de forét ripicole, sur une bande s'é&tendant sur 4 3

un groupe de 10 & 15 Cercocébes occupe environ

8 km; compte tenu des superposition des domaines vitaux, la sur-
face moyenne exploitée est d'environ 100 hectares; La bicmasse
atteint donc 1,5 kg par hectare, compte tenu d'un poids corporel
de 10 kg environ. Le régime alimentaire comprend 73 % de fruits,
14 8 de feuillages, 3 % de petites proies et 9,5 % de terre ingé-

rée (poids sec des contenus stomacaux d'aprés QURIS, 1975). Les

stratégies d'exploitation de la forét dense ripicole par des espéces

de Primates utilisant soit des ressources dispersées sur de grandes
surfaces soit des ressources communes sur de tré&s petites surfa-
ces (cas de Cercopithecus neglectus) se différencient donc d'une

fagon plus 'tlassique" que chez les autres Cercopithecinae.

@ 1c Mandrill, Papio sphinx est le plus gros des Cercopithe-
cinae du Gabon (20 kg). Les groupes importants se déplacent au sol
(JOUVENTIN, 1975), y recherchent les petites proies et les fruits

(4 2 et 88 % respectivement dans un contenu stomacal analysé par
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CAUTIER-HION, 1977). Le complément de feuillages (3 %) est sans

doute indispensable & l'équilibre du régime.

@ Un scul Colobinae, Colobus guereza habite la forét des
environs de Makokou. D'aprés l'analyse de 4 contenus stomacaux
(GAUTIER-HION, 1977), son alimentation comprendrait 62 % de
feuillages et 37 % de fruits.

IV. 2 - Données comparatives sur 1'Afrique de 1'Est

Les Primates de la for&t de Kibale (Ouganda) ont
fait 1'objet d'études suivies par STRUHSAKER et ses collabora-
teurs (STRUHSAKER, 1975, 1977; RUDRAN, 1977; WASER et FLOODY,
1974; OATES, 1974). Ces espéces sont trés comparables & celles de
Makokou bien que leur habitat soit sensiblement différent non seu-
lement par la flore propre 3 l'Afrique de 1'Est mais aussi par une
forét dense humide moins diversifide. L'altitude est un des fac-

teurs de ces différences {(Makokou: 500 m; Kibale: 1450 m).

@ Les trois especes de Cercopithecus de la forét de Kibale,
C. lhoesti, C. ascanius et C, mitis ont des régimes alimentaires
incluant des fruits, Insectes et feuillages en proportions variées,
comme les espéces de Makokou, la plus grosse des trois espéces,
(C.mitis) étant aussi la plus folivore (STRUHSAKER, 1975), comnme
¢. nictitans au Gabon. Les biomasses (0,1; 1,6 et 1,3 kg par hec-
tare) font un total légé&rement supérieur & celui du Gabon, qui
peut s'expliquer par le moins grand nombre d'espéces de Primates

en présence.

@ Le Cercocebe, Cercocebus albigena vit & Kibale en groupe
de 15 sur un domaine vital de 34 hectares (WASER et FLOODY, 1974).
Sa biomasse (0,6 kg par hectare d'aprés STRUHSAKER, 1975) est

tout & fait comparable a celle de ¢. galeritus au Gabon.

@ Les deux Colobinae de Ribale seraient beaucoup plus com-
parables & ceux du Sri Lanka: dans chacun des cas, les adaptations
au régime alimentaire se font par des stratégies homologues. Le
Colobe Noir et Blanc, Colobus guereza vit en petits groupes {envi-
ron 10 individus) sur de petits territoires (2,7 hectares) , trouve
sa nourriture sur un petit nombre d'espeéces (3 plantes dont Celtis

durandii correspondent 3 69 % des observations 'de OATES, 1974) et
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sa bibmasse' peut localement atteindre 18 kg par hectare. Les
groupes sont peu mobiles et utilisent des vocalisations qui per-
mettent 1'espacement des groupes (CLUTTON-BROCK, 1974): on re-
trouve 13 presque toutes les caractéristiques du Presbytis senex
au Sri Lanka. Par contre, le Colobe bai, Colobus badius serait
partiellement 1'homologue é&cologique de Presbytis entellus : 1l
forme des groupes de plus de 50 incluant plusieurs médles adultes
utilisant un domaine vital de 15 & 20 hectares. Le nombre d'espé-
ces utilisées est plus grand (10 espéces végétales correspondent
3 75,4 % des observations de STRUESAKER, 1975) et sa biomasse est
&galement élevée (17,6 kg par hectare). La méme différence entre
les stratégies d'utilisation de 1'habitat aboutit 3 une "effica-
citd" tout & fait analogue dans 1'exploitation de 1l'habitat fores-
tier par les Primates folivores et frugivores, en Asie comme en

Afrique,

IV. 3 - Spécialisations alimentaires des Anthropoldes

Nous avons retrouvé chez les deux Hylobatidés
sympatriques observés en Malaisie par CHIVIRS (1971; 1973) les
mémes caractéristigques socio-écologiques accompagnant les mémes
différences de stratégies alimentaires (HLADIK et CHIVERS, 1974;
volume II, page 343). '

@® lc Siamang, Symphaldngus syndactylus est la plus grosse
des deux espéces (10 kg). Le groupe familial de Siamangs se déplace
relativement peu dans un territoire de faibles dimensions (15 a 20
hectares). Ces animaux utilisent les cris territoriaux bien connus,
homologues de ceux de toutes les espéces qui se déplacent peu et
consomment sur place les ressources alimentaires les plus régulie-
rement disfersées. Le régime alimentaire comprend une forte propor-
tion de feuilles et de repousses (50 % du temps d'alimentation) .
Les fruits sont mangés souvent & l'état immatures, en particulier
ceux des Ficus, arbres les plus communs (comparable au régime du
Singe Hurleur, page 100) . La biomasse du Siamang atteint 2 kg par

hectare dans les parties de forét effectivement utilisées.

@ Le Gibbon & mains blanches, Hylobates lar est d'une taille
sensiblement plus petite (4 & 7 kg) et utilise une alimentation
incluant une plus forte proportion de fruits {(consommés pendant

70 % du temps d'alimentation). Le petit groupe familial de Gibbons




occupe un territoire d'environ 50 hectares; sa biomasse n'excéde

guére 0,4 kg par hectare.

En Afrique, la différence de stratégie entre
Chimpanzé et Gorille reproduit encore partiellement cette diffé-
rence entre Gibbon et Siamang mais le comportement de ces grands
Anthropoides présente de nombreuses particularités qui les mettent

‘blen & part du reste des Simiens.

@ L'alimentation du Chimpanzé&, Pan troglodytes, dans la
forét dense humide du Gabon, comprend en moyenne (poids frais) 28 %
de feuillages ou de tiges vertes, 68 % de fruits (en incluant une
faible quantité de graines) et 4 % d'Insectes et autres petites
proies (HLADIK, 1973; Volume II page 408-409). Les feuilles et les
repousses de feuillage apportent non seulement un complément pro-
téigue quantitatif mais aussi gualitatif en équilibrant les propor-
tions des différents acides aminés essentiels (HLADIK et VIROBEN,
1974; Volume II page 455). La consommation des repousses de feuil-
lage est donc une activité vitale pour le Chimpanzé& ce quil expli-
gque que l'animal puisse passer des heures d cueillir les minuscu-
les repousses de Baphia leptobotrys (figure 21) dont il ne peut
obtenir guére plus de 20 g au total. Ces repousses sont remarqua-

blement riches en protéines (55 % du poids sec). Les feuilles

L

Figure 21 - Chimpanzé dans la forgt dense du Gabon cueillant les
- repousses de Baphia leptobotrys. Chaque mouvement ne
permet de collecter que 0,05 g mais ce matériel ren-—

ferme 55 7 de son poids sec de protéines végétales,

Photo C.M.H. 735-P.

développées de Baphia, consommées le reste du temps renferment
encore entre 21,3 et 36,3 % de protéines, selon la saison (voir
tableau des résultats analytiques pages 440-441 du Volume II).

" La biomasse du Chimpanzé& peut atteindre 1,5 kg par
hectare en forét dense humide (d'aprés les données de REYNOLDS et
REYNOLDS, 1965); dans la foré&t de Kibale elle est de 0,3 kg par
hectare (STRUHSAKER, 1975)., Dans tous les cas,la surface exploitée

est immense (jusqu'a 100km?; SUZUKI, 1975). Le Chimpanzé y recherche
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les aliments les plus-“rentables" ce qui provoque d'ailleurs
d'importantes variations dans la composition de son alimentation
que nous avons illustrées par le graphique de la page 404 (Volu-
me II}.

@ Le Gorille, Gorilla gorilla qui pése environ quatre fois
le poids du Chimpanzé et peut attéindre 200 kg n'est plus & ce
stade un primate arboricole. Il semble d'ailleurs, d'aprés les
observations faites au Gabon sur quelques contenus stomacaux, que
les jeunes Gorilles, encore arboricoles, aient un régime essentiel-
lement frugivore complété par des feuillages alors que les adultes
se nourrissent de tiges et de feuilles., Les &tudes plus poussées
ont porté sur le Gorille de Montagne, Gorilla gorilla berengei
(SCHALLER, 1963} CASIMIR, 1975; FOSSEY et HARCOURT, 1977) . Plus
de 100 espéces végétales étaiént consommées par les Gorilles
observés par SCHALLER; mais un nombre limité. d'espéces végétales
peuvent former 1l'essentiel de la nburriture, par exemple les repous
ses d'un bambou, Arundinaria alpina, dans le cas d'un groupe observé
par CASIMIR (1975). _ ’ | -

Figure 22 ~ Qorilles rédintroduits sur un 1lot de la riviére Ivindo.
Les feuillages disponibles é&tant insuffisants, ces
Gorilles réingérent régulidrement leur faces.

Photo C.M.H. prise au Gabon en 1975,

Le régime du Gorille comprend toujours une impor-
tante guantité de fibre vé&gétale qui forme un "ballast" digestif
probablement indisﬁensable. En cas de réduction du volume ingéré,
le Gorille pratique la coprophagie pour compenser l'absence de ce
"ballast" intestinal (figure 22). Ce comportement ne semble pas
pathologique:'il a été observé au Ruanda sur des populations na-
turelles de Gorille (D'ARCY, communication personnelle) qui, les
jours pluvieux, sont moins actifs, et, ayant moins consommé de

feuillages, réingdrent une partie de leur faces.

La biomasse du Gorille de Montagne peut atteindre
2 kg par hectare, mais la surface moyenne exploitée reste trés
vaste (25 km?) eu égard 3 la forte taille de l'animal et au nombre
d'animaux dans chaque groupe (6 3 17). Parmi les Primates de forét
seuls les Chimpanzés ont un plus vaste domaine.
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V — CONCLUSION: LA COMPOSITION DES ALIMENTS ET LE DETERMINISME
DU COMPORTEMENT ALIMENTAIRE DES PRIMATES.

Les choix effectués par les Primates parmi les
aliments potentiel d'origine végétale ou animale peuvent étre
corrélés avec les teneurs en "composés primaires" (protides,
glucides et lipides). En effet nous avons vu que les différentes
stratégies alimentaires des Primates sympatriques étaient basées
sur les cheoix préférentiels, soit des aliments les plus abondants
mais présentant de faibles teneurs en éléments assimilables, soit
de matériaux plus rares et (ou) plus dispersés mais dont les

teneurs plus élevées procuraient davantage d'énergie.

Les "composés secondaires" (WHITTAKER et FRENY,
1971; JANZEN, 1970; 1977) qui ont &té définis comme n'ayant pas
de rdéle direct dans le métabolisme, semblent avoir &té sélection-
nés par les plantes, au moins dans certains cas, en tant qu'agents
répulsifs contre les consommateurs éventuels. leur golit peut agir
directement: un jeune Gorille observé i Makokou se nourrissait des
feuillages sur lesquels les tests de recherche d'Alcaloides
étaient négatifs (A. HLADIK, 1977). Quelques feuilles ont &t& ma-
chées puis crachées par l'animal: sur ces feuillages, les tests
de détection d'Alcaloides ont effectivement donné une réaction
positive. Cependant les espéces de forét dense renfermant de fortes
quantités d'alcaloides ou d'autres composés susceptibles d'dtre
toxiques ou répulsifs, ne sont pas trés fréquentes(BOUQUET, 1972).
Les faibles teneurs en alcaloides trouvées dans les feuilles d'un
plus grand nombre d'esp&ces (A. HLADIK, 1977) ne sont probablement

pas plus toxiques pour les animaux que le café pour 1'Homme,

Les Tannins présents dans certaines feuilles pour-
raient se lier aux protéines (FEENY, 1969) et emp&cher la diges-
tion par la trypsine de ces protéines "tannées". Bien que la dé-
monstration n'ait été faite qu'in vitro avec des produits d'origi-
ne diverses il semble assez probable gu'une forte teneur en tannin
soit une géne pour le consommateur éventuel, et, en nous référant

a une pratique qui a permis d& 1'Homme de consommer les glands de

chéne (en les mélangeant 3 de la terre), nous avons &mis
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1'hypoth&se que la terre ingérée par un certain nombre de Prima-
tes consommateurs de feuillages pourrait agir comme un adsorbant
des tannins ou d'autres composés secondaires (HLADIK et GUEGUEN,

1974) .

En fait, les plantes les moins consommables parce
gue les moins riches en matériaux nutritifs ont dG &tre sélec-
tionnées par les consommateurs de végétaux au méme titre que les
plantes toxiques. Seules les formes les plus spécialisées de
Primates peuvent utiliser ces végétaux gqui sont les plus communs:
par exemple les feuilles d'Adinrna cordifolia, principal aliment
de Presbytis senex ou celles de Celtis durandii consommées es-
sentiellement par Colobus guereza (OATES, 1974) ne peuvent guére
constituer des aliments pour les Primates plus actifs & cause de
leur faible teneur en glucides et en protides. Pour les utiliser,
il fallait gue se développe la stratégie du folivore peu actif et
peu mobile, vivant "4 1'économie" sur les ressources les plus

abondantes.

Par contre, les petites quantités de produits amers
astringeants ou acides gu'on trouve dans presque tous les végétaux
peuvent constituer d'excellents stimuli pour le conditionnement
de l'animal: la réaction différée provoquée par l'assimilation de
1'aliment et la sensation diffuse qu'elle procure peut lui &tre
associée. Ces produitg‘marqueurs" peuvent alors aider considéra-
hlement les esp&ces qui vivent sur les ressources végétales les

plus dispersées en leur donnant une motivation additionnelle.
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TROISIEME PARTIE

LE REGIME ET LES STRATEGIES ALIMENTAIRES DANS
L’EVOLUTION DES PRIMATES :
SIGNIFICATION DU COMPORTEMENWT ALIMENTAIRE DES

ANTHROPO[DES.

