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RAPPORTS TROPHIQUES ENTRE VEGETATION ET PRIMATES
DANS LA FORET DE BARRO COLORADO (PANAMA)

par Annette Hrapik et C.M. Hrapik *
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L’évolution du milieu végétal étant constamment liée a celle
des populations animales, il nous a semblé intéressant, a l'occa-
sion d’une étude portant sur l'alimentation des Primates, de
tenter une premiére analyse du mécanisme de cette interaction
entre Mammiféres et Végétation. Jackson et Gartlan (1965), tra-

(1) Attach¢ de Recherches au C.N.R.S.
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vaillant sur une ile du Lac Victoria, avaient déja insisté sur le
role trés important que les Primates pouvaient jouer en faveur
de la régénération de la forét climax dans un écosystéme dégradé.
Notre étude a porté sur un milieu différent, la forét primaire
d’une réserve naturelle située au milicu du Canal de Panama,
Iile de Barro Colorado.

Dans la premiére partie de ce travail, nous ferons I'inventaire
des espéces végétales disponibles, en définissant qualitativement
et dans plusieurs cas quantitativement, le role de ces plantes dans
Palimentation des cing espéces de singes qui vivent sur Iile.
Nous nous attacherons ensuite, dans une seconde partie, a définir
les besoins de chaque type de Primate, en précisant surtout le
régime alimentaire et ses variations au cours du cycle annuel.

La troisiéme partic sera plus spécialement consacrée au phé-
nomeéne de dispersion des semences par les singes. Le role, I'in-
tensité et D'efficacité de cette endozoochorie v scront mises en
paralléle avec les autres actions que les Primates exercent sur la
flore.

Description du milieu étudié. L’ile de Barro Colorado est une
réserve naturelle située au centre du lac Gatun qui constitue le
plan d’eau supéricur du Canal de Panama. Elle fut d’abord une
presqu’ile au milicu de terres marécageuses ; puis, aprés son iso-
lement par la montée des ecaux en 1914, postéricurement a la
fermeture du barrage de Gatun, elle devint une ile qui, mise en
réserve, constitue maintenant un bon échantillon de ce qu’était
autrefois I’écosystéme forestier de cette partie de la zone néo-
tropicale (Bourliére, 1952).

Sa forét peut étre classée parmi les « foréts denses humides
semi-décidues », selon la terminologie d’Aubreville (1965) reprise
par Montova Maquin (1966) qui applique les diagrammes dc
structure globale a la zonc néotropicale. L’existence d’une saison
séche bien nette ne permet pas en effet de la considérer comme
une veéritable « rain forest ». Par ailleurs, cette forét est loin d’étre
homogéne, certaines parties avant été cxploitées peu avant la
mise en réserve. Une étude rapide de sa physionomie, faite par
Bennet (1963), met bien ce fait en évidence ; il existe des zones de
forét plus jeune, qu’Enders avait déja tenté de délimiter en 1935.

La faune, également, a subi autrefois des perturbations et
s’est transformée plus récemment du fait de I’évolution de la forét
vers son climax. Les Tamarins, par exemple, sont maintenant
beaucoup moins nombreux qu’en 1935, époque ou ils trouvaient
un biotope favorable dans les parties jeunes de la forét (Enders,
1935 et 1939). Par contre, I’Atéle roux qui avait été exterminé par
les chasseurs ct les braconniers, a été réintroduit récemment.
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L’existence, dans I'ille méme, du laboratoire du Smithsonian
Tropical Research Institute, dans lequel nous avons eu le privilége
d’étre recus, était idéale pour le type de travail que nous voulions
entreprendre. Les quelques batiments implantés dans une clai-

riere en bordure de forét, sont les scules constructions existantes
(fig. 1)
g. 1).

Py Sl - :“-:'.-,n.-). - .‘1

Fig. 1. — Vue aéricnne de I'ile de Barro Colorado, dans le Lac Gatun. On distingue,
sur la droite, la clairiéere ol sont construits les laboratoires du Smithsonian Tropical
Research Institute (Document du 5o5 th. Air Command Squadron).

LES CARACTERISTIQUES DES ESPECES VEGETALES
UTILISEES PAR LES PRIMATES

A — Espéces collectées et identifiées ; cycles el autres caractéres
biologiques.

Nous avons regroupé dans le tableau I les caractéristiques de
toute une série de végétaux dont beaucoup sont essentiels a la
vie des Primates dans le milieu considéré. Ces données provien-
nent d’observations faites sur le terrain, de novembre 1966 a
janvier 1968. Les symboles indiquant les périodes de production
dans le tableau I correspondent a des observations précises. Cer-
taines de ces espéces végétales ont été observées périodiquement ;
pour celles sur lesgquelles nous possédons moins d’observations,
nous avons indiqué par des tirets les cycles les plus probables.
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TABLEAU I - CARACTERISTIQUES DES ESPECES VEGETALES CONSOMMEES PAR LES PRIMATES

Parties consommées: O Fruits mirs
B Fruits immatures
X Mleurs
Période probable de productions = = = = -

T Feuilles

Y Bourgeons et tiges

Pericde de Troduction

Liste des Espéces Caractéristiques principales Parties Espéces consommatrices
vegeétales consommees consommées 1();2 312:7i)n§i03§d\];;ez?::; observee§ et leurs
actions
néme espice.
J{FImlalw]J] J] Al S| OfN|D
= . Trés grand arbre jusqu'a Receptacles charnus Alouatta Laissent tom=—
Anacardium excelsum [|40 m & grande production supportant les ololo Cebus  ber les grai-
(Bert. & Balb,)Skeels graines nes sans les
(267=305) endommager
Mangifera indica L. Arbre moyen Pulpe des fruits 0] 0 Ateles
manguier Cebus
Spondias liombin L. Tres grand arbre jusqu'a 4Om||Fruits juteux [|Alouatta Peuvent avaler
espéce a Tortc densite en ("prunes des sin- 0] 0| [|Ateles 1les noyaux.
(493-508) for8t jeune et & grande pro-|ges"). Cebus
duction,
| ANHGBACEA ACEA® =~~~ |l Arbre moyen portant quelquesfFruits juteux & nom Ateles .
Annona Spraguei gros fruits breuses graines 0|0] 0O Cebus Avalent les grai-
Safford 1519) nes.
‘Desmopsis panamensis || Petit arbre ou arbuste Petits fruits sans
(Robinson) Safford chair 0 Cebus
(70) 2
3 G Arbre jusqu'a 25 m assez Chair des fruits Alouatta (Graines trou-
Lacmellea edulis rare, portant de nombreux riche en latex 0] vees dans les féces)
Karst, fruits blanc Saguinus  rejettent
(256 ) les graines.
‘'hevetia nitida Arbuste rare en tor&t por- Chair des fruits
(d.B.K.) DCo tant quelques gros fruits (latex blanc abon- ojo Cebus(graines rejetees?
(439) dant)
; i Grand arbre ramitie deés la truits a chair
Dendropanax arboreus base, jusqu'a 30 m assez grasse oo Cebus avalent les grai-
Dec. & Planch, commun avec grande produc-’ nes,
1529) tion de petits fruits
mm%g S Trées grand arbre, a fortes [Bourgeons et jeu- Alouatta coupent de
Ceiba pentandra epines nes feuilles Y nombreux apex
(T.) Gaertn. (498)
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Uchroma limonensis

Arbre moyen, :ror8t seconaai-|Liguine accumulé
dans les fleurs

Afuebus Boivent sans

(410-517)

Boutons rioraux

HOULE re et crairieres uniquement
"Balsa" (251-279) casser les
tleurs

Pulpe des truits

jeunes [ ] Ateles
Quararipea asterolepis ‘'res grana arbre, assez reuilles - [ ~ | ¥| ¥| -} ALlouatta
Pittier rare Atelcs

A Alouatta

rruits a chair ri-

Alouatta les graines

breuse et grasse Uy v Aotus sont souvent
|Ateles avalées
BORAGINACEAB
Cordia nitida Arbre moyen, assez commun Chair gélatineuse u veous avalent les
Vahl. (295) portant de petits truits des fruits noyaux
Protium sessilitlorum Arbre moyen Feuilles - = =|=| ={¥|-|| Cebus
(rose) Standl. Fruits odoriferants 0 Ateles
(491)
i VUL H 2 : Ky
maripa panamensis Liane Fruits a chair dure c Of Cebus
dHemls a
(451)
1 LANTACEAE
Cardulovica paimata Korme acaulescente (Aspect Fruits groupés en o Saguinus avalent
Huiz & Pag. (390) de palmiers Jeunes) une massue rouge toutes les petites
graines.
IACEAN : Liane, caulitlore, commune, | fTuits & chajr irri Alouatta avalent
Uoliogarpus sp trés chargee de truits tante, contenant d Ateles toujours
des élements res— Uebus les graines
(5t4) semblant & des mi-
crocristaux L 0
HBLACKAK
Mabea occidentalis Petit arbre ou arbuste Fruits (6 Cebus
Benth,
L¥3)
- mw.:iums Arbre moyen portant de nom- | rruits (petites
Hasseltia florivunda . . . . .
H.B.X. breux petits truits baies juteuses) 0] Leous avaient‘toutes
{430) ies graines
“AVERAL :
Fruits a coque tine 0 Cebus avalent les

sheedia edulis

Petit arbre & fruits abon-
dants

{Seem. ) Triana & Ylanch
[

(400)

noyaux




Rheedia madruna
(4.B.K.) Planch & Triuna

ACIS

Petit arbre truits a coque Uebus
épaisse
Petit arbre ou arbuste por-| Boutons floraux Cebus

tant dec fleurs en "ch8tons'

Lacistama a, a. a‘iu.m
(Berg. ) R'usby: (255-208)

Persea americana
Mill.
"Avocat™" (48)

Petit arbre

Petiole des teuil-
les

Ateles action occasion
nelle.

CEAE

Gustavia superba
(H.B.X.) Berg.

Petit arbre peu ramifie, a
trés longues feuilles -

Moélle de 1'apex

]

Cebus Cassent de tres
nombreux apex

(71-276) Trés commun en for&t jeune, jeunes
Fruits gros a chair Cebus Jettent les
tres ferme graires
LECUMINOSAE Liane assez commune, cauli-|| Fleurs a gros cali- Cebus Detruisent pres-
Clitoria arborescens flore ce trés sucre X que toutes les
Ait (69-94) fleurs.
Dipteryx panamensis Grand arbre jusqu'a 40 m, ¥leurs (?) Alouatta
(Pittier) Hubbard & commun, & grosse production
Rehder Yruits a chair
(441) grasse et fibreuse OO0 Alouatta

Ateles Laissent tomber
Cebus 1les graines.