I, REGIMES ALIMENTAIRES ET SPECIALISATIONS MORPHOLOGIQUES

I.1 - péfinition du régime alimentaire

LN

Le régime alimentaire des Prosimiens ou des

Simiens (Premidre et deuxidme partiesde ce volume) a €té défini
objectivement par les choix gu'effectue l'animal dans son envi-
ronnement naturel. Ces choix spécifiques peuvent éventucllement
présenter une grande flexibilité potentielle, tradulte par les
adaptations 4 un régime de captivité trés différent du régime
naturel, ou bien, une flexibilité effective lorsdque les aliments
disponibles dans le milieu changent au cours des saisons et que

les choix alimentaires de l'animal s'adaptent 3 ces variations.

Pour mesurer et comparer le régime alimentaire
des Primates et sa marge de variation, les résultats de diffé-
rentes études de terrain sont disponibles. Une discussion sur la
signification et les possibilités de comparaison de ces Etudes
a été présentée par ailleurs (HLADIK, 1977-a) et seules les don=-
nées guantitatives se rapportant a la nourriture ingérée ont pu
&tre mises en paralléle. Dans cette optique, les diagrammes d'en-
semble ou "diététogrammes" tels ceux qui figurent dans le Volume
IT page 173, 296 et 403, ont permis de définir simultanément la
moyenne annuelle des différentes catégories d'aliments ingérés,
ainsi que les variations {(minima et maxima) pendant 1*'unité de
temps d'observation (24 heures} pour chacun des aliments. Ces
diagrammes ont été établis avec une précision variable selon les

conditions de terrain, pour une guinzaine d'espéces de Primates
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d'Amérique Centrale, du Gabon, de Madagascar et du Sri Lanka
(HLADIK ét HLADIK, 1969 et 1972; HLADIK, 1973 et 1977-b; voir

en Deuxiéme partie, sections II et III). Les cbservations de
terrain gui se poursuivent au Gabon sur une dizaine d'espéces

de Cercopithécinés (GAUTIER-HION, 1977) aboutissent &galement a
une définition gquantitative des moyennes ingérées de différentes
catégories d'aliments et des marges de variation. Les résultats
exprimés sous forme de diététogrammes ne permettent cependant pas
un classement homogéne des espéces les unes par rapport aux au-
tres ni une définition du régime alimentaire des Primates par

rapport 4 celui des autres Mammiféres.

I.2 - Les grandes catégorics d'aliments naturels

Nous avons donc recherché (CHIVERS et HLADIK, en
préparation) une forme de représentation a partir de trois va-
riables simples correspondant aux catégories naturelles d'aliments
qui peuvent &tre considérées en premiére approximation comme des
catégories biochimiques nécessitant pour leur digestion une spé-

cialisation particuliére du tractus digestif :

qg Animaux : Inqluant toutes les proies {(Invertébrés ou
Vertébrés) ainsi gque les ceufs, les larves et les sécrétions.
Cette catégorie bien connue pour sa richesse en protéines, peut
aussi avoir un constituant lipidigque qui prédomine {(cas des che-
nilles ou des termites: HLADIK, 1977-c¢; Volume II, page 445) ou
consister en un miellat sucré (cas des secrétions d'Homoptéres;
PETTER, SCHILLING et PARIENTE, 1971; page 50 du présent volume).
Dans ces derniers cas, la valeur calorique est au moins aussi ¢&le-
vée que celle des protéines et le temps de digestion est généra-

lement court.

@ Fruits : Nous avons inclus dans cette catégorie les
fruits immatures ainsi gque les fleurs (les figues sauvages, sou-
vent consommées par les Primates, scont, & 1'@tat immature, des
inflorescences renfermées sur elles-mémes) et leurs secrétions
(nectar) pouvant former momentanément 1'essentiel de la nourriture
de certains Lémurs (SUSSMAN, 1977) aussi bien que les fruits pul-

peux, les arilles, les tubercules et les graines, plus riches en
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lipides, en protéines et éventuellement en amidon ou autres
glucides hautement polymérisés, nécessitant donc un temps de

digestion sensiblement plus long que la catégorie précédente.

@ reuillages : Cette troisiéme catégorie comprend tous
les matériaux fibreux ou cellulosiques parmi lesquels les jeunes
feuilles d'arbres et de plantes herbacées peuvent &tre trés ri-
ches en sucres solubles et en protéines (les protéines forment
plus de 50 % du poids sec de certaines légumineuses; HLADIK et
VIROBEN, 1974; voir Annexe I} tandis que les feuilles développées
ont une composition plus proche de celle des &corces ou des tiges.
Les gommes sont aussi incluses. Tous ces produits formés de 1on—.
gues chalnes glucidiques né&cessitent généralement une digestion
par fermentation bactérienne dans des parties spécialistes du

tractus digestif.

TI.3 - Variabilité de la composition du régime alimentaire

Les proportions de ces trois composants principaux
exprimées en pourcentages du poids frais ingéré, peuvent étre me-
surées sur des axes perpendiculaires dans un espace a trois dimen-
sions (figure 23, en haut et a droite) et former un point de pro-
jection. Toutes les combinaisons de régimes possibles (100 % au
total des trois composants) se projettent & 1l'intérieur du tri-
angle équilatéral qu'il est plus commode de représenter dans le
plan de la figure 23. Les nouveaux axes de coordonnées gue nous

avons tracés dans ce plan permettent de localiser aisément chaque

point avec x = (Pourcentage des feuillages) - (Pourcentage d'Ani-
maux) et y = 1,732 (Pourcentage de Fruits). Un régime d tendance
animalivore se situe prés du sommet A (x = -100), un régime a do=-
minance frugivore, prés du sommet F (x = 0), tandis que les points.

proches du sommet L (x = 100) représentent les régimes essentiel-
lement folivores. Les variations possibles d'un régime peuvent donc
&tre définies par une série de points délimitant une surface. Les
surfaces délimitées sur la figure 23 représentent les marges de
variation des régimes de quelques espéces de Primates &tudiés sur
le terrain & Panama (Saguinus, Cebus, Ateles, Alcuattal, au

sri Lanka (lLoris, Macaca, Presbytis spp.) et au Gabon {Fan) .
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Figure 23 - Représentation du régime moyen et de la marge de variation
de quelques espéces de Primates de Panama, du Sri Lanka et

du Gabon {(voir Deuxiéme partie, sections II, III et IV).

La combinaison des trois principaux composants (Animaux,
Fruits et Feuilles) exprimés en Pourcentage du total ingéré,
est désignée par son point de projection @ partir de trois
axes perpendiculaires (en haut et 3 droite). En fait, tous
ces points sont localis@s dans le triangle AFL qui a été

représenté agrdndi dans le plan de la figure.

Les deux nouveaux axes de coordonnées Ox et Oy permettent de
localiser aisément les points de projection avec

x = (% Feuilles) = (Z Animaux) et y = 1,732 (% Fruits),.

On remarque des superpositions importantes de ces surfaces de
variation, méme dans le cas d'espfces sympatriques (d'autres fac-
teurs, notamment les choix préférentiels de certaines espéces
végétales sont donc & prendre en considération ponr le partage des
ressources alimentaires: voir en Deuxiéme partie, secticon IT,.
Chez les Primates allopatriques dont les régimes sont a premiére
vue assez semblables, par exemple le Sajou, Cebus capucinus, le
Macaque a Toque, Macaca sinica et le Chimpanzé, Pan troglodytes,
gui, tous les trois, se nourrissent surtout de fruits, consomment
une assez grande quantité de feuilles et recherchent activement
les Insectes, on remargque que les superpositions sont, en fait,
assez faibles et gue la localisation des trois surfaces suffit a
montrer une nette différence: le Chimpanzé a la tendance la plus
folivore; le Sajou dont le régime présente une plus grande varia-
bilité, est le plus animalivore de ces trois Primates. Le terme

- "omnivore" généralement appliqué & ces trois espéces, serait a
reléguer dans les vieux traités d'Histolre Naturelle et 3 rempla-
cer par un indice guantitatif (moyenne de x par exemple) ou plus

précisément par les surfaces de projection obtenues dans notre

figure a deux dimensions.
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I.4 - Corrélations entre la nature du régime alimentaire

et la structure du tractus digestif.

Les données quantitatives sur les régimes alimen-

taires que nous venons de définir sont indispensables

pour étudier

les corrélations avec la morphologie du tractus digestif. Les

premiéres études que nous avons realis@es dans ce sens (HLADIK,

1966; 1967; 1968) nous ont permis d'analyser finement
tures de 1l'appareil digestif des Primates; mais notre
avalt été gén€e par le manque de données précises sur
alimentaires. Nous avons récemment repris cette étude
ration avec D.J. CHIVERS (Université de Cambridge) en

toutes les données morphologiques accumulées au cours

les struc-—
approche
les régimes
en collabo-
reprenant

des dix

derniéres années (présentées en Annexe IIT, pages Al9 i A28), afin
de situer les Primates actuels par rapport aux autres Ordres de
Mammiféres de fagon plus rigoureuse que dans les pré&cédentes ap-
proches du probléme (FOODEN, 1964; HLADIK, 1967). A partir des
mesures effectuées sur 180 spécimens dont 117 Primates, nous avons
calculé les volumes servant &ventuellement § la fermentation des
aliments et tracé les droites de régression par rapport au poids
des animaux sur une double échelle logarithmique, pour 1'ensemble
des animalivores et ]l'ensemble des folivores (figure 24). Ces
droites sont respectivement définies par les équations:

0,93 log Poids -1,07
1,20 log Poids ~1,18

log Volume = (Animalivores)

log Volume (Folivores)

Figure 24 - Relations entre le poids corporel (P) et le volume (V) du tractus
digestif (petit intestin non inclus) - L'ensemble des Mammiféres
animalivores (Primates inclus) est défini par la droite de régres—
sion log V '= 0,93
inclus) par la droite de régression log V - 1,20 log P - 1,18.

Les Primates frugivores se situent entre ces deux droites de

régression: nous définissons leur distance (d) par rapport au

point central. Cette distance traduit les tendances vers un régime
folivore (+1) ou vers un régime animalivore (-1).

La distance (d) est transformée selon la formule indiquée afin

d'obtenir un "indice de différenciation' TR(d) correspondant au

régime alimentaire défini sur la figure 23, soit

100 Z Animalivore = -100

100 % Folivore = 100 (d'aprés ELADIK et CHEIVERS, en prép.)

log P - 1,07; 1'ensemble des folivores (Primates
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Les espéces frugivores dont de nombreux Primates se situent entre
ces deux limites et chaque espéce peut étre définie par les carac-
téristiques mesurables de son appareil digestif et localisée sur
"le graphique par rapport aux volumes de fermentation d'un animali-
vore et d'un frugivore de poids correspondant. La distance (4}

entre ces ceux points est lue sur une échelle TR (d) établie a

partir de son antilogarithmique (HLADIK et CHIVERS,1977-a)ce qui permet

d'obtenir un indice de différenciation du tractus digestif dont
les valeurs, comprises entre -100 (Animalivores) et +100 (Foli-
vores), sont pratiquement égales a celles qui définissent les ré-

gimes alimentaires sur la TFigure 23.

Des relations homologues, aboutissant aux méme in-
dices de différenciation du tractus digestif et des régimes ali-
mentaires, ont été calculées a partir des surfaces d'absorption

du tractus digestif des différentes espéces de Primates.

D'une fagon générale, les indices proches de z&ro
correspondent 4 des formes peu spécialisées qui présentent une
assez grande variabilité dictétique, mals dont les régimes peuvent

&dtre clairement dé&finis, ainsi gue nous l'avons montré page 142,
g g

Figure 25 - Queclques cxemples de morphologie gastro—-intestinale de Prima-
tes dont les régimes alimentaires sont clairement différenciés.
Ces dessins ont été réalisés en respectant les proportions
exactes des divers segments (mesures contrdlées aprés dissec-—
tion; échelles en cm),

A. Arctocebus calabarensis, animalivore 3 l'intestin gréle

de longueur moyenne et cBlonm trés bref.

B. Galago elegantulus, consommateur de gommes, au caecum et
colon particuliérement développés.

C. Leptlemur leuccpus, follvere au caccum également trés déve-
loppé, posséde 1'intestin gréle le plus court de tous les

Primates.

Le tractus digestif des différentes espéces de
Primates, dont nous montrons quelques exemples (figure 25) présen-

te donc des caractéristiques en étroite dépendance avec le régime
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alimentaire. Les types extrémes pecuvent se reccnnaitre au premier
coup d'oeil: Arctocebus calabarensis essentiellement animalivore
(CHARLES-DOMINIQUE, 1976; voir premiére partie page 41) présente

un instestin postérieur trés réduit (figure 25 A}, tandis que chez
Galage elegantulus mangeur de gommes et chez Lepilemur Lleucopus,
le caecum et le cdlon sont trés développés et présentent des bosse-
lures réguliéres (Figure 25 B et C). Par contre, Macaca sylvana

qui se nourrit de repousses végétales pendant plusieurs mois de
l*année (DEAG, 1974), a des proportions de l'intestin postérieur
relativement vastes, comparées a celles d'autres Macaques; mais

dans ce cas une mesure précise des indices de différenciation est

indispensable pour mettre en évidence des différences plus subtiles.

En paralléle avec cette différenciation du tractus
digestif, la différenciation de la denture des Primates, comme
celle des autres Mammiféres, peut aussi étre mise en relation avec
le régime alimentaire., Comme dans le cas précédent, les différen-—
ces entre les types extrémes sont trés nettes (JAMES, 1960) mais
on doit faire appel & une analyse guantitative précise pour carac-
tériser de nombreuses espéces de Primates peu différentes a priort
les unes des autres. HYLANDER et KAY (1977) ont ainsi montré que
chez les formes frugivores, la partie antérieure de la machoire
et en particulier les incisives é&tailent trés développées. Le cas
des Prosimiens consommateurs de gommes, présenté en premiére partie
(page 25), est assez semblable, tandis que chez les consommateurs
de feuillages dont les aliments ne nécessitent que peu de pbré-
paration par les incisives mais une importante mastication,
la partie postérieure de la machoire prédomine et les molaires
présentent diverses structures pour déchirer ou écraser les ali-
ments fibreux. Les avantages d'une telle étude de la denture des
Primates sont évidents pour les paléontologistes et il est regret-
table qu'elle ne permette pas encore de déduction suffisamment
précises par manque d'information quantitative sur les régimes

alimentaires de certains Primates utilisés comme modéles.

I.5 — Evolution du régime alimentaire

La complexification du tractus digestif aussi bien
que de la structure des dents chez les folivores ne laisse gudre

de doute sur le sens général de 1l'Evolution. Bien gue le tractus

digestif soit sujet & des changements de proportions relative-
ment rapides (HLADIK, 1967), rien ne permet de penser que les
changement de structures trés margqués qui caractérisent en par-
ticulier l'intestin des folivores aient pu se réaliser plus rapi-
dement que ceux des structures plus "dures" (os et dents) qui

seuls ont laissé des traces sous forme de fossiles. Les Mammiféres

primitifs étaient des animalivores mangeurs d'Invertébrés et les

chaines trophiques antérieuresau Pléocéne semblent avoir &té peu
diversifiées, tout comme celles des Reptiles primitifs, qui, au
Permien, n'incluaient pas de folivores (HALSTEAD, 1969; OLSON,
1966) . Les Primates animalivores mangeurs d'Invertébrés ou de
petits Vertébrés représentent donc le stade initial de l1'évolution
du groupe. Les formes frugivores et folivores dérivent de ce
noyau de base mais leur spécialisation alimentaire est surtout
déterminée par des facteurs écologigques que nous allons analyser

b

ci-dessous.

II. DISPONIBILITES ALIMENTAIRES ET NICHES ECOLOGIQUES

IT.1 - Mesure de la production et des ressources alimentaires

Les ressources disponibles dans le milieu forestier
peuvent &tre représentées sous la forme d'une pyramide de produc-
tion (figure 26) gui met en é&vidence la différence d'ordre de
grandeur entre la production primaire (incluant les feuilles, les
fruits et le bois, elle dépasse 10 tonnes de matidre séche par
hectare et par an) et la production secondaire guli ne peut guére
excéder une centaine de kg par hectare et par an. Par contre, si
1l'on compare entre elles les foréts de différentes régions inter-
tropicales, l'ordre de grandeur des productions est pratigquement
partout le méme: par exemple, la production de feuilles, d'apreés
les poids secs de litiére, est de 7 tonnes par hectares et par an
dans la forét dense humide sempervirente du Gabon (A. HLADIK, 1977),
de 6 tonnes dans la forét dense humide semi-décidue de Panama
{LEIGH et SMYTHE, 1977) et de l'ordre de 3 a8 4 tonnes dans une
forét séche décidue du Sri Lanka (HLADIK et HLADIK, 1972)
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Figure 26 - Représentation schématique de la pyramide des productions

dans une forét dense, d'aprés les données de A. HLADIK (1977)

concernant la for&t du Gabon. La production nette en Verté-

brés et en Invertébrés, trés petite par rapport a la produc-—
tion primaire, est représentée avec beaucoup d'excés par

rapport a4 ce que l'on peut prévoir en 1'absence de données
précises.

La production en ressources alimentaires détermine
le niveau maximum des populations animales consommatrices au-deld
duquel la consommation excé&derait les disponibilités. Les Mammi-
féres folivores parmi lesquels ne se trouvent qu'un nombre limité

de Primates spécialisés, peuvent donc présenter dans les foréts

tropicales une biomasse élevée, compte tenu de la trés forte pro-

duction en feuilles. Cette biomasse est du méme ordre de grandeur
lorsqu'on compare différents milieux (EISENBERG et al.,

1972;
HLADIK,

1975) puisque les productions y sont du méme ordre de
grandeur. Les'populations animales utilisant les types d'aliments
moins abondants, en particulier les Primates frugivores, sont
également limitées en biomasse et & un niveau plus bas que les
folivores en dépit d'une possibilité d'utilisation plus compléte

de cette ressource, car la production en fruits n'excéde pas

0,5 Tonne, poids sec, par hectare et par an, dans la foré&t dense

du Gabon (A. HLADIK,comm. pers.). Les populations d'animalivores sont
évidemment les plus limitées en biomasse. Dans chacun de ces cas,

la limite supérieure (capacité maximum de 1'environnement) n'cst

pas nécessairement atteinte: cependant, les é&tudes de terrain

(CHARLES-DOMINIQUE et HLADIK, 1971; HLADIK, 1975) ont montré gue

les populations de Primates, dans un environnement stabilisé, ten-—

-

daient a utiliser au maximum les ressources alimentaires disponi-

bles, compte tenu des variations annuelles de la production qui

déterminent une limite inférieure. Cela correspond d'ailleurs au

cas de la plupart des populations de Vertébrés

(ODUM et ODUM, 1959;
WILSON, 1975).
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IT.2 - Niveaux trophigques et "grades écologigues"

Nous pouvong donc établir un modéle écologique
concernant l'utilisation des ressocurces alimentaires en tenant
compte du fait que la majorité des espéces de Primates sont fru-
givores mals gue tous leurs régimes alimentaires sont des mélanges
de deux ou de trois des catégories "d'aliments de basgse" définies
précédemment : Animaux, Fruits, Feuillages. Les Primates se répar-
tissent dans trois "grades é&cologiques" (HLADIK, 1975; pages 36
et 96 du présent velume) entre lesquels il n'existe aucune solu-

tion de continuité :

¢ CGrade 1 : Espéces puisant leur éncrgie dans la produc-
tion secondaire {prédatrices d'Invertébrés et (ou) de Vertébrés)
utilisant généralement un complément alimentaire en fruits ou en
gommes. En pratique, sont inclus dans cette catégoeorie tous les
Primates gui consomment plus de 50 % d'Invertébrés; ce sont sur-

tout des Prosimiens de petite taille.

€ Crade 2 : Espéces utilisant les "fruits" (au sens large
défini précédemment) comme source principale d'énergie, avec un
complément protcéicue animal ou végétal incluant généralcment des
repousseé de feuillage. Cette catégorie concerne les nombreuses
espéces de Simiens dites "omnivores" dont nous avons cherché a

préciser le régime (volir ci-dessus pageld? ).

& Grade 3 : Espéces utilisant exclusivement la production
primaire, généralement frugivores et folivores. Les plus spécia-
lisées comme folivores sont les Colobidés dont la morphologie de
l'estomac converge vers le type Ruminant (MOIR, 1967) ainsi que
les formes des radiations divergentes comme le Lépilémur et le
Gorille chez lesquelles la fermentation bactérienne s'opére dans

l1'intestin postérieur.

II.3 - La biomasse deg Primates

Ces grades écologiques correspondent d des subdi-
visions du niveau trophique. La plupart des Primates sont situés

d un niveau intermédiaire entre les consommateurs de la production
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primaire et les utilisateurs de la production secondaire.‘Le maxi-
mum de biomasse est atteint chez les folivores de grade 3 et le
minimum chez les animalivores de grade 1. D'aprés les proportions
des "aliments de base" dans le régime, la biomasse peut s'é&tablir
a n'importe quel niveau intermédiaire: c'est ce gue nous avons
vérifié (HLADIK et CHIVERS, 1977) en comparant différentes sta-
tions de terrain oll les populations de Primates ont &té recensées
et oll des obsefvations suivies sur le comportement alimentaire
ont été effectuées (figure 27). Cette récapitulation que nous
avons faite en conclusion du Symposium sur le comportement ali-
mentaire des Primates, au Congrés International de Primatologie
(Cambridge, 1976) n'a pas toujours &té aisée car la répartition
des populations de Primates n'est généralement pas homogéne: des
facteurs non alimentaires interviennent dancs le déterminisme de
la niche écoloyique et entrainent 1'occupation préférentielle de
certaines parties de la forét par les différentes espéces (voir
ci-dessous, et page 28). Nous nous sommes donc efforcés de ne
mesurer les biomasses gue sur les aires de la forét cffectivement
occupées par chague espldce. Ainsi, dans les foréts des régions
tropicales et équatoriales, les biomasses des Primates a4 tendance
animalivore (grade 1) sont de 1l'ordre de 0,01 3 0,1 kg par hectarc;
les biomasscs des frugivores du grade 2 s'établissent entre 0,1
et 1 kg par hectare, les biomasses des Primates folivores/frugi-
vores (grade 3) varient généralement entre 1 et 10 kg par hectare
et peuvent exceptionnellement approcher les 20 kg. Sur une échel-
le logarithmique (figure 27 et voir aussi pages 29 et 95) ces
différences de bhiomasse sont suffisamment nettes pour situer les
especes les unes par rapport aux autres et constituer un bon

indice de comparaison du comportement alimentaire.

TI.4 - Spécialisation des Primates dans des "niches

alimentaires".

La comparaison entre les Prosimiens sympatriques
de la forét dense humide du Gabon et ceux d'une fordt décidue
séche de Madagascar (voir Figure 5 page 29) a bien mis en évi-—
dence, malgré les différences entre les habitats, des biomasses

sensiblement &gales pour toutes les espéces de grade écologique
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éguivalent. Le plus grand nombre d'esp&ces de Prosimiens ainsi

gue de Primates Simiens (Pigure 27) et d'autres Mammiféres dans

la forét du Gabon, a pour consé&quence une plus grande spéciali-
sation de chaque esp@ce dans une niche écologique "étroite".

Ainsi Arctocebus calabarensis consomme presque exclusivement des
chenilles tandis que les trois espéces de Galage se partagent les
autres proies selon des ré&gles plus subtiles (CHARLES~DOMINIQUE,
1971; 1977-a; Premiére partie pages 41, 43, 44 et 45). Au contrai-
re, dans la forét séche de Madagascar, un petit nombre d'espéces
se partagent les ressources, ce gui expligue les biomasses relati-—
vement ¢&levées de Microcebus murinus et de Cheirogaleus medius
malgré une production globale du milieu assez faible. D'autre part,
les adaptations physiologiques propres aux Prosimiens malgaches
(voir ci-dessous) leur évitent de subir les conséquences des fortes

variations saisonniéres de production.

Les Primates Simiens de la forét semi-décidue du
Sri Lanka (Deuxiéme partie, Figure 13, page 95) ont une niche ali-
mentaire assez large (HLADIK et HLADIK, 1972), et, n'étant pas en

compétition avec les autres Mammiféres, ils disposcnt de toutes

les ressources. Ils présentent donc des biomasses élevées, notam-
ment les deux espéces de Presbytis folivores, mais aussi Macaca
sinica, seul frugivore qui compldte son alimentation de petites
proics et de feuillage. Au contraire, les espeéces de la forét densc
de Panama sont davantage spécialisées (HLADIK et HLADIK, 1969,

voilr page 99), toutes frugivores mais avec différents compléments
alimentaires qui les situent dans le grade 3 (Alouatic; Ateles) ou
dans le grade 2 (Cebus; Saguinus). Malgré ces différences, la com-
paraison des biomasses des Primates Simiens de ces deux foréts tro-
picales ainsi gue tous les exemples présentés sur la figure 27,
montrent une correspondance entre les grades écologiques, chaque
esPéce étant localisée sur 1'échelle des biomasses 3 une place

correspondant 4 son niveau trophique.
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Figure 27 — (voir pages suivantes) - Biomasses des Primates sympatrigues
dans différentes stationms de terrain: chaque cspéce est localisée sur
une &chelle logarithmique verticale d'aprés sa biomasse maximale
observée (en kg, poids frais, par hectare). Cette distibution verti-—
cale correspond aux grandes .catégories de stratégies alimentaires
(grades &cologiques), en fonction de 1l'utilisation des ressources du

milieu: Insectes, Fruits et Feuillages.

GABON : La ligne pointilléeséparc les espeéces de forét ripicole de
celles qui habitent la for&t primaire dans son ensemble, dans les envi-
rons de Makokou (nous ne possédons pas de données chiffrées sur les
espdces placées cntre parenthéses: elles ont &té situBes en fonction
des données bibliographiques provenant d'autres stations de terrain).
Les trois espéces du genre Cercopithecus qui vivent en groupes poly-
spécifiques ont ¢té considérées comme un ensemble dont la biomasse a
varié de 1,16 en 1972 a 2,21 en 1976 (données de GAUTIER-HION, 1977
pour les Simiens et de CHARLES-DOMINIQUE, 1977-a, pour les Prosimiens}.

OUGANDA : Les données sur les biomasses de Primates dans la for@t de
Kibale (région de Kanyawara) sont celles de STRUHSAKER (197?) i 1'excep-
tion de Colobus guercza dont la biomasse moyenne dans cette station n'est
que 0,6 kg/ha. Cette espfce présentant des concentrations locales trés
importantes, nous avons utilisé les données de OATES (voir Deuxidme par-

tie, pages 122-125).

MALAISIE : Les dounées concernant la Réserve de Krau, prés de Kuala lompat
sont celles de MACKINNON (1977) ainsi que celles de CHIVERS discutées

page 123 du présent volume.

PANAMA : Données concernant 1'Ile de Barro Colorade (Zone du Canal)

d'aprés HLADIK et HLADIK (1969) ct MOYNLHAN (1976).

PEROU : Les pointillés séparent 1'espéce utilisant la for&t inondable

(C. moloch) dans cette station décrite par KINZEY (1977).

JAPON : Les données présentées par IWAMOTO (1977) sc rapportent ici & deux
stations différentes (séparées par les pointillés) ol des troupes de Maca-
ques Japonais non approvisionnés ont &té observés: Ryozen au Centre de
1'fle d'Honshu et Kawaradake au Nord de Kiou-Siou.