Enterolobium gyeclocarpum

Grand arbre a port etale

Gomme sur les bran

Inga sp. (531)

(Jacq) Criseb . ches - Sazuinus
(115) -
Inga edulis Arbre moyen, portant de nom—| Pulpe gelatineuse Cebus Peuvent avaler
(137) breuses gousses autour des graines les grzines
Fleurs Alouatta
Inga poldmanii Arbre moyen, feuilles & Pulpe gelatineuse Ateles FPeuveni avaler
Fittier gousses a pilosite brune autour des graines Cebus 1les graines
Inga laurina
| (261) id. Feuilles - Alouatta
5 i Cebus Peuvent avaler
Inga 8p. id. Pulpe gelatineuse ~82VE '
U SE ,(301) autour des graines les graines
7 id. id. Ateles Peuvent avaler
Inga sp. (369) L les graines
" 9 Cebus
id. id. Cebus




Ings sp. (541) id. -id. 0 || cevus
Platypodium maxonianum [|Arbre trés elance au tronc Feujlles jeunes Coupent de
Pittier a2 aspecttorsade" Boutons floraux; nombreux bou-
(271) Feuilles; Partie fio— -|--|¥ ¥ - Alouatta tons tloraux
liacee tormant une ol: 0 et apex.
aile autour de la
graine
Prioria gopaifera Arbre moyen Fruits durs Cebus
Griseb. (259)
Papilionaceae indeter-| 'rés grand arbre, tleurs Kleurs et boutons N
minee jaunes - etendard rouge t'loraux Aloustia,
(388)
Legumineuse indeterminee Arbre moyen, teuilles Feuilles jeunes T AMouatta
pennées A
MELASTOMACKAK Arbre moyen pouvant attein-f| Fruits (petites Cebus Cassent les
riconia argentea dre 30 m, portant de nom- baies juteuses) grappes et avalent les
(Schwartz) DC. breux petits truits, 'I'rés truits miirs avec leurs
1) commun nombreuses petites
graines,
Mouriria parviflora Petit arpbre ou arbuste Kruits petits avec =10 - =|=j0|0
Benth, peu de chair Alouatta Avalent les
(68-¢37) Atelcs graines en
Cebus les cassant
frequemment

JAUKAK Urand arbre jusqu'a Arille rouge des Alouatta Avalent
Irichilia cipo 30 m, portant de.nombreux fruits g (o] We] Ateles frequemment
(A. Juss,) DC, fruits. Cebus les graines

(510)

i A : : Trés grand arbre jusqu'a Fruits a grosse ool o Alouatta mangent sou-
Brosimum bernadettae 40 m. amande blanche Ateles vent L'aman-
Woodson (401) . de seule.
Cecropia toutes espéces|| Arbre moyen, caracteristi- |[Feuilles

i que des clairieres. petiole et limbe =|=| =] =|=|¥]| Alouatta
Ateles
Cecropia longipes Fruits groupés,pendant au Fruits 0] o] O Ateles avalent
Pittier bout d'un long pedoncule Saguinus toutes
les graines
Cecropia obustifolia Fruits groupes,pedonculés Fruits -| 0] Ateles avalent toutes
Bertol. (13) jes graines
Cercopia peltata L. Fruits groupés en faisceaux| Fleurs X Alouatta
(392) ‘ . Alouatta mangent la
a chair gelatineuse Ateles  la chair aw|
BuRTes Cebus les graines
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Ficus "insipide"
willd.

(842 31 -245-260-262-286
313)

trand arbre jusqu'a 40 m,
avec racines a contretorts

lreuilles et
Bourgeons

Aouatta

rruitss petites
tigues

0

Alouatta avalent les

. graines ’
Cebus absorbent le jus
et crache l'ensemble
avec les graines.

Willd.

espéce. vraisemblable-
ment différente.
T4~(6-83-204-2'(8=532)

I'ype a fruits tres gros et
feuilles plus larges

reuilles et bour-

geons

(273-514) . id, Mouatta graines ava-
ype de rruits légérement Petites tigues a lees.
ditterent long bec Ateles absorbent 1le
Jjus seulement
ficus "insipida" id.

Alouatta

tirosses tigues

|Lebus absorbent le jué

Alouatta graines ava-
lees

seulement
Ficus obustifolia Grand arbre dont les racines|lruits a jus sucre Mouatta avalent les
HeBeKe enserrent un arbre support abondant graines
ticus étrangleur (souvent le palmier Scheelea Ttote sugent 18 Jus
26 3-291-308 zonensi 229105
@63-291~308) onensis) Cebus & crachent le
reste du fruit
avec les grai-
nes.
Ficus tonduzii _Grand arbre Fruits Alouatta
Stand
{409)
ricus sp. ‘'rés grand arbre avec tronc
( 36) A écorce ocre rouge Fruits immatures & Alouatta
ticus Hartwegii Petit arbre epipnyte ayant euilles -lAlouatta
j [ 1 4 -
(Miq.) miq ilzspect d'un licus etran Truits (petites
(368) gleur tigues rouges char-| |Cebus
nues )
Olmedia aspera Arbuste, commun en foré&t jeu|lreuilles ~fiiteles
R &P ne portan! presque continuel T o
" b s s Fruits 00 .ebus avalent
(99-306-4%0) lement quelques petits truits |Saguinus probablemert

les graine

Perebea xanthochyma

Karst. (414)

Petit arbre

rruits groupes trés
charnus

Alouatta avalent les
graines




Poulsenia armata
(1iq) Standl.
(411)

Petit arbre portant des
8pines

Feuilles

Ateles
Cebus

Boutons tloraux

Ateles

[ WUSACEAR
Heliconia sp.

Forme acaulescente afeuilles
type bananier, commune en
forgt jeune

Base des fleurs

Cebus, destruction
occasionnelle des
fleurs.

rusa sapientum L.

babanier cultive

Korme acaulescente

Fruits souvent
immatures

Ateles
Cebus

MIRISTICAVKAE

Virola panamensis

Grand arbre jusqu'a 30 m,
portant des fruits a arille

Arille (chair
grasse)

Alouatta avalent par-
Ateles fois les

de la noix

(Hemsl.) warb. particuliérement developpé Cebus graines
1472)
MYRTACEAK Arbre moyen jusqu'a 30 m Chair des fruits Alouatta avalent les
tugenia purpurea noyaux
(515)
Psidium guajava L. Arore petit Fruits souvent im-
Goyavier (s18) matures Ateles avalent tou-
jours les
. graines
PALMACEAR Palmier a longues epines Jeunes feuillies Cebus destruction
Astrocaryum Standl eyanumdures, ITés commun occasionnelle
Bailey (408) jeunes pousses
' Chair fibreuse ri- Ateles la noix est
"Black palm" s
che en eau autour jetee au sol

Desmoncus sp.
(294)

Liane tres épineuse a patits
fruits rouges (non decrits)

Mo8lle tres tenare

vers 1'apex

Irruits

Lebus avalent la
noix

Scheelea zonensis

Paimier a gros tronc et cou-
ronne volumineuse. iIT&s com-—

Uhair grasse et ti-

breuse entourant

Cebus rejettent les
noix quelque

(Verst.) wendl.
(280)

Bailey (393) mun les noix tois apres
transport.
Socratea durissima Palmier a nombreuses racines|Unair abondante au- Ateles rejettent les
adventives en echasse. tour de la noix noix.




UlAK Plante-harbacee ou arbustive|| Fruits en forme de |0 ﬁgg nus Les grai-
Piper carriloanum chatons nes sont avalées
IC.
- (34)
cﬂf:fog’:x:*;‘ Fruits petits et
(423) Petit arbre charnus Cebus i:z;lent le_s grai
3 Arbuste, portant presque Fruits durs 0 Cebus avalent. les grai
Alibertia edulis continuellement quelques nes
(Le Rich.) A. Rich. fruits
(49)
Faramea oocidentalis Petit arbre extr@mement com—| Fruits olo (4]

(L.) Rich.

mum en sous-bois

Cebus Les graines sont
avalees ou recrachees
sur place sans dommage

Genipa americana L.
(391)

Petit arbre

Gros fruits trés
odoriférants

Saguinus toutes les
graines sont avalees

Pentagonia pubescens

Arbuste trés peu ramifieé por

Fruits riches en

Litrus sp.
introduit (46)

tes mandarines acides

Standl. (521) tant 'quelquez fruits aus apef] eau Cebus

Randia armata Petit arbre a production Fruits Cebus

(Swartz.) DC. presque continue

( 360-449)
"fochena Pittieri Petit arbre portant quelques| Pulpe tres sucree 0
Standl. ) trl:és gros fruit§ & coque re-|| entre les graines Atelesrecrachentila
(299) gistante Cebus plupart des

graines, q.q.f. apres
un transport a longue
distance

[HUPACEAE : Petit arbre, charge de peti-

Fruits afo

Ateles avalent les
graines.

Zanthoxyllum sp.
(524)

Arbre moyen portant de peti-

Boutons floraux

Alouatta

tes._epines sur les branches

truits odoriferant sﬂ

Alouatta,les graines
Cebus sont avalees

Petit® arbre

Arille jaune au som
met de la graine

Cebus avalent quelque
fois les graineg

Chrysophyllum cainito L.
(230) |

yv 3] moyen, 20 m

Chair des Iruits

riche en latex 0

Ateles
Cebus




k] CEAR Petit arbre, commun e: sousl:teceptaclss des || Cebus laissent les
Quassia amara L. bois portant de remarqua- truita (tres amem)o graines intactes
(12) bles t'leurs roses

|STERCULLACEAR Grand arbre avec coentretort Chair peu a}.‘n:m:ia.nE Cebus rejettent les

Sterculia apetala portant de tres g os fruitcffta et irritante graines

(Jacq.) Karst.

(121)

TILIACKAE Grand arbre, 3V m, a truits [Fleurs Cebus

Apeiba aspera epineux ayant l'aspect - -

Aubl, FIGTeY T Fruits Cebus semblent manger
surtout des larves
d'insectes qui minent
les fruits. Hejettent
les coques avec les
g aines restant intac-
tes.

VIULACEAE Arbuste, commun en sous- letits fruits Cebus

Hybanthus anomalus bois verts

(4.B.K.) Standl.

-(BU=227)
TaBLEAU 1. — CARACTERISTIQUES DES ESPECES VEGETALES

CONSOMMEES PAR LES PRIMATES DE BARRO COLORADO.

Le cycle de production des especes végétales énumérées est indiqué par des
symboles dans les colonnes correspondant aux mois de I’année 1967. La signification
de ces symboles est donnée en téte du tableau.

En faisant la somme des différents symboles présents dans chaque colonne, nous
obtenons le nombre d’espéces en cours de production chaque mois, ce qui nous a permis

d’établir la figure 2. Trois types de production apparaissent sur ce tableau :

1) Celui dans lequel tous les individus d’une méme espece produisent au méme
moment (et sur une courte période) les aliments végétaux consommés par les singes
Le Spondias en est un bon exemple.

2) Celui dans lequel chaque individu d’une méme espece produit les aliments
végétaux consommés par les singes & une date qui lui est propre. L’ensemble de la
population végétale produit ainsi des aliments tout au cours de I’année. C’est le
cas des Ficus.

3) Celui dans lequel la production individuelle est étalée sur plusieurs mois.
C’est le cas de I'Astrocaryum.
Toutes ces productions concernent uniquement les parties du végétal consommées
par les singes.




Pour les déterminations, I’herbier du laboratoire de Barro
Colorado nous a été un précieux point de départ. Par ailleurs,
nous nous sommes servi de la flore de Standley (1933) et de celle
de Woodson, Schery et coll. (depuis 1937) dont I’élaboration se
poursuit encore actuellement. Dans quelques cas, nous avons exa-
miné les tvpes déposés a I’'Herbier de Washington (U.S. National
Herbarium). Les numéros mentionnés pour chaque espéce dans le
tableau I sont ceux des échantillons A. Hladik que nous avons
déposés dans I’'Herbier du Muscum National d’Histoire Naturelle
de Paris et dans celui de Washington.

Certaines espéces collectées ne figurent pas dans le tableau I,
qui ne saurait représenter la totalité des végétaux entrant dans le
régime alimentaire des Primates de Barro Colorado. Mais les
plantes les plus importantes ont eu toutes les chances d’étre repé-
rées étant donné la fréquence de nos observations. Quant aux
données publiées par les naturalistes avant travaillé a Barro Colo-
rado, elles seront discutées dans la seconde partie de ce mémoire
pour préciser certains points du régime alimentaire de chaque
animal.