SRI LANKA : Les biomasses trés fortes des Primates de la for@t semi~décidue
de zone séche de Polomnaruwa sont en partie dues & 1'absence de compgti-
teurs (données de HLADIK et HLADIK, 1972},

MADACASCAR: Les donnécs sur les Prosimiens nocturnes de la for@t d'Analabe,
a Beroboka prés de Morondava, proviennent d'un travail collectif prisenté
par PETTER (1977). Les espéces diurnes de cette forét (entre parenthéses)

ont &té bridvement observées par CHARLES-DOMINIQUE (communication pers.).
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IT.5 - Relations entre le poids corporel et le régime

alimentaire

Le poids corporel de ces différents Primates doit
évidemment &tre pris en considération pour le calcul de la bio-
masse en fonction de la densité de population. Par ailleurs, il
existe une relation directe entre le poids d'un Primate et son
adaptation alimentaire. Cette relation fut observeée aussi bien
chez les Prosimiens (CHARLES-DOMINIQUE, 1971; HLADIK, 13877-b;
Premidre partie, pages 20-21) que chez les Simiens (HLADIK et
HLADIK, 1969; HLADIK, 1977-d; Deuxifme partie, pages 93-94) :
seules les espéces de petite taille (depuis 60 g, par exemple:
Microcebus murinue, Jusqu'd 250 g, par exemple: Loris tardigradus)
ont la possibilité d'utiliser une alimentation a base de petites
proies animales (généralement des petits Invertébrés). Les Pri-
mates de taille supérieurc {(par exemple: Saguinus geoffroyz, 50049
ou Perodicticeus potto, 1000 g) ne peuvent que trés exceptionnel-
lement remplir leur estomac de proiles animales au cours d'une
journée d'activité (ou d'une nuit pour une espéce nocturne). Ces
espéces doivent donc compléter leur alimentation par des fruits
ou des gommes en quantité d'autant plus importante que leur poids
corporel est grand. En effet, toutes les espéces ont pratigquement
les mémes possibilités de découvrir et de capturer les Insectes
ou autres Invertébrés; la quantité capturée est en moyenne tou-
jours la mé&me mais elle ne peut pas couvrir les besoins des plus
grosses espéces. Pour des Primates encore plus grands (jusqu'a 2
ou 3 kg, par exemple le Sajou, Cebus capucinus ou le Macague,
Macaca siniea), l'apport protéigque risquerait d'é&tre insuffisant
avec un régime formé uniquement de fruits et d'Insectes, puisque
ce dernier aliment représente une proportion du régime d'autant
plus petite que le poids corporel est grand. Un complément en
feuillages (généralement les repousses des jeunes feuilles) qui
apporte des protéines (HLADIK, 1977-d) est donc nécessairement
ajouté au régime de ces Primates de taille moyenne ou relative-
ment grande. Pour les grands Primates, d'une dizaine de kg, comme
le Singe Hurleur, Alcuatta palliata, le Siamang, Hylobates syndac-—
tilus et 1'Indri, Indr<s Zndri? jusqu'a des poids corporels dépas-

sant 100 kg chez le Gorille, la recherche des petites proies
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animales serait peu rentable car elle re procurerait gu'une trop
faible fraction de l'énergie et de l'apport protéique. Le régime
frugivore/folivore'est donc le mieux adapté, dans la mesure ol
1'évolution morphologique et physiologique de l'espéce permet la
digestion des végétaux disponibles. Par ailleurs, la digestion de
ces aliments ne peut &tre réalisée que par des animaux de taille
suffisante ayant un grand volume digestif et un métaholisme assez
bas pour se suffire d'un bas niveau d'énergile (PARRA, 1977). In-
versement, les espdces de petites taille consomment'beaucoup dre-
nergie relativement a leur poids, non seulement en raison de
1'accroissement du métabolisme de base, mais aussi de la dépense
énergétique pour les déplacements qui varie aussi en fonction ex-
ponenticlle du poids (TUCKER, 1969). Ils doivent donc utiliser des
sources d'énergie suffisamment concentrées (lipides} et davantage
de protéines (PORTMAN, 1970) qu'ils trouvent dans les Invertébrés
(HLADIK et HLADIK, 1971). Il est donc certain que le poids corpo-
rel, la niche écologique (définie en premilre approximation par
les choix alimentaires) et les adaptations physiologiques n'ont
pu évolucr gue simultanément. Les adaptations compor tementales
complexcs allant jusgu'ad l'utilisation d'outils par le Chimpanzé
(voir ci-dessous, section IV) peuvent toutefois permettre d'aug-
menter le rendemcnt de la prédation des petits Invertébrés et leur
intégration dans le régime d'un frugivore/folivore de grande
taille.

) Lorsque le régime alimentaire se spécialise sur les
feuillages, le poids corporel augmente corrélativement; mais la
biomasse augmente &galement et la densité de population, exprimée
en nombre d'individus par unité de surface, n'est donc pas forcé-
ment plus &levée chez les folivores: un groupe de dix Gorilles de
Montagne utilise plus de 30 km? de terrain (GOODALL, 1977). La
plus forte densité de Primates sauvages a cependant &té observée
chez un folivore de petite taille, Lepilemur leucopus, avec 800
individus par kn12 (CHARLES-DOMINIQUE ¢t HLADIK, 1971). Les struc-
tures sociales, sur lesquelles nous reviendrons, doivent nécessai-
rement &tre adaptées a ces densités de population et favoriser

leur maintien au niveau optimum.
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IT.6 - Les niches écologiques des Primates

La compétition entre les populations des différen-
tes espéces est évitée, selon le.principe de GAUSE, ou plus géné-
ralement limilée par les différences entre les niches écologiques
(LAMOTTE et BOURLIERE, 1975). Cette notion a été développée i par-
tir d'observations sur de nombreuses populations d'Invertébrés et
ﬁe Vertébrés (cf. ODUM et ODUM, 1959) mais il est plus délicat de
l'appliquer aux populaticons de Primates généralement étudiées sur
de petits échantillons. La "niche alimentaire" a été définie ci-
dessus par les choix caractérisant les différentes espéces de
Primates. Une premiére analyse qui s'impose concerne les ressour-
ces pcouvant se trouver partagées entre des animaux diurnes et noc-
turnes: c'est précisément lc cas dans la forét du Gabon avec des
Prosimiens nocturnes et des Simiens diurnes (cf. figure 27;
CHARLES~DOMINIQUE, 1976; GAUTIER-HION, 1977) et & Madagascar avec
des espéces diurnes et des espéces nocturnes de Prosimiens. Ce
type de partage entre espéce &vite la compétition en laissant 3
chacune une part qguasiment &gale des disponibilités (CHARLES-
DOMINIQULE et IILADIK, 1971). L'évoluticon des Primates semble avoir
été fortement marquée par cc partage temporel des ressources car
les formes ancestrales, si elles avaient évolué vers le monde
diurne, se seraient trouvées en compétition avec des oiseaux
diurnes plus aptes que les petits Mammiféres de poids équivalent
a exploiter les ressources en Insectes et en fruits: cet argument
de palto-écologie a été utilisé par CHARLES-DOMINIQUE (1975) pour
démontrer l'origine essentiellement nocturne de 1'Ordre des Prima-
tes. Seuls les Primates Simiens, lorsgqu'ils sont apparus, ont pu
occuper une niche de consommateurs diurnes de fruits et d'Insectes
parce gu'ils pouvaient, entre autres choses, exécuter des mouve-
ments de la main beaucoup plus précis gue ceux des Prosimiens
(BISHOP, 1964), et, en soulevant les &corces ou en ouvrant cer-
tains gros fruits durs, utiliser les grosses larves d'Insectes et
la pulpe de fruits trés peu accessibles aux oiseaux diurnes de
méme poids corporel avec lesguels ils étaient susceptibles d'entrer
en compétition (HLADIK, 1977-b)

160

Une répartition plus subtile des ressources entre
les espéces de Primates sympatriques s'effectue par le biais de
l'utilisation différentielle de i'espace dans le sens horizontal
ou vertical. Nous avons fait récemment une revue comparative de
ces processus de spécialisation (HLADIK et CHIVERS, 1977) qui
sont tous déterminés par les discontinuités de structures de la
forét dense {(OLDEMAN, 1974; 1977; A. HLADIK, 1977). La forét
inondée, sur les bords des marigots et les berges des fleuves,
dont la floristique est trés particuliére, peut constituer 1'habi-
tat exclusif d'une ou de plusicurs espéces de Primates: par exem-
ple, au Pérou, Callicecbus moleoech (KINZEY, 1977) et au Gabon,
Miopithecus talapoin; Cercopithecus neglectus et Cercocebus galeri-
tus (GAUTIER-HION, 1977) alors qu'une autre espéce de Callicebus
utilise la forét "primaire" du Pérou et gue d'autrcs espéces de
Cercopithecus vivent sur les ressources du reste de la forét
gabonaise (Figure 27). L'utilisation des ressources selon leur
localisation horizontale est déterminée sur une plus petite é&chel-
le par la mosaique en perpétuelle &volution gque représentent les
stades de régénération continue de la forét primaire (dont seule-
ment 5 a 10 ¢ de la surface se trouve momentanément dans une phase
finale d'équilibre; OLDEMAN, 1977). Les observations de CHARLES-
DOMINTQUE (1971; 1976) sur les Prosimiens du Gabon, ont démontré
cette utilisation différentielle des structures de la foré&t, en
particulier par Arctocebus calabarensis, spécialisé dans les par-
ties en cours de régénération les plus riches en lianes, ol il

recherche les petites proies (Premiére partic, page 42).

OLDEMAN a mis également cn évidence la différen-
ciation de l'architecture foresti&re du bas vers le haut gui
s'accompagne d'une inversion des conditions microclimatiques. I1
n'est donc pas surprenant d'y trouver aussi une spécialisation
des Primates en rapport avec l'utilisation des ressources en In-
vert8brés et autres petites proies: parmi les Prosimiens noctur-
nes du Gabon, Galage alleni chasse prés du sol tandis que Galago
demidovii recherche ses proies dans la canopée (Premiére, partie,
pages 43-44). Chez les Cercopithéques frugivores, le complément
alimentaire en Insectes cst prélevé 4 des hauteurs statistique-

ment différentes par les différents Primates (GAUTIER-HION, 1977;
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STRUHSAKER, 1977) ce qui laisse supposer un ajustement trés
précis du comportement, aboutissant au prélévement de proies
suffisamment différentes pour éviter ou réduire nettement la
compétition.

_ Les choix de différentes espéces végétales par les
Primates sympatriques dont nous présentons ci-dessous les carac-—
téristiques comportementales, supposent aussi un ajustement trés
précis de réactions qui dépendent tout autant des mécanismes

physiologiques que de ceux qui assurent la régulation des structu-
res sociales.

[Tl. LES STRATEGIES PHYSIOLOGIQUES ET LES STRATEGIES COMPORTEMENTALES

DANS L'ADAPTATION AUX RESSOURCES DISPONIBLES

111.1 - Variations saisonniéres des disponibilités

alimentaires

Les cycles saisonniers entrainent une variation
trés importante dans la quantité et dans la composition des res-
sources disponibles., Ces changéments dans l'alimentation dispo-
nible pour les Primates sont particulidrement marqués dans les
foréts tropicales décidues; mais ils existent aussi et leur am-
plitude reste assez grande, dans les foréts denscs. Si 1'on con-
sidére, d'une part, deux foréts décidues: a Madagascar (Morondava;
Cdte Ouest) et au Sri Lanka (Polonnaruwa, en zone s&che), la
"production” de feuilles de litiére {qui indique grossidrement les
disponibilités des repousses dans la période gui suit; A, HLADIK,
1977-a}varie de 0 & 2,5 et 0,5 a 1,5 g de matiére sdche par mZ et
par jour; la production de fruits mesurée uniquement au Sri Lanka,
varie de 0 & 0,5 g par m2 et par jour. Dans les deux foréts denses
étudiées par ailleurs & Pananma (Barro-Colorado) et au Gabon (Mako-
kou), les variations de la production de feuilles sont respective~

ment de 1 & 4 et de 1,5 & 3 et les production en fruits respecti-

vement de 0,1 a 0,5 et de 0,1 a4 0,6 g par m?2 et par jour, avec de
trés importantes différences d'une année sur 1'autre. Ces valeurs
brutes, calculées d'aprés les données non publiées de A. HLADIK
et celles de LEIGH et SMYTHE (1977) traduisent 1l'amplitude deg

“
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des variations de la production primaire. En ce qui concerne la
production des Invertébrés, les mesures effectuées dans les col-
lecteurs de litiére gque nous avoﬁs utilisés au Gabon semblent
indiquer une plus grande amplitude des variations: de 0,17 en
grande saison s&che & 1,50 en petite saison séche (poids sec en

g collectés par jour sur 100 m2).

IIT.2 - Adaptations physiologiques

Les adaptations de certains Primates aux variations
extrémes des disponibilités alimentaires portent exclusivenent sur
des particularités de leur physiolcgie: c'est le cas des Cheiro-
galeinac de Madagascar (PETTER, 1977; HLADIK, CHARLES-DOMINIQUE
et PETIER, en préparation). Lorsque, dans la forét de la Cbte Ouest
les disponibilités alimentaires se réduisent a trés peu de chose,
le Cheirogale, Cheivegaleus medius, peul rester en hibernation
pendant 7 & 8 mois, aprés avoir accumulé, au cours de la période
favorable qui précéde, d'énormes réserves lipidiques dans sa queus
et sous sa peau (figure 28). Le Microcébe Microcchus murinus, uti-
lise aussi des réscrves lipidiques importantes et diminue son mé-
tabolisme de base, mais d un moindre degré gque le Chelrogale. Les
deux autres Prosimiens nocturnes d régime partiellement animalivo-
re qui habitent cette méme forét (Figure 27 et figure 5 page 29)
ont adopté un régime incluant les ressources alimentaires disponi-
bles tout au long de 1'annéc: les gommes (consommées par Phaner
furcifer) ou le miellat sucré secrété par des larves d'Homoptéres

(consommé par Microcebus coquereli).

Si le changement spectaculaire du cycle physiolo-
gigue des Cheirogaleinae {(engraissement rapide suivi d'une période
d'hibernation ou de faible activité; BOURLIERE et PETTER-ROUSSDAUX
1966 ; PERRET, 1974) est une exception chez les Primates, par
contre, les cycles saisonniers d'engraissement et des changements
moins marqués de différentes fonctions physiologiques (notamment
une saison de reproduction, marguée par un maximum de naissances)
représentent le cas général. Chez des Chimpanzés observés au Gabon
la pente des courbes de croissance (Figure 29} est beaucoup plus

forte au cours de la saison de production maximum des fruits (entre
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Figure 28 - Variations des réserves lipidiques chez le Cheirogale,
Cheirogaleus medius dans la forét de la Cote Ouest de Madagascar:

A — Le volume de la queue des animaux capturés augmente considé-
rablement entre Décembre et Mars.

B - Le poids corporel (incluant les réserves scus—cutanées) varie
aussi, autant checz les midles que chez les femelles: les traits continus
ou discontinus correspondent aux mesures effectuées sur des animaux
marqués (la chute apparente du poids correspond & une femelle capturée
gestante en Novembre). Données d'un travail collectif non publié, par
CHARLES-DOMINIQUE, HLADIK, PAGES, PARIENTE et PETTER.

Novembre et D&cembre) gque pendant la nériode de faible preduction

qui suit (Février a Juin). Etant données les fortes variations de

production observées dans la foré&t dense, et, & fortiori, dans les
foréts semi-décidues ou décidues et dans les savanes arborées, la

croissance normale de tous les Primates doit se traduire par le

méme type de courbe présentant de fortes inflexions sinon un pro-
£fil endent de scie.

poids
corpsrel (kag)
/

30

I | I

] T N 1
nov. fev. Juin

Figure 29 - Variation du poids corporel de jeunes Chimpanzés, Pan troglodytes,

au cours de la saison de forte production en fruits (Novembre i Février) et

de la saison suivante, dans la for&t du Gabon (voir Volume II, page 420).
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ITTI.3 - Adaptations comportementales .