L’importance alimentaire relative de toutes ces espéces végeé-
tales est fonction de la « qualité » de la partie consommeée, de la
quantité produite et de la durée de la période de production.

Les caractéristiques qualitatives sont brievement décrites dans
le tableau I, en classant par catégories naturelles les éléments
choisis pour nourriture : bourgeons, tiges, feuilles, boutons floraux
et fleurs, fruits. Ces choix et leurs conséquences seront discutés
dans la seconde partie de ce mémoire. L’aspect quantitatif de la
production d’aliments végétaux a longuement retenu notre atten-
tion, et nous avons tenté d’évaluer au moins l'ordre de grandeur
de la production totale. Mais avant d’exposer ces résultats il était
nécessaire de mettre en évidence les cycles biologiques qui impor-
tent a la fois pour la durée de la production et pour la super-
position dans le temps des phases productives des différentes
espéces ou des différents individus d’'une méme espéce.

Caractéristiques des cycles. Trois types de cycles ressortent de
notre tableau

a) Il v a des plantes qui ont une courte période de production,
bien localisées dans le cyvele saisonnier (parfois limitée a quelques
jours).

b) Il v en a d’autres dans lesquelles chaque individu ne pro-
duit des aliments que pendant peu de temps, mais pas tous en
méme temps. De cette facon ’ensemble des individus d’'une méme
espece peut produire de maniere presque continue. C’est essen-
tiellement le cas de la fructification des Ficus.

c) Il existe enfin des plantes a période de production étalée.
La croissance des rameaux et la production de nouvelles feuilles
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est continue ou I’état reproductif est prolongé. Des fruits peuvent
ainsi apparaitre sur un végétal pendant presque toute 'année.

La résultante de ces cycles, pour les espéces mentionnées sur

JFMAMIJ J ASOND

S5

FRUITS MURS FRUTS IMMATURES

FLEURs B Rourceons B FruiLLes

Fig. 2. — Cycles saisonniers des fructifications et autres productions. Ce diagramme

ne concerne que les espéces mentionnées sur le Tableau I. Le nombre d’espéces

productrices est égal au nombre de symboles dans les colonnes correspondant aux
mois de I’année 1967.
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le tableau I, a été représentée sur la figure 2 qui met en évidence
les fluctuations saisonniéres de la production végétale (1).

La production de feuilles diminue en début de saison séche
(Janvier-Février) ; beaucoup d’arbres se dénudent alors et ’on
marche sur un tapis de feuilles séches. Il existe pourtant des
espéces qui nont pas de période décidue, ou bien celle-ci est si
breéve qu’elle n’apparait pas sur le tableau I. La superposition
des cycles de défoliation aboutit chez ces espéces a une production
de feuilles soutenue au cours de lannée. La chute des feuilles
en janvier-février est compensée par une production de bour-
geons ct de jeunes feuilles qui sont trés recherchés par la plupart
des singes. Les espéces a croissance continue (en particulier les
Ficus) portent des bourgeons apicaux en croissance presque toute
Pannée.

Les espéces portant des fruits comestibles par les Primates
ont des cycles qui se succédent moins réguliérement au cours de
I’année, et 'on note des maximums assez nets dans la figure 2.
Le plus important de ces maximums, en ce qui concerne le
nombre d’espéces en cours de production (2), se situe en avril
(fin de saison séche) aprés une période de floraison plus abon-
dante. On notera, pour l'année 1967, une seconde « pointe »,
moins nette, au milieu de la saison humide (Septembre-Octobre),
suivie d’'une diminution assez brutale qui commence, en fait, a
s’amorcer au mois d’octobre. L¢ graphique de production globale
de N. Smythe (1968) montre aussi des maximums décalés d’un
mois ou deux par rapport aux notres (car il enregistrait la chute
des fruits dont nous notions la présence sur les arbres). L’un se
situe en février (saison séche) et lautre, beaucoup plus important,
en juin — avec un maximum de production globale atteignant
3 g par m® et par jour. Il est trés probable que lallure de la
figure 2 varie d’une année a l'autre, la saison séche pouvant étre
plus ou moins marquée ; mais son allure générale doit rester
plus ou moins la méme.

Les adaptations a la consommation par les Primates. Aux
caractéres biologiques, esquissés dans le tableau I ou les plantes
sont classées selon lordre alphabétique des familles, il serait
utile d’ajouter quelques caractéristiques propres a certains grou-
pes et qui constituent une sorte d’adaptation de la plante a la
consommation de ses fruits par les singes. Nous avons déja eu
loccasion (Hladik et Hladik, 1967) de passer en revue les nom-

(1) A. S. Rand (com. pers.) a déja noté des faits de ce type sur un certain
nombre d’arbres observés depuis 1966 autour de la clairiere de Barro Colorado.
En Malaisie, Mac Clure (1966) a fait des observations semblables.

(2) Une grande diversité¢ d’espéces végétales exploitées par les Primates n’implique
pas forcément une grande abondance de nourriture ; eclle peut simplement traduire
la nécessit¢ pour eux de prospecter un grand nombre d’espece a faible production
fruitiere ou foliaire.
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breuses hypothéses développées surtout par des auteurs russes
comme Levina (1957), d’aprés lesquelles la pulpe des fruits serait
une adaptation destinée a favoriser leur ingestion par les Mam-
miféres et les Oiscaux, qui se chargeraient ensuite de disséminer
les graines aprés passage a travers leur tube digestif.

L’arille est une formation dont le role doit étre comparable :
il est particuliéerement développé et constitue une pulpe grasse
autour des graines de Virola (Myristicaceae), de Trichilia (Melia-
cex) et de Cupania (Sapindaceze). Son origine variable (chala-
zienne, tégumentaire, etc...), montre qu’il s’agit de convergences
dans le sens d’une « adaptation a la prédation ».

Il existe de nombreux mécanismes qui obligent Panimal a
avaler les graines : citons par exemple la grande viscosité de la
chair de Cordia (Boraginacea) qui fait glisser la graine des que
le fruit est écrasé entre les dents. Dans le fruit de Genipa (Rubia-
ceee), les fibres liant les graines a la pulpe voisine obligent les
Tamarins a avaler ces grosses graines, alors que le comportement
habituel de ces petits singes consiste toujours a rejeter les parties
dures d’un brusque balancement de téte.

Particularités des Anacardiaceae et de quelques espéces culti-
vées. Les Anacardiaceae ont développé un type d’adaptation beau-
coup plus étonnant. Chez Anacardium excelsum, la graine. en
forme de gros haricot, est supportée par un pédoncule charnu
contenant un jus trés sucré. Cette graine n’est jamais attaquée
clle-méme, d’autant plus qu’elle se détache aisément de la partie
comestible et tombe au sol. Une autre espéce commune cn des
régions plus seches, Anacardium occidentale, présente un énorme
pédoncule fructiféere orangé de plus de 10 cm de long rempli
d’une chair aqueuse consommée par ’homme sous le nom de
« maranon ». Sa graine est également mangée apreés avoir été
grillée pour détruire une huile toxique (c’est la noix de cajou).
Mais, dans les conditions naturelles, le pédoncule est un pole
attractif pour I’'animal jouant le role de semeur; la graine clle-
méme, non protégée dans un vrai fruit, n’est pas consommée
parce qu’elle se détache aisément de son support.

D’autres Anacardiacea produisent des fruits d’un type plus
commun : ce sont les genres Spondias (tig. 3) et Mangifera chez
qui la graine, bien protégée dans une coque résistante, est enve-
loppée d’une pulpe succulente. Les Spondias représentent un
aliment trés important en raison de leur trés grande productivité
et de leur forte densité, sur lesquelles nous reviendrons (1). Les
manguiers plantés dans la clairiére ont persisté également dans
la forél avoisinante autrefois occupée par I’homme.

(1) L’analyse de nos ¢chantillons de Spondias Mombin révéle, de plus, leur trés

forte teneur en matiéres azotées (10,4 %, du poids sec insoluble & 1'alcool).
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Nous mentionnons également parmi les quelques espeéces culti-
vées citées au tableau I, des formes introduites présentes dans la
clairiére et fréquemment consommeées par les animaux observés
aux alentours des laboratoires. Le goyavier Psidium guajava
(Myrtaceze) et 'avocatier Persea americana (Lauraceae) sont natifs
d’Amérique Centrale. Le bananier Musa sapientum (Musacez),
importé du vieux Monde depuis la Conquéte Espagnole, est large-
ment cultivé. Il est présent dans la clairiére depuis sa création,
ainsi que le Citrus sp. (Rutacez) que nous mentionnons.

Fig. 3. — Spondias Mombin (Anacardiaceae), ¢chantillon n° xo8. Ces fruits a pulpe
abondante ct savoureuse sont connus sous le nom de « prunes des singes ».

Particularités de quelques Légumineuses. Dans la famille
des Leguminosae, nous rencontrons une grande diversité de formes
commestibles. Les nombreuses espéces du genre Inga portent des
gousses dans lesquelles les graines sont entourées d’'un mucilage
délicieux. Les Primates doivent briser ces gousses, quelquefois
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trés dures, pour atteindre cette substance. Les fleurs d’Inga sont
également recherchées ainsi que celles de nombreuses autres
légumineuses. La liane Clitoria arborescens porte de remarquables
inflorescences constituant un mets de choix pour le Sajou Capucin
qui ne mord que leur calice riche en nectar. Les feuilles et surtout
les bourgeons de beaucoup d’especes sont aussi utilisés. Notons a ce
sujet Platypodium maxonianum important pour le Hurleur, ainsi
que de nombreuses autres légumineuses indéterminées (non men-
tionnées au tableau I) dont chacune produit des bourgeons sur
une courte période, mais dont I’ensemble constitue une ressource
alimentaire presque continue au cours de ’année. Citons enfin
une légumineuse fort connue des zoologistes (cf Chapman, 1939,
pages 182 a 196) : 'Almendro Dipteryx panamensis, arbre remar-
quable quant a sa floraison et sa grande production de fruits dont
la pulpe grasse et abondante attire presque tous les Mammiféres.
Cet arbre est devenu rare dans les foréts non mises en réserve a
cause de son bois qui est trés recherché.

A

Fig. 4. — Cecropia longipes (Morace®). Les fruits groupés a l'extrémité d’'un long
pédoncule sont protégés par de fines soies rigides et cassantes.

Intérét des Moraces. Les Moraceae, avec les genres Ficus et
Cecropia constituent une des plus importantes sources d’aliments
végétaux pour les Primates de Barro Colorado. Les Cecropia sont
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caractéristiques de la forét secondaire. Ils abondent dans la clai-
riére de l’ile, mais apparaissent aussi dans l'intérieur, lorsque la
chute d’un arbre crée une trouée. Ce sont des arbres a croissance
trés rapide, peu ramifiés, avec de larges feuilles (ressemblant
beaucoup a celles du Parasolier africain) et des inflorescences
terminales. Leur long tronc creux supporté par des racines-
échasses, donne asile 4 des fourmis dont la présence constitue
une certaine protection. Les fruits sont si attractifs pour les
Mammiféres et les Oiseaux qu’on les observe rarement a I’état
mir. Ils constituent alors une gaine de gelée sucrée (fig. 4) au gofit
agréable enrobant de trés nombreuses petites graines dont la
dispersion, par les oiseaux surtout, fait la force de cette espéce
pionniére. Beaucoup de zoologistes de passage sur l'ile, faisant

]

|

Fig. 5. — Ficus obustifolia (Moracez). Fruits (X 1,5) dont on remarque l’ostiole par ol
peuvent pénétrer les guépes du genre Blastophaga nécessaires a la pollinisation.

leurs observations dans la clairiére, ont souligné I'importance des
Cecropia pour les animaux ; mais, du fait de sa rareté relative
en forét, ceci ne nous semble pas général et nous insisterons sur-
tout sur 'importance du role des animaux dans la dissémination
de cette espéce.

Par contre, les trés nombreux Ficus sont d’importance pri-
mordiale. La plupart d’entre eux sont de trés grands arbres a
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contreforts, ou bien ils possédent d’immenses racines qui s’enche-
vétrent autour d’un arbre support (c’est la forme Ficus étrangleur).
La figue a une structure particuliére : elle est formée d’un récep-
tacle sphérique a l'intérieur duquel se développent les fleurs, puis
les graines (fig. 5). Ce réceptacle est percé d’un orifice : Postiole,
de la taille d’un petit insecte. La pollinisation est assurée par un
Hyménoptére du genre Blastophaga qui vient pondre dans la
figue apres avoir pénétré par lostiole. Il semblerait, d’aprés les
travaux en cours de W. Ramirez a San José, Costa-Rica, qu’une
espéce de Blastophaga soit caractéristique de chaque espéce de
Ficus. Lors de D’éclosion, les Hyménoptéres doivent trouver un
nouvel arbre portant de jeunes figues pour s’y reproduire. Ceci
impliquerait que les cycles de tous les arbres d’une méme espéce
se succédent dans le temps. Effectivement, nous avons remarqué,
pour certains Ficus insipida, qu'un méme individu fructifiait tous
les 8 4 9 mois. Dans le tableau I les cveles de plusieurs individus
sont superposés. Nous n’avons pas voulu toutefois indiquer un
ensemble d’espéces en fructification permanente n’avant pas véri-
fié suffisamment le bien fondé de cette hyvpothése. Par ailleurs,
nous cherchons a caractériser surtout une zone limitée de terrain
ou les cyvcles individuels ne se succédent pas forcément dans le
temps. Nous reviendrons sur la grande importance de ce fruit
en tant qu’aliment.

Au point de vue svstématique, les Ficus de Barro Colorado
nécessitent encore quelques révisions. Les déterminations du ta-
bleau I sont faites d’aprés la flore de Panama de Woodson et
Schery. Mais il v a visiblement plusieurs espéces décrites sous le
nom d’ « insipida ». L’espéce a grosses figues serait (d’aprés Rami-
rez, comm. pers.) F. Wercleana Rosh. En outre, le n° 36 serait
F. turbinata Pittier ; et F. Hartwegi Miq. correspond au type
de F. colubrine A. Dugand de 'herbier de Washington.

Importance des Palmacese. Dans la vaste famille des Palmiers
dcux espéces sont particuliérement importantes pour les Primates
de Barro Colorado. Astrocaryum Standleyanum (black palm) bien
connu pour ses longues épines (trés douloureuses pour le pro-
meneur inattentif !), porte d’énormes spadices de fruits orangés
a chair abondante et fibreuse. Scheelea zonensis est un palmier
également trés commun et produisant de grandes quantités de
noix entourées d’une chair plus grasse et consistante. Nous ¢tu-
dicrons spécialement ces deux espéces quant a la leur répartition
et a leur production. Mentionnons encore Socratea durissima au
tronc trés haut et fin juché sur des racines-échasses bardées
d’épines, et le palmier lianescent du genre Desmoncus dont le
fruit n’avait pas encore été décrit (fig. 6). Nous avons trouvé ce
dernier (petites noix entourées de chair rouge) en observant les
Sajous qui les cuecillaient. Ces fruits semblent assez abondants
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car nous avons pu identifier nombre de graines de cette espeéce
dans les excréments des Cebus.

Intéréts de quelques autres familles. Mentionnons enfin quel-
ques autres familles ou abondent les espéces comestibles pour les
Primates. Les Rubiacese comprennent des arbustes de sous-bois et
des petits arbres avec de nombreuses espéces caractérisées par
une production simultanée de fleurs et de fruits pendant une
longue période de l’année. C’est le cas d’Alibertia edulis et de
Randia armata, dont les petits fruits verts sont consommés fré-
quemment, ou de Tocoyena Pittieri dont la périodicité de repro-
duction est trés courte, les fleurs apparaissent au moment de la
maturité des fruits du cvcle précédent. Le cycle de Faramea
occidentalis est plus régulier ; par contre nous avons observé de
trés grandes variations dans sa production, celle de la fin de
saison humide 1966 étant pléthorique par rapport a celle de 1967.

b

Fig. 6. — Desmoncus sp. (échantillon n°o =294). Le spadice de ce palmier lianescent
est ici photographié en place sur son arbre-support.

Parmi les Apocynaceae, Lacmellea edulis présente un cycle
long et régulier en apparence. Nous avons remarqué la présence
de nouvelles fleurs dés aprés la chute des fruits, et la maturation
demande toute I’année.

Gustavia superba (Lecythidacese) est un petit arbre trés com-
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mun caractérisé par de longues feuilles (plus de 50 ¢cm) formant
une sorte de plumeau autour de chaque apex. La moelle de ces
apex est fort appréciée des Sajous qui ne dédaignent pas non
plus la chair de son énorme fruit.

Les fleurs de Balsa, Ochroma limonensis (Bombacaceae) pos-
sédent une large corolle en forme d’urne ol s’accumulent de I’eau
de pluie, du pollen, des étamines, de la gomme secrétée par le
calice, et de nombreux petits insectes noyés dans ce liquide que
viennent boire les Sajous ainsi que d’autres Mammiféres. Quelques
autres Bombacaceae portent des bourgeons et des feuilles comes-
tibles. Tel est le cas de Ceiba pentandra et de Quararibea astero-
lepis. Ce dernier posséde un fruit rappelant la forme et la struc-
ture d’une noix de palmier, dont la chair grasse et fibreuse est
convoitée par de nombreuses espéces. Sur le sol, aprés la fructi-
fication, il ne reste jamais que des graines protégées par une
coque épaisse et nettovées intégralement de leur pulpe.

B — Données sur la densité des arbres et plantes alimentaires.

Technique des relevés. Pour évaluer la densité des espéces
dont nous venons de parler, nous avons choisi deux portions de
forét de 80080 m’ chacune situées sur les domaines vitaux des
Primates étudiés. La premiére parcelle d’étude est située selon
la carte publiée par Bennett (1963) dans la forét a deux strates
avant au maximum 25 m de haut; la seconde appartient a la
forét a strates plus hautes (8 4 12 m et 20 4 30 m). En fait il
nous parait difficile de parler de strates dans ce dernier cas, et
nous préférons considérer la premiére comme une forét jeune,
de tvpe « ouvert » et la seconde, comme une forét plus vieille,
renfermant un plus grand nombre d’arbres dominants au-dessus
d’une premiére strate effectivement fermée (1).

Les espéces dont nous avons étudié la répartition sont celles
que nous pouvions rapidement identifier sur le terrain, a l'aide
de critéres simples au moment de la réalisation de ce travail
(décembre 1967 - janvier 1968). La liste ci-dessous, dans l'ordre

J
alphabétique des familles, en donne le détail :

Araliaceae : Dendropanax arboreus ; Burseraceae : Protium sp;
Lecythidaceae : Gustavia superba; Leguminosae : Clitoria arbo-
rescens ; Melastomaceae : Miconia argentea et Mouriria parviflora;
Moraceae : Cecropia sp., Ficus (toutes espéces), Olmedia aspera
ct Poulsenia armata ; Palmaceae : Astrocaryum standleyanum,

(1) Quelques prélevements de la faune du sol effectués sur ces deux portions
de forét semblent montrer une différence. On remarque, a coté d’une faune relativement
homogene, la présence de quelques familles d’Acariens Oribates et Mésostigmates
diftérentes dans les deux lots. Des prélevements plus nombreux seraient nécessaires
pour confirmer cette remarque dont nous devons l'essentiel a J.-P. Cansela Da
Fonseca (Laboratoire d’Ecologie Générale, Brunoy, France).

— 45 —



Desmoncus sp., Scheelea zonensis et Socratea durissima ; Rubia-
cee : Faramea occidentalis, Pentagonia pubescens ; Simarou-
bacese : Quassia amara ; Sterculiaceae : Sterculia apetala ; Tiliceae
Apeiba aspera.

Les deux relevés ont été effectués en suivant les sentiers
balisés tous les 100 métres par un repére a 'usage des naturalistes.
Nous avons mesuré une bande de 20 m de large, d’un seul c6té du
sentier et noté sur la surface ainsi délimitée I’emplacement
approximatif des espéces dont nous donnons la liste, a I’exclusion
de toute autre (fig. 7). Précisons que le petit sentier le long duquel
nous avons opéré ne perturbe en rien la végétation avoisinante.
(Pest davantage un repérage qu’une piste, sur lequel un mini-
mum de végétation a été coupé pour permettre un passage aisé.

Pour chaque espéce, nous avons noté les jeunes plantes a
partir de 2 em de diamétre de tronc, en général, et nous avons
calculé la surface couverte par la couronne. Ce dernier chiffre
n’est forcément qu’approximatif ; il est basé sur la mesure, au sol,
du rayon d’un cercle ou des cotés d’un rectangle correspondant a
la périphériec de la couronne de l'arbre. La marge d’erreur est
de Tordre de 20 %. Les hauteurs, le diameétre des troncs et la
production de fruits par les palmiers ont également été notés.

Trois autres espéces particulierement importantes pour I’ali-
mentation des Primates ont été étudiées en dehors des parcelles
précédentes, a I'’époque de leur fructification. Ce sont: Anacaz-
diaceae : Spondias Monbin ; Dilleniacese : Doliocarpus sp. ; Rubia-
ceee : Faramea occidentalis. (Cette derniére espéce était également
comprise dans les relevés généraux).

La méthode suivie dans ce cas a consisté essentiellement a
repérer ces plantes sur les sentiers le long desquels une bande de
10 métres de largeur a été explorée. Pour le Spondias 1000 m ont
été parcourus (surface explorée: 10000 m?). Pour le Doliocarpus
3000 m ont été parcourus (surface explorée: 30000 m?). Pour la
Faramea 400 m ont été parcourus (surface explorée : 4000 m?).

Résultats. Nous représentons sur la figure 7 (A et B) un plan
des deux parcelles étudiées. Rappelons que sur cette figure ne sont
mentionnées que les espéces indiquées dans la liste, ce qui repré-
sente de facon trés approximative le tiers peut-étre de la biomasse
végétale totale. Sur les tableaux II et III figurent, par espeéces, les
nombres totaux d’individus trouvés sur chaque portion de 100
metres de relevé. La couverture totale indiquée est la somme des
couvertures de chaque individu, celles-ci pouvant éventuellement
s¢ chevaucher les unes les autres. Nous avons indiqué la couver-
ture partielle pour les arbres situés a la limite du relevé. Toutes
les lianes du genre Clitoria n’ont certainement pas été repérées
en raison de leur dissimulation dans la couronne des arbres
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A : Bande de 8 ooo m? le long de Thomas Barbour trail.
B : Bande de 8 ooo m? le long de Barbour Lathrop trail.



TaBLEAU 11

REparTITION (sur 8000 m®) DES ESPECES REPERTORIEES
SUR THoOMAS BARBOUR TRAIL, ENTRE LES REPERES 2 ET 0.