En dépit de ces variations cycliques de la nourri-
ture utilisée, les choix alimentaires des différentes espéces de
Primates conservent des caractéristiques propres. Nous l'avons
démontré en comparant, saison par saison, les prises alimentaires
de plusieurs Primates sympatriques au Sri Lanka (HLADIK et HLADIK,
1972; HLADIK, 1877-a). Les régimes des deux espéces du genre
Presbytis {(Deuxiéme partie, page 114} suivent les variations de
la preoduction et présentent des oscillations importantes & tel
point que la comparaison deviendrait impossible i 1'on ne consi-
dérait pas les choix effectués au cours d'une méme saison. Par
contrc, une différence de méme natufe apparait clairement en tous
points du cycle et si, au cours de la saison séche (Mai-Juin},
alors que les fruits sont trés abondants, les deux Primates en con-
somment un maximum, l'espé@ce la plus frugivore (. entellus) en
consomment davantage tandis que 7. sencr reste toujours la plus
folivore en valeur relative. Le Macaque, Macaca sinica, qui vit
dans le méme milieu voit la composition de son régime osciller de
fagon encore plus marquée mals se différencie de fagon trés nette
en tous points du cycle, par son régime frugivore/animalivore
n'incluant qu'une faible proportion de feuillages. En raison de la
plus forte variation des disponibilités en Inverté&brés consommables
la variation annuelle des régimes des Primates frugivores gqui né-
cessitent un compléments animal (Type Sajou, Macaque, Cercopithéque,
Chimpanz&, etc...) sera généralement plus marquée que celles des
Primates du grade 3 (n'utilisant gue la production primaire). Chez
les espéces de Cercopithecinae du Gabon dont les ré&gimes sont
assez proches les uns des autres (GAUTIER-HION, 1977), les diffé-
rences assez faibles sont toujours conservées en valeur relative,
et, comme dans le cas ci-dessus, le plus folivore de ces Singes,
(Cercopithecus nictitans), méme s'il consomme davantage d'Insectes.
en période de forte production, en consommera toujours une moindre

proportion que le plus animalivore, Cercopithecus pogonias.

ITT.4 - Flexibilité et spécialisation dans l'adaptation au

régime alimentaire

Les marges de variation des différents régimes ali-
mentaires que nous avons précédemment définies traduisent donc en

grande partie ces variations saisonniéres de la production. La
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tolérance aux variations les plus importantes (flexibilité du
régime) est, de par ce fait, une caractéristique des Primates
partiellement animalivores. Elle peut se tradulre aussi par la
colonisation de milieux trds variés, ce guil autorise 1l'extension
de l'aire géographique: celle du Chimpanzé traverse plus de la
moitié du continent Africain, incluant foréts denses et savanes
arborées (DORST, 1970). Au contraire, les Primates les plus
"spécialisés", a faible marae d'adaptation, doivent exploiter
les ressources les plus abondantes, a oproduction continue
(feuillages). avec au besoin, des ressources alternatives comme’

les graines (GATINOT, 1974).

La spécialisation diététique peut, en premiére
approximation, se definir en nombre d'espéces consommées. En
pratigue, on ne pourra définir que le nombre d'espfces végétales
formant un pourcentage déterminé de la nourriture ingérée. Parmi
les Primates quée nous avons dtudiés au Panama (HLADIK et HLADIK,
1969), le Hurleur, Alouatta palliata présente la plus faible
diversité diététigue, avec seulement 12 & 15 espéces formant

80 ¢ de la nourriture ingérée (Volume II, page 139). Selon les

(=]

i

mémes normes et pendant la méme période d'observation, 1'Atéle,
Ateles geoffroyi consomme 18 a 25 esptces (Volume 11, page 149) .
Le Capucin, Cebus capucinus €n CoOnsomme un nombre beaucoup plus
glevé, puisque 36 & 42 espéces sont incluses dans 60 % seulement

de la nourriture ingérée (Volume II, page 158).

De la méme facon, les Primates sympatrigues étudiés
au Sri Lanka se différencient entre eux par des choix d'espéces
végétales en nombre plus ou moins grand (Deuxidme partie du pré-
sent volume, pages 108 et 111). La comparaison des deux espéces
de Presbytis donne un résultat trés net en ne considérant que
70 & du total ingéré: 3 et 10 espéces végétales respectivement.
Cette faible diversité est maintenue en cours d'année, comme le
sont les proportions de fruits, de repousscs de feuillages et de
feuilles développées incluses, en proportion relative, dans le
régime de chacune des especes et la plus folivore, Presbytis senex
est aussi celle gui utilise le plus petit nombre d'espéces

végétales.
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Les exemples tout a fait analogues observés par
d'autres auteurs (STRUHSAKER, 1977; SUSSMAN, 1974) laissent sup-
poser qu'il s'agit la d'un systéme assez général permettant le
partage des ressources entre plusieurs espéces de Primates sympa-
triques (HLADIK, 1977-d).

Les choix précis de certaines espéces végétales
en nombre limité sont d rapporcher des caractéristigques du com-
portement social de chaque Primate, chacune des combinaisons
choix alimentaire/type d'organisation sociale définissant une

stratégie d'utilisation de 1l'habitat (HLADIK, 1975).

III.5 - Relations entre 1l'crganisation sociale et

l'utilisation des ressources

Les ressources sont réparties entre les individus
chez les Prosimiens & structures sociales relativement simples
comme Leptilemur leucopus (figure 10, page 60) ou Galage demidovit
(CHARLES-DOMINIQUE, 1977-a) par le découpage territorial, qui pro-
cure i chacun une surface moyenne exploitée (définie pages 97-98)
approximativement équivalente, tré&s petite (souvent inférieure a
0,5 ha) chez la premiére espéce folivore & faible diversité dié-
tétique et relativement grande (environ 3 ha) chez le Galage
animalivore. Le partage se fait entre les groupes sociaux d’'une
facon tout a4 fait analogue, chez les espices grégaires, Prosimiens
ou Simiens, et l'exemple des espéces du Sri Lanka dont nous avens
parlé ci-dessus, a permis d'analyser dans le détail la stratégie
d'utilisation des ressources au niveau de chague groupe. L'espéce
gui n'utilise qu'un petit nombre de végétaux, Presbytis senex
(page 105) vit en petits groupes de 4 & 7 individus sur de petits
territoires n'excédant guére 4 hectares. La stratégie de cette
espéce consiste a s'alimenter sur les arbres les plus communs,
réguliérement répartis sur tous les territoires et procurant une
nourriture abondante en feuillages et en fleurs mais gqui n'est pas
trds riche en éléments nutritifs. La seconde esptce de Presbytis
(pagce 108) gui utilise un plus grand nombre d'espéces végétales,
forme des groupes de 20 a 30 individus établis sur des territoires
de 10 a4 15 hectares qui peuvent ainsi utiliser des végétaux moins

communs dont la distribution entre les différents territoires
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sera cependant suffisamment homogéne. Ces plantes procurent des
aliments, feuiliages'et fruits, gé&néralement assez riches en e6lé~
ments nutritifs. La troisiéme espéce de Primate gui vit en sympa-
trie avec les deux précédentes dans la forét décidue du Sri Lanka
est le Macaque 3 togue, Macaca sinica dont le régime partiellement
animalivore (Volume II, page 287) l'astreint & lfutilisation de
territoires plus vastes: 30 & 50 hectares pour des groupes d'une
douzaine d'individus. En conséquence, ce Macaque peut utiliser les
fruits des espéces les moins fréguentes et les plus irréguliére-

ment dispersées (Volume II, page 291).

Une analyse mathématique de la répartition des
différentes espéces végétales en fonction de leurxr utilisation par
des espdces de Primates employant des stratégies différentes
(A. HLADIK, 1977-b) a permis un classement selon les variogrammes
(Figure 30) qui caractérisent les trois types de stratégie ali-
mentaire définis ci-~dessus; mais la distribution des ressources
devra &tre définie simultanément dans l'espace ct dans le temps
(la période de production des fruits ou des repousses de feuilla-
ges est aussi importante que la localisation de l'arbre qui les

produit) afin d'en fournir un modéle exact.

Les groupcs polyspécifiques de Primates cbservés
dans la forét dense du Gabon (GAUTIER et GAUTIER-HION, 1969;
GAUTIER-HION et GAUTIER, 1974) dont 1les stratégies &cologiques
sont encore en cours d'étude, semblent constituer la formule la
mieux adaptée a l'exploitation des ressources alimentaires les
plus dispersées. Cette formule évite la formation des trés grandes
bandes monospécifiques dans lesquelles le maintien du statut hié-
rarchique nécessite une grosse dépense d'énergie, tout en conser-
vant l'avantage d'une stratégie d'utilisation de ressources trés
diversifiées et dispersées. Par ailleurs, les différences concer-
nant les hauteurs oll chacune des espéces chasse préférentielle-
ment, mis en évidence par GAUTIER-HION (voir ci—-dessus) permettent
d'optimiser 1l'exploitatiocon des ressources en Invertébrés avec une
compétition interindividuelle trés réduite dans le groupe poly-

speécifigue.
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Figure 30 - Variogrammes montrant le type de répartition de différentes

espéces végétales consomm@es par les Primates dans la forét semi-

décidue de Polonnaruwa, Sri Lanka (d'aprés A. HLADIK, 1977-b). Cette 3 .
. . . . 8] T a
fonction exprime la variance des accroissements de la surface des 9 % N
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olecsa sont consommies par 1l'Entelle, Preshytis entellus.

- Adina cordijolia constitue la principale source de nourriture de

Presbytis senex.

IIT.6 - Adaptations psychosensorielles

Le maintien de stratégies aussi complexes associécs
d différents types d'organisation sociale doit nécessairement &tre
dd a des caractéres innés gouvernant le comportement alimentaire

des différentes espéces de Primates. Deux types de rfactions peu-
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caractéristiques propres a l'espéce mais le niveau trophigque n'est

pas toujours séparable du niveau comportemental {LE MAGNEN, 1967):
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logie du tractus digestif et des nombreuses adaptations physioclo-
giques incluant les types d'enzymes secrétés aussi bien que la

flore microbienne agsociée, l'ingestion d'un aliment correctement
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digéré et assimilé procurera une sensation de "micux &tre" qui

sert de récompense dans un conditionnement opérant.

ITI.7 - Relations entre le comportement alimentaire et ol 1<

la composition du régime,

1/2

-
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Au niveau comportemental une réaction immédiate
est due 4 la stimulation des bourgeons du gofit. Cette stimulation
peut constitucr en sol la récompense immédiate inductrice d'un
conditionnement (réaction dite "hédonique", diie au plaisir de la
sensation); mais 1l va de soi que cette réaction et le condition-
nement gui en découle seront reliés & l'effet différé défini ci-
dessus, par un apprentissage généralement rapide.
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Les résultats des analyses réalisées sur les
échantillons alimentaires (Annexe I, page Al a8 Al2; et volume II,
pages 202 a 207 et 440-441) nous ont permis d'émettre quelgues
hypothéses sur le rdéle relatif de ces deux réactions chez les
divers Primates du Panama, du Sri Lanka et du Gabon dont nous

avons décrit ci-dessus les stratégies d'utilisation du milieu.

Parmi les Primates de la foré&t dense du Panama,
(voir pages 99 a 104), le Hurleur consomme des fruits et une forte
proportion de feuillages gui sont en général pauvres en Ccomposés
solubles susceptibles d'exciter les terminaisons gustatives; il
peut se nourrir plusieurs jours de suite sur le m&me aliment
(fruits immatures de Fzceue) dont la composition satisfait 4 ses
kbesoins physiologiques. Au contraire, 1'Atéle et d'une fagon en-
core plus nette, le Sajou, recherchent activement les composés
riches en substances solubles et notamment en sucres: chez ces
derniers, la réaction immédiate est nécessairement plus intense
au moment de la prise alimentaire; et inversement, dans le con-
texte écolegique, cette réaction est indispensable pour augmenter
l'efficacité de l'animal dans la recherche de ressources disper-

sées, difficiles 3 découvrir.

Les deux espCces de Fresbytis du Sri Lanka (voir
pages 105 & 118) & régime folivore, sont, comme dans 1'excnple
précédent, les moins susceptibles d'une réaction immédiate im-
portante. Cependant, chacune des deux cspéces subit d'une facgon
différente le contrecoup des variations cycliques des ressources
alimentaires: la composition du régime de P. gencax reste trés
stable et & un bas niveau (en particulier le taux de protides et
de lipides) celle du régime de P. entellus varie en fonction du
cycle saisonnier et les teneurs en lipides et protides peuvent
momentanément étre trés basses mais atteignent, en moyenne, des
valeurs beaucoup plus élevées que celles de P. senex. On pecut
donc penser gque la réponse différée est le principal régula-
teur des prises d'aliments de cette derniére espéce qui utilise
des ressources abondantes avec un minimum de dépense d'énergie
pour les obtenir, tandis que P. entellus, pour retirer davantage
d'énergie d'un enscmble de ressources plus. dispersées, doit subir
plus nettement les effets immédiats des composés solubles plus

abondants dans ses aliments.
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La seule explication évidente de ces différences
de réaction chez deux espé&ces tré&s voisines d'un point de vue
anatomigue, serait une différence au niveau méme de la perception
gustative, soit par un potentiel &voqué supérieﬁr‘(de méme que
différents sucres, chez 1'Homme, provoquent différentes stimula-
tions enregistrées sur la corde du tympan; DIAMANT et al., 1963)
solt par le déclenchement d'une réaction plus prononcée 4 un ni-
veau supérieur du syst@me nerveux central; mais la démonstration

de telles différences entre les deux Presbytis reste a faire.

Chez le Macaque, Macaca sinica, comme chez le
Sajou américain, la stimulation immédiate doit &tre encore plus
importante et favoriser la recherche des ressources alimentaires
trés disperscées. D'une fagon générale, ce type de réaction s'ap-
pligquerait aux formes partiellement animalivores et pourrait
dtre la condition primitive, les formes vivant sur les ressour-
ces abondantes et les moins dispersées (folivores type P. seénex)
ayant pu sc spécialiser pour l'atténuation de cette réaction qui
laisserait place uniquement au conditionnement différé chez les

folivores les plus différencics.