ESPECES TB 2 a TB 3 TB 3 a TB 4 TB 4 a TB 5 TB 5 a TB 6 TOTAUX
Grands arbres de la Couver- Couver- Couver- Couver- Couver-
o Nombre ture Nombre ture Nombre ture Nombre ture Nombre ture
« Strate supérieure » m m? m? m? m? m?
Ficus (Toutes es-
peces) .......... 4 800 1 100 1 100 1 20 7 1020
Palmiers
Astrocaryum 3+ 100 2 40 1 10 o2 8+ 150
Standleyanum ....| jeunes jeunes jeunes
Scheelea zonensis 1 1 100 4 180 7+ 450 14 + 730
jeune jeune jeunes jeunes jeunes
Petits arbres, arbus-
tes et formes jeunes
Faramea 13 + 60 2 30 8 40 7+ 40 30 + 170
occidentalis ...... jeunes jeunes jeunes
Gustavia superba. 3 35 8 70 17 235 22 320 50 660




TaBLEAU II (suite)

REPARTITION (sur 8 000 m?® DES ESPECES REPERTORIEES
SUR LE THoMAS BARBOUR TRAIL, ENTRE LES REPERES 2 ET 0.

i3 2 a TB 3 TB 3 a TB 4 TB 4 a TB 5 TB 5 a TB 6 TOTAUX
ESPECES =
Couver- Couver- Couver- Couver- Couver-
Nombre| ture | Nombre| ture |Nombrel ture |~,ypre| ture | Nombre| ture
mZ m? m2 m:} mg
Miconia argentea. 0 0 2 60 5 270 7 30 14 360
Pentagonia sp. 1 (petite) 0 0 0 0 1 (petite) 2 (petite)
Poulsenia armata.| 1+ 3 30 0 0 0 0 1 (petite) 1 30
jeunes jeune + jeunes
Protium sp. ...... 1 (petite) 0 0 0 0 0 0 1 (petite)
jeune jeune
Quassia amara 2 (petite) 1 (petite) 9 30 10 50 22 80
Sterculia apetala 1 (petite) 0 0 0 0 0 0 1 (petite)
jeune jeune
Tocoyena Pittieri . 0 0 0 0 1 20 0 0 1 20
Lianes
Clitoria incal-
arborescens ...... 1 ? 0 0 2 ? 2 ? 5 culable
Desmoncus sp. ... 0 0 0 0 0 0 10 ? 10 id.




TaBLEaU III

REPARTITION (sur 8000 m?®) DES ESPECES REPERTORIEES
SUR BARBOUR LATHROP TRAIL, ENTRE LES REPERES 4 ET 8.

ESPECES BL 4 a BL 5 BL 5 a BL 6 BL 6 a BL 7 BL 7 a BL 8 TOTAUX
Grands arbres de la Couver- Couver- Couver- Couver- Couver-
« Strate supérieure »| Nombre | tUr€ | Nombre| tUr€ | Nombre| ¢ | Nombre| W€ | Nombre| ture

m m? m? m? m?
Apeiba aspera ..... 2 65 0 0 0 0 0 0 2 65
Dendropanax 1
arboreus ......... 1 10 0 0 0 0 0 0 (couver-| 19
ture
par-
tielle)
Palmiers
Astrocaryum 3 (petite) 4 120 1 50 6 130 14 300
Standleyanum ....| jeunes
Scheelea zonensis 3+ 140 3 90 4 45 1 10 11 285
jeunes + jeunes + jeune + jeunes
Socratea durissima 1 30 0 0 0 0 0 0 1 30
Petits arbres, arbus-
tes et formes jeunes , 5
Cecropia sp. ..... 0 0 0 0 jeunes 1 0 0 jeunes 1




TaBLEAU III (suite)

REPARTITION (sur 8000 m?®) DES ESPECES REPERTORIEES
SUR BARBOUR LATHROP TRAIL, ENTRE LES REPERES 4 ET 8.

BL 6 a BL 7 BL 7 a BL 8

BL 4 a BL 5 BL 5 a4 BL 6 TOTAUX
ESPECES N
Couver- Couver- Couver- Couver- ture
Nombre ture | Nombre ture | Nombre turé | Nombre ture | Nombre | Couver-
m? m? m? m? m?
Farqmea )
occidentalis ...... 9 50 28 100 114 465 34 214 185 830
Gustavia superba. 7 100 7 40 15 130 9 60 38 330
Miconia argentea. 1 100 4+ 170 5 40 0 0 10 310
jeunes + jeune + jeunes
Mouriria
parviflora ........ 1 1 0 0 0 0 0 0 1 1
Olmedia aspera .. 0 0 0 0 0 0 1 3 1 3
Pentagonia sp. ... 1 1 0 0 0 0 i} 0 1 1
Protium sp. ...... 1 20 0 0 0 0 0 0 1 20
Quassia amara 9 45 9 50 10 60 3 5 31 160
Lianes
Clitoria incal-
arborescens ...... 1 ? 0 0 0 0 1 ? 2 culable




supports. Par contre, les palmiers Desmoncus ont tous été repérés
grace a leurs tiges épineuses.

Dans les relevés complémentaires nous avons dénombré 21
Spondias Mombin (Anacardiaceae) sur les 10000 m*® prospectés
selon la méthode décrite. Il ne s’agit ici que d’arbres de grande
taille, en cours de fructification. Leur distribution n’est pas uni-
forme, mais par groupes.

La liane Doliocarpus sp. (Dilleniacese) semble étre dispersée
assez uniformément dans certaines parties de la forét et par
groupes dans d’autres. Sur 30000 m® il y avait 24 individus. 37
Faramea occidentalis (Rubiaceae) ont encore été dénombrées le
long de Snyder Molino trail, sur 4000 m?.

Les résultats de nos relevés ne doivent pas étre extrapolés a
I'ensemble de la forét de Barro Colorado, nos parcelles d’étude
ayant été choisies dans les zones ou nous avons observé les
Primates. Il est d’ailleurs difficile de délimiter un échantillon
représentatif de 'ensemble d’une forét tropicale, étant donné le
grand nombre d’espéces végétales et leur répartition particuliére.
Nous avons, a titre de sondage, dénombré 56 espéces d’arbres et
plantes herbacées sur 10 m* a Barro Colorado. Au Gabon, N. Hallé
(1967) a trouvé 45 especes sur 25 m? d’un type de forét primaire, ct
75 especes (arbres et arbustes) appartenant a 25 familles diffé-
rentes sur 400 m*. Il serait donc vain de tenter de généraliser a
partir d’un petit échantillon.

Cependant plusieurs espéces trés communes ont une distri-
bution relativement uniforme. C’est le cas du palmier Astroca-
ryum Standleyanum de Gustavia superba, encore plus abondant,
ou de Quassia amara.

Pour Faramea occidentalis, on note également une distribu-
tion assez irréguliére mais une quantité beaucoup plus importante
d’individus sur le tablcau III. Cela pourrait provenir d’un type
de structure forestiére plus favorable au développement de ces
petits arbres dont la dispersion des graines ainsi que nous le
verrons plus loin, s’opére trés largement par l'action des Primates.

En ce qui concerne les Ficus, les relevés ne nous fournissent
que peu d’informations (aucun ne figure au tableau III). Nous
avons remarqué que ces arbres sont souvent groupés et forment
de véritables petites « foréts de figuiers » ou de nombreux indi-
vidus se¢ cetoient formant a eux sculs une strate supéricure quasi
continue. Sur les 2000 m* compris entre les repéres 2 et 3 du
Thomas Barbour Trail, 800 m? sont, par exemple, couverts par des
Ficus. Plusieurs autres groupes de ce type se trouvaient proches
de notre zone de relevé.

Certaines espéces beaucoup plus dispersées figurent aussi sur
certaines portions de nos relevés, comme les Tocoyena, Protium
et Poulsenia. Pour les lianes, on peut remarquer l’abondance
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relative de Clitoria arborescens ct celle de Doliocarpus. La grande
abondance du Spondias Mombin dans nos relevés complémen-
taires est particuliérement intéressante a noter, vu I’énorme pro-
duction de ces grands arbres dont les fruits sont recherchés par
presque tous les Mammiféres.

C — Estimation de la production en fruits et autres matiéres
comestibles des espéces importantes.

La mesure de la production de fruits par plusieurs espéces a
été tentée en utilisant des méthodes tres différentes. Pour les
Spondias, on pouvait aisément dénombrer sur le sol les noyaux
des fruits dont la plupart restent sur place ; par contre, les fruits
des Ficus, qui se décomposent quelques jours apres leur chute
(s’ils ne sont pas mangés par les Pécaris !) demandaient un délicat
comptage lorsqu’ils étaient encore en place a 40 m de hauteur.
Nous définirons donc la méthode suivie dans chaque cas parti-
culier, avant d’exposer les résultats obtenus.

1°) Grands arbres de la strate supérieure

— Spondias Mombin (Anacardiaces). Les derniers fruits tom-
bés au sol pendant une période de fructification et tous les noyaux
frais ont été dénombrés sous deux arbres-échantillons. La coque
des noyaux est résistante, mais elle se détériore progressivement
en surface, ce qui donne un aspect trés buriné a ceux qui provien-
nent de la précédente période de fructification. Ces derniers n’ont
donc pas été compris dans les totaux. La couverture de larbre est
calculée par la méthode déja décrite. Sur cette surface ou ies
fruits sont répartis assez inégalement, nous en avons évalué le
nombre en comptant ceux qui se trouvaient a lintérieur d’un
cadre de bois délimitant un quadrat de 0,25 m? que nous jetions
au hasard.

Ceci nous a donné les résultats suivants. Sous I’arbre ne 1,
couvrant 300 m’ nous avons compté 315 fruits pour 2 m’: Sous
P’arbre n° 2, couvrant 200 m? nous avons dénombré 447 fruits
pour 2,5 m’ La production totale du premier arbre fut donc
d’environ 50000 fruits et celle du second d’environ 35000 fruits.

Sur un troisiéme échantillon nous avons tenté un dénombre-
ment des fruits en place d’aprés le total des rameaux fructiféres
(chacun d’eux en porte 20 en moyenne). Le total trouvé était tres
inférieur a celui des fruits comptés au sol. Cela nous démontre
surtout le peu de streté d’une telle méthode, qu’il nous a fallu
néanmoins utiliser pour les Ficus.

Les fruits de Spondias pésent 8 g en moyenne (variant entre
4 ct 12 g) et portent environ 5 g de pulpe comestible (entre 2,5
et 8 g). Un arbre peut donc fournir jusqu'a 250 kg de matiére
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comestible, répartis 4 raison de 1 kg environ par meétre carré de
couverture.

— Ficus insipida (Moracese) type a « grosses figues ». L’esti
mation de la production en fruits a été réalisée sur un seul arbre,
par comptage direct. La production totale était de 8000 fruits
environ, pesant 5 gr en movenne — soit 30 kg de fruits.

Nous devons préciser que cet échantillon a été choisi en
raison de la faible densité de son feuillage, ce qui permettait un
repérage facile des rameaux, le chiffre de production correspon-
dant & + 0,4 kg de fruits miirs par meétre carré de couverture doit
donc étre considéré comme un minimum. Ajoutons qu’il y a plus

d’un cycle par an, ce qui doit presque doubler la production
annuelle.

— Virola panamensis (Myristicaceze). L’échantillon choisi était
un arbre assez jeune de 30 a 35 m de haut. La période de produc-
tion étant assez courte, toutes les coques des fruits fraichement
tombées sont repérables et nous les avons comptées sur des qua-
drats-échantillons de surface connue (méme meéthode que pour le
Spondias). Nous avons trouvé une production totale d’environ
3400 fruits. Ceux-ci sont gros, avec deux coques déhiscentes, mais
seul l’arille entourant la graine est consommé et ne pése que 2 g
environ. La production totale de matiére comestible et donc de +

8 kg — ce qui correspond a + 0,2 kg par métre carré de couver-
ture.