II1.8 - Les Composés secondaires ct les composés primaires

dans le déterminisme du comportement alimentaire

Les composés secondaires (secondary compounds) ont
&té présentés par certains primatologistes s'appuyant sur les
travaux de JANZEN (1971) comme le facteur déterminant les choix
alimentaircs des Primates. Parmi ces composés, sont inclus tous
les produits n'ayant pas d'effet direct sur la nutrition mais
pouvant &tre parfois trés toxique, tels des alcaleldes, des glu-
cosides, etc... Si les interactions entre les Insectes et les
produits contenus dans certaines graines semblent avoir été bien
démontrées par JANZEN (gui a vu 1la l'un des aspects de la coévo-
lution des plantes et des animaux) les interactions avec les
Primates consommant des fruits et des feuillages paraissent sou-
vent douteuses. Sans aucun doute les Primates, comme tous les
autres Vertébrés, évitent les produits fortement toxiques gqui sont

d'aillecurs assez rarcs dans les foréts denses: il s'agit la d'une
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forme d'apprentissage en un seul essai 3 dose toxique (GARCIA

et al., 1974) qui est primordial pour la survie des espéces. Mais
les cholix positifs basés sur les guantités relatives des COMPOSES
secondaires des feuilles et des fruits impliqgueraient une limite
de palatabilité & partir d'effets de toxicité partielle. Les
recherches systématiques d'alcaloides que nous avons effectuées
sur les &chantillons alimentaires des Primates du Sri Lanka
(Tableau VII) et sur ceux consommés par les Chimpanzés au Gabon
(Tableau VIIT) ne confirment pas ces hypothéses. Dans le premier
cas, 1l y avait trés peu d'alcalolides dans les plantes testées et
un seul des aliments probablement toxique &tait &vité par le
Macaque: les fruits de Strychnos potatorum. D'aprdés des résultats
d'analyses de nos é&chantillons effectuées au Laboratoire de la
Préfecture de Police de Paris, ces fruits renferment un alcaloide
différent de la Strychnine et de la brucine; par contre les feuil-
lages (consommés par le Macague) n'en contiennent pas ¢t la réac-

tion positive indiquée sur le Tableau VITI serait die 3 1'interfé-
rence d'un autre composé.

TABLEAU VII

Résultats des rccherches d'alcaloides dans les échantillons
alimentaires des Primates de Polonnaruwa (Sri Lanka). Le signe x

désigne les &chantillons consommés par les différentes espécas sympa-
triques de Simiens (ce mBme signe, placé entre parenthéscs indique la
consommation des feuillages 3 1'état de repousses). Les résultats des
tests de Mayer ct de Dragendorff ne sont qu'indicatifs d'unc présence

éventuelle d'alcaloides (voir A. HLADIK et C.M. HLADIK, 1977).

Dans les choix alimentaires du Chimpanzé (Tableau
VIII), on trouve, par contre, une assez forte proportion de végé~
taux susceptibles d'une forte teneur en alcaloIdes; mais cette
proportion (14 %) est sensiblement identique & celles des plantes
présentant les mémes réactions aux tests de recherche d'alcaloides
dans un ensemble d'échantillons représentatif de toute la forét
(HLADIK et HLADIK, 1977). Les produits secondaires ne joueraient

donc qu'un rdle secondaire dans le déterminisme des choix alimen-—
taires des Primates.
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La technique de rechexrche des proies du Loris
tardigradus (page 39) ou de 1l'Arctocébe, Arctocebus calabharensis
(page 42) est déjad une forme de spé&cialisation puisque ces Prosi-
miens font surtout appel & leur odorat pour repérer des Inverté-
brés non comestibles pour les autres prédateurs (PETTER et HLADIK,
1970; CHARLES-DOMINIQUL, 1971; 1976). Les produits répulsifs de
ces Invertébrés sont tout & fait comparables aux "produits secon-
daires" des plantes dont ils dérivent fréguemment, étant accumulés
ou concentrés dans des glandes spéciales (WHITTAKER et FEENY, 1971)
mais leur r&le effectif vis & vis de certains prédateurs a été
clairement démontré (BIGOT et JOUVENTIN, 1974; BERNARDI et CHARLES-
DOMINIQUE, en préparation). La fonction écologique de ces produits
est totalement inversée lorsque des Prosimiens consommateurs les
utilisent pour repérer leurs proies. Cette stratégie suppose, de
la pért des Prosimiens, une adaptation physioclogique et sensoriel-
le dont nous avens discuté par ailleurs (HLADIK, 1977-b; Premiére
partie, page 73-74}.

Des radiations évolutives divergentes du comporte-
ment alimentaire seraient donc a superposer & celles de 1'évolu-
tion des espéces, avec des correspondances dans un nombre de cas
limité et certaines convergences exclusivement dGes a la simili-
tude des conditicons de 1'environnement gui déterminent le systéme

de partage des ressources le plus efficgace.

IV. 2 - Evolution des capacités d'apprentissage

L'évolution des capacités psychiques qui constitue
le trait le plus remarquable de 1'Ordre des Primates doit évidem-
ment intervenir dans les possibilités d'adaptation & des straté-
gies complexes. Chez les Prosimiens considérés comme les plus
proches du stock ancestral, notamment chez le Microcébe} Microce-
bus murinus (CHARLES-DOMINIQUE et MARTIN, 1970}, le manque de
flexibilité du ccmportement"co}respond essentiellement & la diffi—
culté qu'éprouve 1'animal & oublier (ou plus exactement a
"désapprendre") les réponses comportementales acquises. COOPER,
(1977) a pu ainsi montrer que les capacités d'apprentissage

rapide existaient chez ces Prosimiens primitifs et que la difficulté
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d'inversion du comportement (reversal) dans un choix entre deux
objets procurant la "récompense" alimentaire était dle 3 un phé-
nomé&ne que l'on pourrait rapprocher de 1'imprégnation, c'est a
dire une persistance presque absolue de la premiére réaction. Le
schéma non Pavlovien du conditionnement aversif aux aliments
toxiques auquel nous avons fait allusion ci-dessus, base indis-
pensable & la survie des espéces, semble tout i fait analogue a
ce type de réponse peu flexible. Chez les Prosimiens diurnes et
grégaires ainsi que chez les Primates Simiens considérés comme
plus évolués, la flexibilité de la réponse comportementale a
l'objet alimentaire (ou a son substitut présenté& dans les tests
expérimentaux) est beaucoup plus grande (RUMBAUGH, 1977). La base
de cette flexibilité correspond donc & la perte de la réponse
initiale et & la possibilité "d'oubli" montrée par COOPER : cette
notion n'est cependant pas encore comprise par certains chercheurs
primatologues, notamment DOYLE (1977). Il va de sol gue pour un
Prosimien nocturne 3 régime animalivore, le comportement non
flexible est fort bien adapté. Chez les formes qui &ébauchent un
comportement grégaire comme Phaner furcifer (CHARLES-DOMINIQUE,
1977), la possibilité de "désapprendre" rapidement commence aussi
53 s'ébaucher (COOPER, en préparation), mais elle ne semble pas

liée ni nécessaire au comportement alimentaire.

Les possibilités d'ajustement rapide du comporte-—
ment des Primates en fonction d'un changement des conditions du
milieu, que l'on peut mesurer par des tests comportementaux et
utiliser pour comparer le niveau d'intelligence des différentes
espéces (RUMBAUGH, 1975) ont permis d'augmenter le rendement de
la recherche des aliments, aussi bien chez les animalivores que
chez les frugivores/folivores. L'évolution des structures céré-
brales va de pair avec le perfectionnement de la main et des
possibilités de manipulation précise (BISHOP, 1966; voir Premiére
partie, page 22), ainsi que le perfectionnement de la vision
(PARIENTE, 1976). Parmi les stratégies de captures des petits
Tnvertébrés mettant en jeu ces mécanismes complexes, on peut citer
les exemples du Talapoin Miopithecus talapeoin, du Macague i Togue,
Macaca sinica et du Magot, Macaca sylvana. Le Talapoin utilise,

au Gabon, une technique discréte d'approche des proies, décrite
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par GAUTIER-HION (1971) qui consiste a tourner lentement autour
d'un tronc ou d'une grosse branche pour attraper brusquement sa
proie. Nous avons observé le Macague a Toque au Sri Lanka {BLADIK
et HLADIK, 1972) consommer une espéce de chenille qui se laissait
choir des feuilles des arbres en retrouvant l'extrémité de son

£i1 de soie et en la remontant rapidement vers lui (figure 31).

Figure 31 - Le Macaque & Toque, Macaca sinica, dans la foré@t de Polonnaruwa
se nourrissant des chenilles de Phasaca theclata. Ces chenilles qui
vivent sur les feuilles de 1'arbre le plus commun, Adina cordifolia,
se laissent choir ct pendent i l'extrémité d'un fil de sole dé&s qu'un
prédateur approche. Le Macaque attrape ce fil (A) et raméne vivement
vers lui la chenille qui ne peut descendre assez vite, pour la consom-

mer (B). Photos C.M.H. 376 et 376bisP.

L'exemple du Magot observé par DEAG (1974) correspond a une encore
plus grande perfection dans la coordination des mouvements et leur
adaptation trés précise & la situation, lorsque cet animal attra-
pe vivement un Scorpion et lui arrache l'extrémité de 1'abdomen
portant le dard vénéneux avant de le consommer (Le Chimpanzé&, au
Gabon, lorsqu'il découvre un scorpion, se contente de le frapper
violemment de la main avant de le manger; mais il s'agit 1a d'un
Scorpion de forét, peu dangereux, du genre Optsthacanthus; HLADIK
1973; Volume II, pages 395-396).

IV.3 - Les stratégies alimentaires des Chimpanzés

L'utilisation d'outils taillés sur mesure pour
exploiter les ressources en Invertébrés semble bien constituer
le perfectionnement ultime, dans ce domaine, chez les Primates
infra-humain. Bien que les traditions sociales et alimentalres
varient sensiblement sur l'aire de répartition du Chimpanzé,
l'utilisation des baguettes-outilé pour la capture de Fourmis ou
de Termites se retrouve partout (HLADIK, 1977-c; Volume iI, page
435). Au Gabon, le couvain est plllé dans les troncs creux
(Figure 32-A) lorsque la main peu y passer; mais dés que l'ori-
fice d'une fourmillidres est trop étroit, le Chimpanzé 1l'explore

avec une baguette qu'il taille dans les parages immédiats
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(Figure 32-B). Le rendeﬁéﬂt de la collecte des Insectes en est

considérablement augmenté.

Figure 32 - Capture et consommation de Fourmis par le Chimpanzé,

Pan troglodytes, dans la forét du Gabon.

A — Une colonie de Polyrachis militaris a &té découverte dans un tronc
creux qui est immédiatement pillé, les Chimpanzés prenant & pleine
main les larves et les nymphes. Photo C.M.H. 722-P

B - Les Fourmis Ponédrines, Paltothyreus tarsatus sont au fond d'étroits
terrier dans lesquels les Chimpanzés "péchent” & 1'aide d'un fin

rameau flexible dont ils ont retiré le feuillage. La Fourmi qui mord

la baguette est ramenée au jour et immédiatement Ecrasée sous les dents

du Chimpanzé - Photo C.M.H. 869~P.

D'aprés la composition des différents types d'ali-
ments consommés par le Chimpanzé (HLADIK, 1977-c¢), l'apport en
Insect%[semble indispensable pour équilibrer la ration alimentai-
re, en particulier en ce qul concerne les proportions relatives
des différents acides aminés*(voi: volume II, page 455). Etant
donné le poids corporel du Chimpanzé (jusqu'a 50 kg) et les
considérations sur la relation avec le régime exposées dans la
section II, le perfectionnement des techniqﬁes d'utilisation des
ressources en Iﬁvertébrés entrainant un meilleur rendement, était
précisément indispensable pour compenser les fortes variations de
_composition d'un régime plus frugivore que folivore basé sur la
succession des cycles d'un trés grand nombre d'espagces (voir la
figure de la page 404, Volume II). L'utilisation de_proieé de
taille moyenne {petits Mammiféres) par le Chimpanzé, a été bien
observée et analysée (TELEKI, 1973; 1974; 1975), mais ne repré-
sente pas un apport alimentaire significatif (HLADIK et VIROBEN,
1974; Volume II, page 456),. ce qui ne va pas dans le sens de la
these développée pér GAULIN et KURLANDT(1976) d'une meilleure
adaptation des primates de -grande taille a la capture de grosses
proies en raison du coit énergétique gui serait effectivement:plus
faible en valeur relative. Le Chimpanzé reste un primate forestier

mémé s'il s'adapte & des milieux trés ouverts du type "parkland"

182




(RORTLANDT, 1972) et sa stratégie d'utilisation de l'habitat est
celle d'un consommateur de ressources trés variées et tres dis-
persées, formant des groupes importants ("populations locales";

SUZUKI, 1969) pour occuper un espace suffisamment diversifié.

IV.4 - Les premiéres stratégies alimentaires humaines

La condition de chasseur-collecteur des Hommes du
pliocédne et du Pléistocéne (ISAAC et GRADER, en préparation) ou i
de certaines peuplades contemporaines (LEE, 1968; GOULD, en pré- '
paration) correspond approximativement a cette stratégie de
recherche des ressources a forte valeur calorique, trés disper-
sées dans l'espace. LEE et DE VORE (1976} ont précisé les para-
mdtres de cette stratégie bas@e sur la récolte des graines et des
rhizomes avec un appoint de nourriture animale. L'Homme du néoli-
thique, en cultivant son "jardin" et en constituant des réserves
s'est rapproché davantage d'une utilisation optimale de la pro-
duction primaire, aprés avoir commencé & transformer son environ-
nement. Il a de ce fait sensiblement déséquilibré la faune, en
particulier celle des petits Mammiféres, mais, ainsi que de ré-
centes fouilles 1'ont montré (LINARES, 1976), cette petite faune
relativement abondante en lisiére des foréts tropicales, a été
utilisée comme complément alimentaire. L'Homme aurait ainsi con-
servé cette forme trés primitive et relativement flexible de com-
portement alimentaire, ajoutant les proies de petites taille aux

fruits et'graines de sa récolte.
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Drypetes sepiaria dont la pulpe du fruit correspond
a I’échantillon analysé 815-A.