2°) Palmiers

— Astrocaryum Standeleyanum. Sur un spadice (rameau por-
tant les fruits) que nous avons abattu, nous avons compté 554
fruits. Ce nombre varie considérablement d’une grappe a l'autre
selon la quantité de fruits jeunes avortés.

Pour chaque individu rencontré sur nos deux relevés prin-
cipaux, nous avons observé au mieux et estimé la production en
comptant une moyenne de 500 fruits pour une grappe bien fournie,
250 pour une moyenne et 100 pour les moins fournies. Cela nous
a donné un total de + 11500 fruits pour 22 individus. Si I'on
inclue dans ces deux relevés de 8000 m? la plupart des jeunes
palmiers improductifs, nous arrivons a une production de I’ordre
de 20 a 25 fruits par métre carré de couverture.

Les fruits pésent 20 a 30 g mais seulement une partie de la
chair (mésocarpe) peut étre utilisée comme aliment, en raison de
sa nature fibreuse, adhérant a la noix. Nous estimons & 3 g la
quantité que peuvent récupérer les Primates. La production glo-
bale de cette substance alimentaire est donc de 0,06 kg par metre
carré de couverture (35 kg pour les 16000 m* des relevés). Mais
un seul grand Astrocaryum peut donner 75 kg de fruits pour 50 m’
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de couverture (+ 0,15 kg de matiére consommable par meétre
carré de couverture).

— Scheelea zonensis. La méme méthode a été appliquée pour
estimer la production de ce palmier extrémement répandu et nous
avons ainsi compté + 10700 fruits sur 25 palmiers d’ages diffé-
rents représentant 1150 m* de couverture. Mais les relevés ont été
faits trois mois avant la principale période de production. Les
fruits observés étaient trés immatures et de nouvelles floraisons
étaient sans doute a prévoir chez un bon nombre d’individus. Une
estimation avait ¢été faite auparavant par C.C. Smith (comm.
pers.), qui nous a donné des chiffres plus valables (ce travail
¢tait fait dans le but de compter les noix ouvertes par les rongeurs
terrestres, et les écureuils, qui mangent '’endosperme et I'em-
bryon). Smith a compté 11 407 noix sous 5 palmiers (60,7 % avaient
été ouvertes par les rongeurs; 16 % avaient germé ou étaient
encore viables ; les autres avaient été détruites par des insectes).

La production globale serait donc de I'ordre de 10 fruits par
meétre carré de couverture ; mais avec les réserves que nous fai-
sons, ce chiffre est un minimum.

Un seul palmier peut donner plus de 2000 fruits avec une
couverture de ’ordre de 100 m?: on arrive donc a une production
en fruits du méme ordre que celle de ’Astrocaryum. Les chiffres
de C.C. Smith semblent confirmer cet ordre de grandeur. (Le
nombre total qu’il trouve est sans doute augmenté de restes
éventuels des années passées, mais diminué de tout ce que les
rongeurs ont pu cmporter).

Le fruit pése 30 g avec environ 4 g de pulpe utilisable dans
le mésocarpe fibreux. Nous avons done + 0,04 kg a 4+ 0,08 kg de
matériel alimentaire au meétre carré de couverture et une pro-
duction minimum de 40 kg pour les 16000 m* des relevés. Ces
chiffres n’incluent évidemment pas toute la matiére disponible
pour les rongeurs a l'intérieur de la noix.

3°) Petits arbres et arbustes

— Gustavia superba (Lecythidee). Cette espéce trés commune
a retenu notre attention essentiellement pour la moelle de ses
apex dont se nourrit le Cebus capucinus. C’est une nourriture
disponible en abondance tout le long de 'année, mais qui semble
recherchée surtout en fin de saison humide, soit parce qu’il y a
alors une poussée plus intense donnant un matériel plus tendre,
soit parce que cette nourriture est choisie faute d’autre chose
(peu de fruits a cette époque).

On peut extraire au moins 10 g de meelle des extrémités de
ces tiges. Mais la quantité de nourriture utilisable est beaucoup
plus grande, les feuilles tendres étant également utilisées, ainsi
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que la séve brute abondante a leur base (rappelons que les apex
sont des sortes de grands plumeaux dont le bouquet de feuilles
peut atteindre 1 meétre de diameétre).

Dans les relevés effectués, le nombre d’apex comptés sur
chaque arbre a varié de 3 a 50. Au total 88 arbres en comptaient
1269 et couvraient 1265 m® Chaque apex correspond donc a
environ 1 m? de couverture et il y aurait environ 12 kg de moelle
de ces apex disponibles sur les 16000 m* de nos deux relevés. La
masse de matiére utilisable est donc importante, mais on ne
saurait mettre en paralléle cette production dont la totalité ne
peut pas étre utilisée (il s’agit d’une partie vitale de la plante)
avec celle des fruits ou la totalité de la matiére comestible cst
disponible sans aucun inconvénient pour 'espéce végétale.

— Miconia argentea (Melastomaceae). Cet arbre que ’on ren-
contre fréquemment est généralement petit et, en période de
fructification, couvert de cymes portant de trés petites baies dont
la saveur rappelle la myrtille (environ 500 baies par cyme, soit
+ 18 g de matiére comestible).

Nous avons choisi un échantillon exceptionnellement grand
(diameétre du tronc: 25 c¢m, hauteur: 25 m, couverture : 100 m?
qui avait été particuliérement bien utilisé par les Cebus observés.
Les cymes étant cassées en grand nombre au moment de la frue-
tification, c’est au moment de la floraison suivante (janvier 1968)
que nous avons fait un comptage.

Ce dernier doit étre considéré comme relativement précis,
car nous nous sommes déplacés dans ’arbre méme, branche aprés
branche. Nous avons dénombré de 4000 a 5000 cymes. Cela
représente donc 80 kg de fruits environ pour cet arbre couvrant
100 m* — soit + 0,8 kg par metre carré de couverture. Nous
obtenons donc une production analogue a celles des arbres a
gros fruits.

— Faramea occidentalis (Rubiacese). Les drupes ont été pro-
duites en quantités trés différentes par ces petits arbres lors des
deux périodes de fructification que nous avons observées. L’esti-
mation de la quantité a été faite en fin de saison humide 1967,
année de trés faible production. Les comptages-témoins ont été
réalisés aprés abattage des arbres.

Sur les 4000 m?% nous avons trouvé 4 arbres riches en fruits
(+ 900 chaque), 3 arbres portant chacun + 450 fruits et 30 arbres
n’avant chacun que + 100 fruits — soit un total de + 7950 fruits
pour ces 37 arbres couvrant + 250 m®. Il y a done, par métre carré
de couverture, 32 fruits avec + 0,7 g de chair utilisable — soit
4+ 0,025 kg. Il nous semble que ce chiffre est 4 multiplier par
dix, lors des années de grande abondance.

Pour les deux relevés principaux et le relevé complémentaire,
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soit 20000 m* au total, on trouve donc un minimum de 30 kg
de chair de drupes de Faramea.

4°) Lianes

— Doliocarpus sp. (Dilleniaceae). Il semble difficile de définir
la production fruitiere d’une liane avee quelque preécision. Nous
avons simplement noté dans un cas le nombre de fruits sur une
extrémité (120). Lorsque les coques rouges de ces fruits s’ouvrent,
elles laissent 4 nu une mince enveloppe blanche avee la graine
entourée de liquide gélatincux sucré (+ 0,7 g par fruit) trés
recherché par les singes, bien qu’il soit irritant pour la muqueuse
buccale humaine (on y trouve des inclusions ressemblant a des
microcristaux en aiguilles fines de 100 p de long). Chaque liane

TaABLEAU IV
PRODUCTION COMPAREE DE QUELQUES ESPLCES

Production Production par hectarc
ESPECES par meétre carré et par an, selon I¢
de couverture par an. | dispersion des espéces

5 tonnes (maximum

Spondias mombin ........ 1 kg de pulpe de fruit dans la zone
du relevé)

> 2 tonnes (dans les
zones de concentratior
de Ficus)
minimum : 500 kg

0,4 kg minimum
Ficus insipida ............ (Probablement > 1 kg
par an)

non mesurable

Virola panamensis ....... 0,2 kg d’arilles 8 kg par arbre
(arbres assez dispersés,

0,15 kg de pulpe

g
U v G extraite du mésocarpe (moyenne globale)

0,08 kg de pulpe

extraite du mésocarpe 25 kg (minimum)

Scheelea zonensis ........

Gustavia superba ........ 0,01 kg de moelle 7 kg (non disponible:

extraite d’'un apex en totalité)

Miconia argentea ........ 0,8 kg de baies 300 kg (maximum

)
0,025 kg de pulpe .
(4 multiplier par un | 15 kg (minimum, le
maximum atteint pro-

facteur 10 les années
de forte production) bablement 150 kg)

Faramea occidentalis
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fournit donc 100 g de cc liquide au minimum ; et sur certaines
parties de nos relevés ol la liane est commune, il s’en trouve
probablement plus de 1 kg par hectare.

— Clitoria arborescens (Leguminosz). C’est encore une liane
trés utilisée, du moins par les Cebus, et dont seule la base sucrée
(nectarifére) des fleurs est attaquée. On peut juger de sa grande
abondance par le nombre de fleurs laissées au sol apreés le pas-
sage des sajous (quelquefois 2 ou 3 par m* dans certaines zones).

Ces grandes fleurs roses (8 cm de long) sont groupées par
ensembles de 4 a4 10-12 sur la tige ligncuse (aspect cauliflore,
comme beaucoup de lianes) et nous en avons dénombré jusqu’a
53 par métre de tige. Il y a + 0,3 g de matiére comestible utilisée
dans la base de la fleur. Malgre I’abondance de cette liane la
production globale est donc assez réduite.

Discussion. — Les résultats obtenus ne sont que des ordres de
grandeur mais ils ont une valeur indicative. Etant donné la grande
diversité des espéces, il nous était difficile d’entreprendre des
comptages sur une plus vaste échelle et nous nous sommes limités
a cette série d’estimations préliminaires qui nous permettent une
premiére évaluation numérique de la production primaire utili-

sable par les Primates dans la forét de Barro Colorado
(Tableau IV).

Il est intéressant de noter que les chiffres de production par
metre carré de couverture de ces espéces sauvages sont
souvent trés proches de ce que Pon trouve chez les espéces
fruitiéres sélectionnées cultivées en Europe. Nous avons, par
ecxemple, calculé par les mémes méthodes la production d’un
cerisier de la région parisienne en juillet 1968. Un arbre couvrant
60 m* a donné au minimum 70 kg de fruits (environ 10000), ce
qui correspond a 60 kg de pulpe. Ceci est analogue a la produc-
tion du Spondias (1 kg par m?. Un tel chiffre peut étre dépassé,
mais pas notablement. Un pommier de plein vent, couvrant une
surface plus vaste, peut produire annuecllement jusqu’a 400 kg
de pommes.

La sélection des fruits comestibles pour ’homme s’est opérée
sur la masse totale du fruit, mais aussi sur les proportions entre
la pulpe et la partie servant a la reproduction. Pour la cerise,
dans ’exemple cité, 'endocarpe formant le novau est trés réduit ;
un fruit de 7 g posséde 6 g de chair comestible. Au contraire,
pour presque toutes les espéces de forét tropicale que nous men-
tionnons, la partie servant a4 la reproduction pése a peu pres

autant que la chair avant un réle dans la dissémination
(Tableau V).

Certaines espéces ont cependant tendance a développer
davantage la partie comestible et ce sont précisément ces végé-
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taux qui sont les plus favorisés par la dispersion effectuée par les
animaux, comme on le verra plus loin. Ceux-ci exerceraient donc
une pression de sélection fort importante, que 'on peut comparer
a la sélection artificielle effectuée par 'Homme. Chez Spondias
Mombin, on trouve des arbres portant des fruits de tailles trés
différentes. Chacun d’cux pourrait représenter une race, tradui-
sant une espéce en pleine évolution. Il est bien évident que la
« race » ayant le plus de chair comestible serait trés favorisée
dans sa dispersion par les animaux.

Dans le cas des palmiers, ou d’autres facteurs interviennent
pour la dissémination des graines, la quantité de matiére comes-
tible est beaucoup moindre. Il en est de méme pour Almendro
Dipteryx panamensis, ol nous n’avons pu extraire que 25 g de
pulpe comestible pour 240 g (12 fruits). Dans ces derniers cas
ce sont les rongeurs qui interviennent; ils stockent les graines,

et les oublient fréquemment en des endroits oit elles germeront
(N. Smythe, 1968).

TABLEAU V
PPOIDS DE LA CHAIR ET DE LA GRAINE DE QUELQUES FRUITS.

Nombre de Poids de Poids de

ESPECES fruits la chair comes- la graine
étudiés tible (en g) (en g)
Trichilia cipo ........ 20 6,0 (arille) 6,3
Perebea xanthochyma. . 40 26,0 25,5
| Genipa americana .... 1 17,9 11,7
Zanthoxyllum sp. ..... 20 1,3 0,7
Inga sp. .............. 6 3,2 4,7
Eugenia purpurea ... ... 4 11,5 7,0
Doliocarpus Sp. ...... 20 13,5 6,4

Fruits indéterminés

mangés par Saguinus 6 0,7 0,7
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LES PRIMATES, LEUR ALIMENTATION
ET LEURS PRINCIPALES ACTIONS SUR LES VEGETAUX.

Les cing espéces de Primates de I'ile de Barro Colorado ont
été régulicrement observées, a tour de role, pendant notre séjour
(novembre 1966 a janvier 1968). Les résultats que nous rapportons
sur leur régime alimentaire sont basés le plus souvent sur des
observations directes. Les groupes furent suivis a la jumelle aussi
longtemps que le contact était possible. Une part de ce travail de
terrain a été faite en coopération avee des zoologistes intéressés
par d’autres aspects du comportement des Primates J.R. Oppen-
heimer, D. Chivers et C.C. Smith. Nous mentionnerons dans ce
travail certaines de leurs observations originales.

Des exemplaires de chaque espéce ont été abattus en dehors
de la réserve, pour une étude d’anatomic et d’histologic compa-
rées du tractus digestif que nous poursuivons par ailleurs. Ces
spécimens nous ont fourni une série de contenus stomacaux et
intestinaux dont la composition nous a permis de recouper nos
observations de terrain.

Pour préciser le régime alimentaire, tous les échantillons
botaniques ont été collectés dans I’état méme ou les choisissaient
les Primates. Cela a souvent exigé Descalade des arbres pour
obtenir un bon matériel. Nous avons fixé et préservé la plupart
de ces échantillons en vue d’analvses biochimiques ultéricures.
Ces dernieres nous ont paru utiles pour préciser la ration
alimentaire de ces espéces, en particulier quant & sa valeur
énergétique et sa richesse en certains facteurs « plastiques » ;
cela pourrait expliquer quelques choix trés spécifiques.

La systématique adoptée ici est basée sur Hershkovitz (1958
et 1966) pour les genres; les noms d’espeéces et de sous-espéces
sont ceux qu’utilise Hill (1950, 1960 et 1962).

1. — LLE HURLEUR A MANTEAU.
Alouatta palliata equatorialis.

C’est le plus gros des singes du Nouveau Monde (7 a 8 kg),
entierement noir avee les flancs marqués de roux. Sa queue pré-
hensile lui permet de se déplacer dans la haute futaie en passant
d’une branche a lautre sans presque jamais se dessaisir d’un
point d’appui.

Quelques aspects du comportement. — On ne saurait manquer
d’évoquer le nom de Carpenter a propos de cette espéce. Les
premiéres études de terrain qu’il a entreprises des la fin de
Pannée 1931, sur lile de Barro Colorado, ont permis de définir
la structure sociale des groupes.
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Fig. 8. — Alouatta palliata, mile adulte défendant le groupe contre 1'approche d’un
élément étranger (il s’agit ici du photographe localisé dans l’arbre voisin, auquel il
fait face).



Aucune hiérarchie nette n’existe parmi les maéales qui coope-
rent tous a la défense du « clan ». Celui-ci composé de 15 a 20
individus habite un domaine vital défini, qu’il défend contre les
intrusions de ses congéneres. Les hurlements caractéristiques,
qui ressemblent souvent a un puissant aboiement ont une fonction
d’avertissement territorial (fig. 8). Les déplacements du groupe
sont trés lents et ne dépassent guére quelques centaines de meétres
par jour. Les hurleurs sont alors en file et empruntent tous les
mémes passages sur une route aérienne toujours située dans le
feuillage des grands arbres. Ils ne descendent jamais de cette
strate supérieure de la forét dans laquelle ils trouvent toute la
nourriture dont ils ont besoin. Une bonne partic de leur temps
est consacrée a unc longue sieste, chacun des Alouatta prenant
position sur les grosses branches des arbres ou il a trouvé sa
nourriture.

Régime alimentaire. — Le régime et caractérisé par la pré-
sence de feuillage en quantité importante (jusqu’a 50 % en poids).
L’Alouatta est le seul platyrhinien capable de digérer ce type
d’alimentation, comparable a celui des Colobide de I’Ancien
Monde ; mais, contrairement aux Colobes (ui s’y sont adaptés en
développant un estomac trés complexe, le Hurleur a conservé un
tractus digestif dont la morphologie est plus «classique» (1). Cest
au niveau du caecum et du colon trés développés en volume et en
surface muqueuse que peuvent s’opérer des fermentations.

Outre nos observations périodiques sur la qualité des aliments
consommeés par les hurleurs, nous avons tenté de préciser la
quantité de nourriture prélevée par un individu au cours de sa
période d’activité. Pour ce faire, nous avons suivi un groupe pen-
dant 12 ou 14 heures consécutives en notant le nombre de fruits
ou de « bouchées » de feuilles mangées. Les poids étaient calculés
a posteriori, par pesée de fruits et de feuilles témoins. Bien
entendu, un méme individu ne pouvait étre suivi a la jumelle
pendant toute la journée et les chiffres qui suivent indiquent
des moyennes de consommation individuelle pour ’ensemble d’un
méme groupe.

En voici deux exemples :

(1) Notre travail en cours sur la cytologie comparée du tube digestif montre que
la ressemblance n’est, en fait, que tr¢s superficielle. La « bordure en brosse » des
entérocytes de I'Alouatta présente des aspects jamais observés chez d’autres Primates,
ni méme, semble-t-il, chez d’autres mammiferes (les microvillosités sont anastomosces
au niveau du duodénum).



12 juin 1967, de 5 h. 38 a 18 h. 50 (Curvers el Hrapik)

10 g de boutons floraux d’Apeiba

aspera 20 g de feuilles et bourgcons de Ficus
50 g de figues immatures 40 g de feuilles de Poulsenia
200 g de fruit de Cecropia peltata 30 g de feuilles de Cecropia
5 g de Perebea 140 g de jeunes feuilles de légumineuse
500 g de Ficus tonduzii 150 g de jeunes feuilles de Quararibea
765 g de fruits et fleurs + 380 g de feuilles ct bourgeons

9 novembre 1967, de 5 h 52 a 18 h 21 (SmrtH et HLADIK)

200 g de Ficus insipida mur 150 g de feuilles de jeune légumincuse
200 & id. 120 g de bourgeons de Platypodium

75 8 id. 250 ¢ de feuilles de Protium

75 8 id. 150 g de bourgeons de Ficus insipida
550 g de fruits + 670 g de feuilles ct bourgeons

Sur un diagramme comparatif (diététogramme de la fig. 20 A)
nous avons récapitulé I'enscmble des résultats apportés par ce
type d’observations (46 journées réparties sur ’année, dont 12
pendant lesquelles les observations ont été poursuivies pendant
plus de 10 heures), complétées par I’analyse des contenus stoma-
caux et intestinaux de 3 specimens. Les proportions globales cor-
respondent a une moyenne de 40 % de feuillage et de pousses et
60 % de fruits.

On peut inclure dans une liste de longueur limitée les espéces
végétales formant au moins 80 % du total de la matiére ingérée.

Ce sont :
Anacardium excelsumn Dipteryx panamensis Cecropia spp.
Spondias Monbin Inga spp. Ficus spp.
Ceiba pentendra Platypodium maxonianimn Perebea xanthochyma
Quararibea asterolepis Brosimum bernadette Virola panamensis

Les divers Ficus, et en particulier F. insipida, jouent un rele
primordial dans D'alimentation du Hurleur (plus de 50 % en
biomasse sur la totalité des relevés quantitatifs ; 'un des contenus
stomacaux renfermait 100 % de fruits immatures). Les Ficus four-
nissent, on I’a vu, des fruits murs plusieurs fois par an et avec
des cycles qui sont complémentaires. De plus, le « fruit » imma-
ture est également fort apprécié (il s’agit en fait d’une inflo-
rescence refermée sur elle-méme, charnue et riche en latex).
Aucun autre Mammifére de Barro Colorado ne semble apprécier
la figue sous cette forme immature, et c’est 14 sans doute une des
plus importantes caractéristiques de l'adaptation alimentaire de
I’Alouatta, a rapprocher de sa possibilité de se nourrir de feuilles
coriaces. Les figues contiennent en outre des insectes en quantité
non négligeable : quelquefois une centaine de Blastophaga ou
une dizaine de grosses larves (de Diptéres?). Vu la grande
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Fig. 9. — Alouatta palliata, femelle adulte michant les feuilles les plus coriaces du
Ficus insipida.
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quantité ingérée régulierement, il s’agit la d’'un complément en
acides aminés pouvant compenser certaines déficiences de ce
régime (1). Les Ficus fournissent également des feuilles tres
appréciées des hurleurs (fig. 9) et ils portent toujours des bour-
geons terminaux de grande taille, en croissance presque perma-
nente. Ajoutons unc observation faite dans I’Ouest de I'Etat de
Panama (Province de Chiriqui) en février 1967 : 15 Hurleurs d’un
« clan » étaient regroupés sur un Ficus sp. (forme « étrangleur »)
et se sont nourris pendant deux jours de feuilles, de bourgeons et
de petites figues immatures. Au dire de témoins, ils étaient dans
cet arbre déja depuis quelques jours. L’arbre était tres isolé dans
une zone défrichée, et les animaux ne pouvaient guére en bouger
sans descendre a terre; or, ces singes ne s’y résolvent que trés
difficilement (méme lorsqu’il s’agit d’aller ramasser un jeune
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Fig. 10. — Nombre d’espeéces végétales productrices d’aliments pour le Hurleur

Alouatta palliata aux divers mois de I'année. Ce diagramme ne concerne que les especes

figurant sur le Tableau I. Le nombre de symboles dans les colonnes correspondant
aux mois de I’année 1967 est égal au nombre d’especes productrices.

(1) Les premiers résultats des analyses de nos ¢chantillons semblent montrer,
dans le fruit des Ficus, unc teneur assez ¢levée en mati¢res azotées (par exemple :
7,3 % du résidu sec insoluble a I'alcool, pour Ficus tonduzii). Le fractionnement des
acides aminés est en cours.