ANNEXES

ANNEXE 1

COMPOSITION DES ECHANTILLONS ALIMENTAIRES
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ANNEXE

I

ET DES RESULTATS ANALYTIQUES

»

COMPARATISON DES TECHNIQUES DE FIXATION
DES ECHANTILLOMNS ALIMENTAIRES

gamples)

(Field methods for processing food

studres of feeding

paraitre dans "Primate Ecology

a

(eﬁ.), Academic Press (1977).
13

T.H.

lutton-Brock,

1
4

and ranging behavior in Lemurs, Monksys and Apes'.
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Field Methods for Processing
Food Samples

C. M. HLADIK

Laboratoire d'Ecolagie et Primatologie. CNRS, Musewm National o Histoire
Naturelle, Brunoy, France )

1. Methods for Collecting Samples

Food samples and hotanical spreimens are generally collected simul-
tancously, the latter being necessary to identify dilferent food samples.
Methods for processing botanical specimens are generally well knowis,
By contrast, food sumples must he obtained e fairly large guandties
fabout 200 ¢, wet weight) (o allow Tarther analysis with standard
techniques, wid diflicolties have been found i colleetion and processing
of such large samples. A few techuical solutions adopted in our studies,
especially an teal mookeys and chimpanzees (Hladik, this velume),
might e usclul for future rescarch about primate fecding behaviour.

Specimens located o wees were collected with the help ol aceessorics,
Lo avoid the visks and diflicultics of climbing.

Extension poivs

A tree praner monnted at the top of a long pole was sufficient to collect
all the specimens in the semi-deciduous lorest of Sri Lanka where trees
do not exceed 25 m in height, The pole was made of o series of five
Bamboos that can reach 13 o this height s soflicient to collect
speeimens rom the lower branches of most trees, but two persons were
required to handle the pole which had a basic picee of 12-cm diameter,
The bhamboo picces were held together with a wooden tenon and the
end of the hollow parts reinforced with iron wire aud araldite.

Tree Chimbing Dress

In the ram {ovest, the lower brauches of many tree spectes cannot be
reached divectly with a tree pruner. A special dress lor climbing tees
was designed and made of strong canvas with picees of leather
reinforaing (the inside parts of knees and protecting the chest against the
rough bk of the tee trunks Divect chimbing of hanas and trees s
Facilitated iy sach dress and collection of samples with the tree pruner
can be douc from a gl position; but not withoeut visk.

Tree Climbing Platform
The wiest wselul accessory for colleeting e the raan forest 15 the bree
climsbivg stand sold Dy “Lorestry Supphers, Inel” {Jackson, Miss,,
USA) We used 1t Gabon with the tree climbimg dress (Fies 1) to
protect the chest, Flas pladorm is made of hieht plywood and atlowed us
to climh smooth vertical trunks up 1o 30 m withont special training.
From this position, it was possible 1o colleet food sianples up 1o 400,
with the Tielp ol the tree praner mounted on its bhamboo pale. Trees

exceeding 10 e in diameter cannot be held by the gripping bar of this
stand hut 1t s generadly possible o collect samples from a nearby
vertica! tree trunk. Exceptionally, a 10 collapsible alwminium

ladder was used to start chimbing with the platform fraom the point
where the dianmewer of the vrunk is small enough to mount the climbing
trec stand,

Ayyg

Fro. 1. The tree-climbing platform descending from 20 m height on a smooth tree trunk, in
Gabon. Note the climbing marks of the gripping bar, along the trunk.

2. Processing Food Samples

Drying
After collecting, the samples were carried in large polyvinyl bags to
avoid desiccation before weighing. Samples of about 200 g were put in
paper bags {about 50 g dry weight is enough to carry out the most
important analysis with duplicates or triplicates: most of the specimens
have 70 to 809, water content). Paper bags were made of non-glossy
paper to allow moisture to escape (a cone of paper can be made with
old newspapers).

Paper bags with food samples inside were dried in an electric oven
when this was available. In the field, we used the heat of a kerosene
lamp to make an “oven” with a big tin box penetrated by two tubes to

allow air circulation (Fig. 2A.). A cylinder of canvas maintained the
heat around the tin box and forced it to pass through the botanical
samples placed above the tin box. Inside the tin box, the samples must
not be pressed together and the temperature should be maintained at
about 60 to 80° C. It is important not to exceed this temperature to
avoid decomposition of the samples. Dryness is completed when a
sample maintains a constant weight. Leaves can be dried in less than
one day but some fruit samples may need several days for total drying.
In the field statdon of Gabon, an electric dryer utilizing ten electric

Ais
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Botonical specimens
pressed between cordboords
_Corvos bog to keep heot around
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Fic. 2. Models of devers for food simples and hotanieal specimens. AL To be ased in the feld.
B. To bic used at the held station,

bulbs of 100 W cach™ (Fig. 2B} was employed 1o dey largessized (ood
samples. Paper Lags with the deied samples can be kept in plastic bags
carclully tightened or sealed.

Processing in alcohol
Fixation of the samples in hoiling eyl aleohol 15 one of the hest
methods of stoppmg all enzyinatic reactions and preserving all
components. In ficld conditions, sinples of small size falant 20 @ fresh
weight) can be processed by this method, Thus, it complements the
preceding method, and s necessary to alow detaled mvestigation on
soluble sugars, annno acicds aod Jipids (see Seetion 3).
Ethyl alcohol (967) was heated 1o boihmg m an Frleonieyer fask and
the food sumple dropped into it adter shicing in small picees (less than
2 mm thickness). A condenser was adapted to o rubber cork on top of
the fask. TUwas cooled with fresh waier kept in @ canvas water-carrier
to provent the aleohol rom evaporating during processing. We utilized
an alcohol Tamp or a butane gas stove to heat the fask, with o shield 1o
protectitas shown on Fig. 3.

Ajg

The volume of aleohol in the flask must be about five times more than
the volume of the food sample. It has to boil with the sample for
15 minutes. When the alcohol is no longer hot, the food sarnple with all
the alcohol must be carefully taken out of the flask and can be stored in
a plastic jar.

Freezing

Only deep freezing (below -30° C) adequately preserves foodspeci-
mens. Several field stations in the tropics are now equipped with
large freezers in which food samples can be kept but there are problems
in long-distance transportation of such samples and the analytical
operations must be started as soon as the samples are defrosted.

3. Different Types of Analysis Consistent with the Different
Methods of Field Processing

Dried food samples can be used for the standard operations of analysis
such as those described and referred to in Hladik et a/., 1971a. There was
no significant difference in the titrations of minerals, nitrogen, lipids,
cellulose and total glucids, between food samples boiled and preserved
in alcohol and dried food samples of the satne origin. By contrast,
important differences between the two parts of the food sample {one
processed by drying, the other one processed in alcohol) appeared when
comparing the proportions of the different soluble sugars (Hladik ez ai.,

Fi16. 3. Students of the University of Sri Lanka processing food samples in boiling alcohol,
at the Polonnaruwa Field Station. Water for cooling the condenser is in a canvas water-carrier
hanging above the apparatus,



"1977). This was particularly obvious for samples requiring a long time
to dry such as large flowers and leaves. In these dried samples, sucrose
was missing, probably because rapid fermentations occurred at the

beginning of the drying process; glucose, fructose and other glucids ol

small molecular size were found in larger amounts.
Food specimens boiled and preserved in ethyl alcohol can be used for
analysis and titration of soluble glucids and for rescarch on the amino

acids after lyophylization and grinding (Hladik and Viroben, 1974).
Rescarch on fatty acids can alsa be carried ot on food samples
processed in alcohol or in 1095 formalin (Hladik e e, 1971h), We have
no comparative resull with other methods for these last two analyses:
although oxidation might not aflect most of the lipidic components, the
only reliable process for detailed analysis would be deep freezing and
lyophylization.

Tests for different secondary componnds (for instance, alkaloids) can
be made on dried specimens but the results may difler slightly rom
those oblained on fresh specimens (see discussion i A Hladik,
1977). Nevertheless, fractioning and further chromalographic analysis
necessitates dried food specimens.

Ajg

ANKNEXE III

DONNEES MORPHOLOGIQUES
SUR LE TRACTUS DIGESTIF DES PRIMATES
ET COMPARAISONS
AVEC LES AUTRES ORDRES DE MAMMIFERES



chepeg =978 100 TO0d oN CTHH'D =039 ‘g CYyoN IANGRUML [BWLUR = $itaden fewpue = [OWMCH NB XL |Dfddleu = 4
gnurondopo
. 0z 2 2% 11 6€ 4 o) snga)
1 9 18 Iy - 99 61 95€ €9 o 4 18 1P928250
Al y €01  ZE g8y 81 2¥E 69 : 82 E| A9 2L2UIDG
12 v 0L S% €6 9T 80 19 0F i X8
{ engzpbararal
i - <
LE 22 19 2L 021 Lt 882  ¥8 i 0L6 62 4 vQ sngoy
sppL
€ 1 61 ¥ €2 9 91T €l ¢z W NG 4 8Nq2003U0F]
g € 68 €I _ 9 21 €81 92 | G | @2 W HO,
12 v 8 0§ . 2¢ ¥l ST 99 £2 4 70 phoaffoab
ST £ 9 8 _ L9 - §T  0ST el b2 W A srznbog
1 2 6l . (5 8  £IT £2 4 ndas -
=N
SNIINIHYALYId SIONIS
. agfroant
29 8 & _ 06T  €v  G6 pT | 042 0z 4 sa asuvYd
| % ogzod
61t 8 v 0z ogee T2 002 8¢ L 09TT | 1€ W Wi | smerzorroded
| ﬁ L __ SrppaBIpITd __
9 £ 01 8 M A St 61 | 0£2 22 10 81407
: _ gndoona]
69 6 91 & _ €12 LET 901 2§ | 09 2 W 0a anusq 1dor
m.xﬁ.nwm DlEni
st 8 1 8 _ 99T /1 89 G 92 J 48, anuzq 1ds7

et W 289

€1 60 28T {py0T 10 G060 |T9r ¢ &/
UL 0 8T 0T {90 20 L0 90 [ $T S S 8 AR S 2360PIUED
80 €0 €2 Tl |0 20 §0 g0 |2t v % § 09 1T W vg 0£0725
€0 20 0T §T &0 10 ¢C vO0 | S ¢ w2 9 s 1T Wy |
91 v £z 12 8, 12 9pl  If |09z 1 W53
b ANV S 5 T 0§ € | € 6 2l Sl |0%2 81 4 209 o770
9 roer 6 4 I 5 ¢ gs 8 21 12 81 E ofs oboyo
6 2 1 8 e 8 S8 0z |ogz 61 4 AV |
2 s b9 821 €6 9¢ ST |0z 8T 4 X@
2 9 £ €21 9 0 2l |Of€ 51 W M1 | smpmupbars
52 5§ 8 €21 O 1v 6T |0L2 8T W na snopg0my
22§ 5 ¥ ol b 2 €1 | o€z (1 4 s
6 1 6l _ sy 9 g1z st T2 W NG
b 2 9z w2 82 Ol 26l 09 €2 4 Ha, ZoLou
L T 81 6 ee L 291 02 €2 4 9g| snegvloszsyy
ot 1 ST 1 16§ el 82 22 W zdg, c
b AN A S 22 v b6 £ 2 W, S
vS 2L £y 29 552 981 g€ 9L ¢z 4 ug 8 Bru]
21 Ob € 6E ¢6 [0l 60E 95 sz W g wypay
92 I8 6f 6l SO 59T €€ e vz W d8
b T 1 b £ 1 v S| 6 9 8 21 08l 12 W 04
9 ANA SR 3 0 9 §| 1y o TII 92 0o 2 W A3
S 1 ST 1o | 8¢ 01 01T 2 | 061 2z 4yl | speusawgoivo
L 1 8l ST | 9 6 9T 0f , 091 22 W 1a snGa003oIy
3 T 12 5 62 01 9vT  PT | 022 22 W 2UY| -
]
|
SNIIHIS0Yd
}
m P wo
UOL0J *098) ‘Br3ul "353 | UOL0) *23R) 63Ul T3S UCL0) "93R) B RUI 353 o | S $303d53
o , 3031
gt < 3WNT0A 5 sq10d m 212 *30Y44NS SQI0d| ONOT 3X3IS ON




"D°0°0 ="933 ‘T0Q T0d oN $TH'W'D =219 ‘yg ‘Wy.N ‘adnjeuwwy [ewiue =  ¢413ded {ewrue = f|OUMOJ NB 3XL} |BL4IBW = 4

+ *
orded
1 T 61 8 (9 % €1 02 62 4 dv, o2dng
28/1 G661 896 €¥S | 266 €1 962 €21 | Ovez O/  SEbz 226 jc0eT | €9 4 ud
G6ET €€ 60 2/E | €91 €1 /6 9. | €221 05  €bIl 0§52 10019 | IS 4 43 auzyds
§TST /b 9651 09L pEQT #9  $G82 20F 00991 | 2L W 4 02.dng
395 Oy 066 €22 | € 8 95 L6 | 998 /9  vbIT e/110s0 | or 4 9bd
02¢ 8 892 205 | 99 6 0L ¢ 650 62 €16 O0E [006C | Oy W Gpd | Spavinozosyf
p9€ 8 9¥¢ 091 | 1€ € 2z ST | €69 82 110 €bI |00LZ | [ W 62d | oDy
sl 6 TI6T  [21 01¢ Sz 89 221 LY W [G, voLULE
856 1§ 58T  0g¢ 200 29 (85 922 27 4 Ha . povopy
yoekek ey ket
g2l ib 09T 9 26 €1 95 &1 (i€ 18 819 LL |0SE€ 6¢ 11d, BoDoTy
c0¢ 1€ 222 922 528 65 S50 08I g¢ .4 04 pupag s
P56 9b  pEH  9Tb cesl 2L 811 0/ 15 4 N4 oDy
. ' g Brgin
p9T 8 80T 8/ 29 9 15 2 | pLE 0z €Sp @@ {0048 | O W M, vue 247
892 1§ 681 28 | 085 (9 /39 16 ¢1s T4 xy' | swosyzzdooasy
66/  ¥S 25T O€T 16 69 6SG 2l 056 4 N
| sdoiygen
G2 ST W S s01 1€ vEZ bl cop .4 oY, 2y
¢ ¢ {1 6l v £ 69T € 0l W 8y, | smweyzadooas)
Ty (S S22 vl g8 €T 95 19 | 9ig 08¢ (26 021 |00S9 | 065 W 73 S
oty 08 ¥Iz 122 €. S6  86L  LL1 085 W 2 sup31702u
082 & 6T 6§ €96 S9 €9 €/ oy 4 sy | snosygadosus)
ove 6L GBL €6 pS9 /8 09L 66 S W Y _

1
81§ty 8%y 09 61T  TT  COU 19 | 286 // 2061 682 |O¥EIT | 086 M mmm.m §n3.057 Hau
bvy  ib 2ET €91 gL €9 955 YT | 09y 47 uy | snesyzrdosds)
§09 59 092 8L ¢6T 2T -6y IS | L8 €8 0IZ 902 l0S8¢ 097 4 03
2§ §8 126 181 98 [T 18 LE | {8 93  800L GST |00SY 0vs W a4
0Z2 = 8y [0T £91 £y 01 81 /2 | 8% 09 28§ vl |00W2 0y 4 Z3 g1y doo

STA gL 1f 59 0g G ST &1 5¢ B vy 0L [00BE Cov W A3 5710214324003

A

261 9% 81z Ob2 148 9 587 /81 10932 0zy E W3
2 ¥ 2 z2¢ 221 21T €2 &Y 042 o Tg
02 21 81 L2 /8 6z 651 ¥b 062 3 oV
18 8T I £Y viz 92 /8T 65 00¢ 4 Ly uiodoyng
901 21 vl 8Y 21 1 92 ¢ 8952  CE . b6S  $9 i08% 082 4 LEd, snosygidory
9/ 9T 96 £ 91 2 9z ! 212 0% 157 65 10S6 08¢ i £1d,
SINIJIHLIL0DYID SIONIS
— _ snogiurd
46 s 2¢Z 212 282 101 99s 7Ll £c 4 ng 4 SEVEERY
vt 822 €69 10T L/ 0g 18 96 669 £62  96/1 88% |0SHOT 95 # 6¢d, vYyorag0ED]
687 €11 /SL  £0% obT 9t 9T 68 099 181 6§11z ©9Z l0/95 6 4 1ed, x2ayg 0L
| ) m_xm no .@Emw
22 €61 9c5 {2z 845  0ST 90T1 08I | 19 W Na 4 D3ITNOTY
249 BET  6EE 6/% _ Q74 O61 61§ 962 €5 4 19
1% ShT 208  82¢ 8% 8T IS 0£2Z 08 b T pavL7 70d
656 166 9£§  6£8 6507 632 2501 0ty 16 W 49 »320M07Y
182 1T (vt 492 e 01 PE £ | 06y 81 <16 002 | 0L%1 187 i 21d,
9 g T IE g¢ b - BIS 8y 0f 4 Wa 4 snaszal
9 9 90T €6 a€ ¥ 297 89 o M 94 engay
W .
uoj{oj *o3ey *b6°3ul °3s3 | uojod *Ise) "Baul "3sI uojo) "o9e] 53Ul *3s3 Sd¥0D $3234dS3

¢ld *IWATOA b *sgrod ZWd *329UNS SAI0d| "9NOT 3IX3S ON

1
!
!
i
i
i
|
j
1
i

|
|
| B | -3
|
“




‘2700 =938 “T00 ‘T0d oN STH'W'D =219 ‘yg ‘yWoN ‘odnjeuuwt jewiue

‘3lideo |ewirue

= ¢lowa04 ne XLy

- .
2909 206 02b/ (602 | 90TT 821 L2681 266 | 289 089 SLObI 26L | 08409 | €21 AT
6685 619 828y 0192 | ¥86 8L OIOT ¥9¢ | 9%¥29 2tb 8966 [16| OZESY | 92T - 140 13
014€ Q0L 6116 L6G1 | S89 O/ vbIT €E€ | 20/ Ovy  G2bvl 091 [ 086LF | 86 W SIQ
> 01 99T - [62 12 G €91 89 66 0 969 9121 0G6L | S W 0t
Sy 01 €61 €52 £2 5 81 UL 261 0f 959 €61 | 0S¢ | S W 620
85 01 ¥62 10/ 5¢ b1 682 [OT | 0T Of  /SOU 18€}0S9L | ¥§ Wooozza
b5 § 961 961 b2 L 01 8 SET 02 9L 291 | 0SLb | 8 4 v
19 9T  €8v 665 €5 9  [z€ €ST | 26T Ob  SHYL  vvE [ 09521 | 18 4 120
02 01 98T 8%2 92 b 0El 2§ S¢Sz 295 961 | OO¥6 | 85 4 90d 828
SL 1T €52 928 2y 8 951 60T | 802 LE 266 92 | 08901 | 09 4 500
£h 8 20T (L62 0¢ S Sl 9% 21 0c  68S  GIz|0%2L | 6§ W %00
06 91 8cz o6 A 8 €92 €€1 | SgZ2 Op  QE0T  0OE | OUSET | 8/ W €0d
S¢ 2 17 BlIl £1 T 09 +2 11T 8 162 /11 0bEy | 9% W 0z
25 £ 98 £yl 11 T € 12 06T 1T pLE 2ET | 00L2 | e 4 610 m
29 € GL 201 11 1 2zv 11 evl 21 8vE 90T | 0S¥2 | 2 4 810 ;
Ot AN VAR A (1 T #8 o1 €21 6 A A T A 3 W €I 1784
52 T 9 001 b1 T .9 02 (8 ! 62 v01 | OS2 | OF E R AL
8y ¢ 09 €91 L1 A 101 A 2 CrANNN- SYE b1 | 000V | S W 800 0
! Lo
S39YAITI 0 IONUYNIACHE NI SIYIAIWWYH
. 0771408
900L 656 /681 OLEE €18y 089 8i0F  /BOT 0OOTS | v8 W 03 uvg
Se€y  L0F £L961 SO0LI 9262 982  19/£ 069 000v€ L2 W NI | sezfpopfouy
ISvT 16 G188 96 21T 29T 001  2Lb | | €8 E! av, und
HBA )
008Z. S 9vOb [SbZ | 086 2z 895 IEE | bLLS SST  ¥9S9 088 56 W Sed, T o
10T 9§ 199 gge A A B AN V) 8/6 0L €921 9¢2|0298 | 19 W 2vd,
€88 85 /69 95T Y81 22 €91 5% bS6 18 80LT  OvT | 052L | 95 W Obd, | snrfizovpuds
1681 €  L001 616 0gz 0T  0ST 99T | [SST S/ 8[22 LSH | OVETL | 2§ 4 flad, 8230401 Al
| . smavalad
026 e 965 66Y T LT 4L 95 8211 LL 2651 wOE | C9zL | Iy ERRER 8230907 A4
32 ¢ 89 001 89 2 §8 €5 €0 9 89z 40T | O0VS | 0% 4 9044 avg
822 € P51 pL2 bL v 18 8§ €8¢ ST €Sy 02| 0GOS | Of W §0d4 8230q07 At
“ SIAICJOYHINY SIONIS
€€ v TES ZvvE | St v 4y 002 | vS8 08 T09T TEWT| 0£9E (9 4 9d, § HEDLEY
192 21  bvp 0962 | 0S G E9  LET | 8.5 9T 2IST €£v2I| OBSH | €5 4 ved, wray3obig
SNIDAIDT]
599 99 /2IT €259 | 28 9  EST £S€ | v€2T Q0T  Q2T€ B.6T 08851 | 99 W §2d, 827080y
DPURDTGML
626 0z G085 £czZ | 8E L T2 80T | ££9 Sy 2491 §2TT 0SE9 95 W 8td, er3figseag
262 Y1 €€9  95ZZ | 1/ L 09 08T | 213 8 1207 /2T 0S89 25 4 p2d
697  £v 885 [28E | 0% 8 1L p2T | 8¥8 89 © SEIT  28ET ! 05 4 ged
29 02 SBE 851z | 2P v 05 06 553 ¢y 62ET  8/01 0149 6% W 2zd soydojpyou
vl 08 /15 12se | €9 9 0L S9T ¢ 285 09 96T 8991 OT%9 Ly ERNAL: SN EERE
261 8 ¥z 82I1 | by € 9/ 60T ¢ ES€ €2 Si0T 69| 0228 by W 914 !
89St ¥E  9eE 2402 | 2§ g 28 ¥IT 1 285 09  88Cl 0207 0989 1§ W opld
995 ¥9  /2€  6EIE | 0§ 8 6y TIZ2 | 698 06 6211 2821 05¢¢9 56 4 2¢ed
88S IS YEL  bl6Z | 9L 9 29 ST | 206 €2 6961 1SET 00 £6 Woogzd DANOEYO
bYe Lz LEE 88LL | I b €5 GOT | 855 2§  II€l 945 | 0£2p & L4 6ld s29Agsoay
eve Iy 663 /€26 | 99 8 L 08T | 045 ¥9 €461 £9ET 096/ 0S ! 81d 2
, <
<82 2T S8E 6022 | 6§ S 69 281 | £09 OF  6ZET SLIT OvvS £§ 4 ged D382
SY9 ¥9  H09  TE8Y | 66 6 09 592 ! 936 06 6261 b63T) 0589 a¢c 4 0gd s13hqsaag |
! ]
98¢ 96 29T /6g¢ 898 G6ET /89  OTYI 65 o W@ SEEEE
Sz £L 18T 18I gvs  BEL  OpL  BE6 87 E 50 s13fgseag
S0§  $01 0£€  SEHE 09L 0%l /9TT 6EPT 00COT | 59 I 7 sn]782u8
S¥8 08 £€9  pLES 86  SOT €491 6861 £9 W Efu s23/g82.g
106 9 v8T 2812 | 2L S 6YT ¥ST | 089 ST 626 9507|0059 85 E g4 souoyfijod |
812 €1 LOT 5502 695 92 95% 1201 95 E| Oy 81q0707
SINIGOT0J SIONIS
uo . ok : . i _ | . "
192 ummo JUT *353 | uo10) 28e) 63Ul 353l uo|oy *2@e) *Braur *1s3 5 MMMWW $373453
g2 *IWNT0A b “sa10d 22 “39v4uns SqICd| "9NOT 3IX3IS ON




19°0+Q ='9319 “T00 ‘T0d oN £TH'W'D =793 ‘¥E “WyoN "Bdnjeumul Leuiue s

¢t3des ewpue

-

= fLOuMOS NB 9XL} |BL14IIPW =

uma] @y
< 0 I ¢ 061 ! d i woiopts
1A2EDLS
11 é¢  vE £ S L b S €6 06 91¢ 01 v W3 SNAN] DUOUY
sndolyaaid
L ¢ 5¢ L £ 1 ot £ 8y 91 89¢ 8l k W SRANIOSTUN]
stz Adaun
81 9 4 1 g € 0t 51 19T 91 A SNANLOSIUNS
, LAY DDIG 0 e
8 1T &2 ve £ £ 7 9 £9 gt 061 1§ 06< Q¢ K Ha | SRanzosoried o
o | <
A 9 92 1€ 1 1 9 E| 89 T¢ 9l¢ &Y% 05 te 4 IA i1q@
9 S 22 91 b ¢ 9 ¥ ¢§ 1 102 0f | 085 2 W My snasr1dy
W vaquniilf
01 0 €L £l il 0 124 0s 0 919 6¢ 0361 € M dK SIUDy]
w 81dsnNotay
CET | ) 2/ $ET 0 (15 681 | 0SST | 82 E(d SPULH
: |
. | To780
i1 0 L9 8 14 0 ¢ ¥ 6¢ Q0 gt 6l oL * £e XW a0 o0UDI0d
susouipniod
T¢ ¥ el §S 61 £ 98 1t vl 6 S8 0L 08¢ Sb E| MA oIV
B 1377014041 IN0Z 30 SIYIJTHHYH
e
i e w SNIDSUNIT
g0c O £160¢ 10LE 01 0T 0Oty CCe 68z 0 (7552 88ST | 0000SH| Q€2 1s8d sdozeany
G¢ C L8526 T/%S 6 C €LeT S8 £5 0 GSp2T 10GT | 05909 | 891 0sd puapooyd
EELBT 1495 gebl 9e9 60€ic¢ T0SI 3 9¢d pUzDoOYd
1€85 2/9¢ 5¢1T ¢9% €1¢IT TSTT | 0062 | O€T W 5ed
L1161 ove  <6¢ 9¢ G S01 (9 gte  ¥S 6co  €6%¢ | 00¢9 8% W 0cd
st 5l 0t 1c8 8¢ § 70T LS 61¢ 8P ALY A S VA 85 d 6v0 gadyna
00T gl Get  BES Le 4 0Ll 89 AN ¢éo (02t | 0829 2% W 870 sadjny
¥02  OF 2Le 809 12 g 2¢l 0§ gL §f tee 8O | 00SS 99 4 9+¢d
16 €2 62 894 4 14 901 8L  62¢ & 6c6 90F | 00C8 1] W Led
w ! DOULLLTD
4 0 €T 92 1 0 g ¢ 6l 0 el ¢v 0t ve 6ed meumxz
§270071!
2 0 6 o1 1 21 0 1er o0 |ovt | sr 8ea e
. starbina
Qg 6¢ £y ¢l 1 € 6 g gel  v§ {08 8¢ 309 154 M L0 SHATLOg
SN NOTUND M
 T€y 62§ BS6 /ST 00%¢ £y au snbpjogoflay
W { 33YI4WIL INCZ 30 SIUIIIHWYW
104 61T  £29¢ QP08 89¢ L5 86/ 646 890¢ 091 6601 <0Z1T 00T8E | 66 &40
EEG 1Sy 96bt 8954 Lot 89 898 E60T | 96pd EO0p  TECOT.O8LET OLTiLv | 66 v 8Lag
£89T CES  PIPY 6864 b8e 19 G926 2901 | <pSe 0&f  08LST OTT#U 0280 | #OIT gt
£9% %91  80cT 380G v ce 0lS 149 TO9T £81  T06Y G6ICY 0S8EZ | 28 A ped |
¢6s €L IpLT L1E9 681 L2 £L09 989 08T S/Z 2019 620ST 0C0etle | 8 n ged
6ECE  ¢BZ L2 81802 848 g6 0Se Qlce | Lv09 [Lep  8P6IT GL¥9% 02246 | SPi W 204 pudny
¢5%¢ G8C  $262 02291 589 L9 0IZ 0622 | TEIS 00€  [968 [621¢ 0S698 | Ll W 100
15509 9628¢ [0¢9  L¥8T 05vS  G&ET $OZE §L9 €66l 0pd6 1660l 82l | 084202} LS1 i P10 snnbz
o _ wo
uoloj ‘ose) 'Br3ul "3s3 ) uolod "29e) *Briul "33 uolo) "dse) ‘63ul "353] 6 Sd403 $3034S3
w +3131
e “3WNT0A B ‘sgrod 795 f3074uNS | SGIOd! *9NOT 3X3S O



Adresse de 1’auteur en 2013 :

ite

cmeri

s

Muséum national d’Histoire naturelle

4 avenue du Petit Chateau

Eco-Anthropologie et Ethnobiologie
91800 Brunoy (France)

Claude Marcel HLADIK
Directeur de recherche

06 8292 4253

<http://www.ecoanthropologie.cnrs.fr/IMG/pdf_Site-WEB-Hladik-2013-4 .pdf>

Dans la présente version, certains documents photographiques (dont les originaux n’étaient
pas en noir et blanc) ont ét€ remplacés par les images scannées des Ektachromes réalisées au

cours des études de terrain
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