Dans son trait¢ sur les Plantes Alimentaires de 1’Ouest Africain, Busson (1965)
signale de méme une tr¢s forte teneur en protides dans les feuilles d’un Ficus :
10,7 9%, du poids sec.
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tombé au sol). Une semaine plus tard, le méme groupe était tou-
jours sur le méme arbre dont la quantité de feuilles et de bour-
geons disponibles avait alors assez notablement diminué.

Disponibilité en nourriture au cours du cycle saisonnier. —
La figure 10 dérive du tableau I, mais concerne uniquement les
especes végétales utilisées par les hurleurs mentionnées dans
notre liste-échantillon. Le nombre d’espéces en fructification pré-
sente les maximums caractéristiques de la figure 2, en fin de
saison séche et avant la fin de la saison humide, suivis ensuite
d’une nette décroissance. Par contre, nous pouvons remarquer la
grande régularité de production en feuilles et bourgeons avec une
seule période de décroissance correspondant au début de la saison
séche.

Nous venons de remarquer l'importance primordiale jouée
par le genre Ficus. Il constitue une masse de nourriture disponible
a tous moments de lannée, puisque les fruits immatures aussi
bien que les fruits mirs sont mangés par les Hurleurs. Et la
complémentarité des cycles, méme si elle n’est pas encore claire-
ment démontrée pour chaque espéce, 'est au moins, en pratique,
pour le genre : sur le Tableau I, on peut voir qu’en tous les mois
de 'année 1967 il y a des fruits de Ficus disponibles dans la zone
étudiée.

Une autre Moraceae joue un role remarquable a cause de la
longue durée de son cycle de fructification, ¢’est Brosimum ber-
nuadettee.

’ar contre, le genre Cecropia, toujours mentionné par les
observateurs travaillant dans la clairiére, nous est apparu comme
ayant une importance quantitative beaucoup moindre. Ses larges
feuilles disponibles en toutes saisons et ses boutons floraux sont
autant appréciés que ses fruits. Les fourmis toujours présentes sur
les feuilles pourraient constituer un apport protéique, mais d’im-
portance trés limitée.

Les Leguminosa constituent lautre partie importante du
régime des Hurleurs. Les fecuilles et les bourgcons sont surtout
consommeés et nous avons observé ces singes mangeant le feuil-
lage de nombreuses espéces (beaucoup, non identifiées, ne figurent
pas au Tableau I) dont les périodes d’apparition des feuilles nou-
velles se suivent au fil des mois. Le genre Platypodium est le plus
abondamment utilisé. C.C. Smith (comm. pers.) qui a récemment
établi le « budget d’utilisation du temps » pour un Alouatta pen-
dant la saison séche de 1968, trouve une durée comparable pour
Putilisation des fruits et pour celle des feuilles (environ 20 heures
d’observations pour chaque) ; environ le tiers du temps utilisé a
manger des feuilles est passé sur le Platypodium.

Carpenter (1934) mentionne de son c6té une longue liste de
plantes utilisées par les Hurleurs, dont certaines espéces d’im-

— 66 —



portance qui ne figurent pas sur notre tableau 1. Cette liste est
la suivante :

Annonaceae : Guatteriu amplifolia, feuilles, fleurs, fruits (ech.
A. Hladik n° 18).

Araliaceze : Didymopanax morototoni, bourgeons et jeunes feuil-
les (nos échantillons : 14, 309 et autres). La principale poussée a
lieu aprés la chute des fruits, en mars ct avril ; nous avons égale-
ment observé les hurleurs sur ces arbres assez communs, mais
aucunc activité alimentaire n’a été notée.

Fig. 11. — Femelle et deux juvéniles du groupe GC de Hurleurs, en progression lente
dans la haute futaie.

Bignoniacese : Arrabideea pachycalyz, feuilles et fleurs ; Tabebuia
guayacan, tleurs et feuilles ; T. pentaphylla. fleurs et bourgeons.
Les Tabebuia ont des périodes de floraison particuliéres. Le
« guayacan », a remarquables fleurs jaunes, annonce, dit-on, la
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fin de la saison séche lorsque ses fleurs paraissent pour la troi-
sieme fois.

Bombacacese : Bombax barrigon, fleurs ; Cavanillesia platanifolia,
fleurs ? Ces arbres a fleurs volumineuses sont assez communs ;
nous n’avons pas eu l'occasion d’y observer les hurleurs.
Euphorbiacese : Hieronyma alchorneoides, bourgeons et fruits
(arbre assez commun).

Guttiferee : Calophyllum longifolium, feuilles; fruits (?) (arbre
assez commun a feuilles trés coriaces de forme particuliére).
Leguminosae : Diphysa robinoides, fleurs et bourgeons ; Platymis-
ctum polystachium, feuilles et fleurs (correspondent probablement
a des échantillons incomplets que nous n’avons pas pu déter-
miner).

Malpighiaceae : Stigmaphyllon Humboldtianum, feuilles et fleurs.
(C’est une liane.)

Sapindaceee : Paulinia Bayleyi, feuilles. Ce genre comporte beau-
coup de lianes communes dont nous avons trouvé des échantillons
cassés sans doute par les hurleurs.

Tiliaceze: Apeiba aspera, feuilles; Belotia panamensis (= Tri-
chlospermum panamensis), feuilles (Ech. n° 60).

Verbenaceae : Petrea volubilis, fleurs (liane commune).

L’adjonction de ces 16 espéces a la liste correspondant a nos
observations plus récentes (tableau I), ne semble pas changer
notablement le diagramme de disponibilité au cours des cvcles
saisonniers.

Disponibilité de la nourriture sur le territoire. — Un groupe
de hurleurs a été particuliérement suivi au cours de nos obser-
vations parce qu’il évoluait a proximité du laboratoire (fig. 11).
Il était identifiable griace a la présence d’un vieux méle portant
une large cicatrice a la lévre inféricure et baptisé « gueule cassée ».

Le territoire utilisé par ce « clan » est délimité sur la figure 12,
d’aprés les plus récentes observations de C.C. Smith (avril-juin
1968) qui a noté les points extrémes de progression. Sa superficie
totale équivaut a celle d’un rectangle de 400 X 600 m soit 25 ha
cnviron. Mais on doit remargquer que ce territoire chevauche par-

Fig. 12. ci-contre — Identification et comparaison des territoires et domaines vitaux uti-
lis¢és par les trois especes de Primates les plus fréquentes autour du Laboratoire de Barro
Colorado (Carte de base : Institut de Géographie de Panama ; 1964 ; carroyage Kkilo-
métrique). Les données de J.F. EISENBERG (1966) sur le domaine vital des Ateles Ateles
geoffroyi, ont ¢été complétées par nos observations. Le territoire des Hurleurs, Alouatta
palliata, cst délimité d’aprés les données communiquées par C.C. SMiTH (1968) et nos
observations. Celui du Sajou, Cebus capucinus, correspond aux observations publiées
par J.-R. OppeNHEIMER (1968). Nous ajoutons, a titre comparatif, les limites du
domaine vital utilis¢ par une bande de Coatis Nasua narica (bande 4) telles qu’clles
ont ¢té définies par J.H. Kaurmany (1962). Deux bandes voisines (bandes 1 et g)
auraient leurs domaines vitaux superposés a la partie commune aux trois territoires
de Primates. (Les Coatis sont en concurrence partielle avec ces Primates.)
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tiellement ceux des « clans » voisins. Il est denc préférable de
calculer la surface correspondant a I'’ensemble de végétation dis-
ponible pour I'alimentation des hurleurs du groupe GC, en tenant
compte de cette remarque — et aussi du fait que nous avons
observé ce groupe plus fréquemment, en 1967, dans une zone
délimitée par Donato Trail, Thomas Barbour Trail, et assez
modérément au-dela de Snyder Molino Trail. La surface exploi-
tée serait done comprise entre 15 ha et 20 ha.

Le groupe GC est peu nombreux: 10 individus (3 males adul-
tes, 4 femelles adultes et 3 juvéniles en 1967) ; au dernier comptage
de C.C. Smith en juillet 1968, effectif était passé a 13 individus.
Il s’agit donc d’un petit groupe par rapport a la moyenne. D’aprés
les chiffres mentionnés, on peut admettre que chaque individu
demande 1 kg par jour de nourriture brute (soit 10 kg par jour
pour le groupe, en 1967).

Or sur le territoire exploité par ces hurleurs, les sculs fruits
de Spondias produisent une centaine de tonnes de chair comes-
tible ! Il est ¢vident que cette énorme production, limitée scule-
ment a deux mois de lannée, n’a pas un intérét vital pour
I'Alouatta. Bien que tous les autres Mammiféres recherchent et
apprécient aussi ces fruits, la plus grande partie en est perdue ;
clle fermente sur place, en répandant une odeur éthérée qui attire
les consommateurs. On peut donc admettre que pendant la fruc-
tification des Spondias, il v a surproduction temporaire d’aliments.
Il en est de méme pour PAlmendro (Dypteria panamensis), comme
I’'a mentionné Chapman et de nombreux auteurs.

Les Ficus sont les végétaux producteurs les plus importants
pour I'Alouatta : sur le territoire en uestion ils produisent un
minimum annuel de 10 tonnes de fruits (chiffre probablement trés
inféricur a la réalité, étant donné la méthode de calcul). Il v a
donc largement de quoi nourrir une population de hurleurs trois
fois plus importante, puisque les fruits peuvent méme étre cucillis
immatures en toute période de Pannée. Mais les «figues » sont plus
recherchées quand elles sont miires et seule une faible partic de
la production est effectivement utilisée. LLa encore, les autres Mam-
miféres, Primates ou non, interviennent pour utiliser ces fruits,
sans jamais les épuiser.

La production en feuilles des Ficus serait également a consi-
dérer, mais nous n’avons pas pu en estimer 'importance. De toute
facon le groupe GC n’en mange qu'une quantité inféricure a4 une
tonne par an.

Nous pensons donce pouvoir conclure que, sous 'angle alimen-
taire, le territoire en question pourrait abriter un nombre beau-
coup plus grand de hurleurs si 'on ne tient compte que de la
production movenne annuelle.

Mais les fruits de certains arbres peu abondants pourraient
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avoir également de 'importance dans I’alimentation des hurleurs.
Si cette hypothése s’avérait exacte, la dispertion irréguliere de
ces arbres ferait apparaitre, les années de faible production, des
espaces limités ou la quantité d’aliments disponibles serait pres-
que nulle. De tels points de moindre production peuvent coincider
avee un territoire peu étendu, comme celui ou le groupe G.C.
est maintenu par la pression des clans voisins. Il est donc pro-
bable qu’avec une densité de Hurleurs plus grande, la structure
sociale écologiquement la mieux adaptée serait un groupe plus
nombreux cantonné sur un territoire de plus de 20 hectares. Les
« clans » comptent d’ailleurs un effectif moyen généralement
supéricur a celui du groupe que nous avons observé.

Il ”’en demeure pas moins qu’une troupe de ces singes peut
vivre en permanence sur une surface de forét trés restreinte, de
'ordre de 1 ha par individu. Un exemple nous en a été fourni
par un correspondant habitant la zone frontaliére entre le Panama
et le Costa-Rica. Lors du défrichement de la forét, une petite
parcelle d’une dizaine d’hectares avait été préservée au milieu
des prairies et des cultures. Le noyau initial d’un groupe de hur-
leurs, formé de quelques individus seulement s’est trouvé « empri-
sonné » dans ce bosquet qu’il ne pouvait plus quitter sans descen-
dre au sol. En une dizaine d’année, ce groupe s’est réguliérement
accru d’au moins un individu par an, sans aucun échange avec
les foréts environnantes. Ce petit territoire isolé est maintenant
occupé par un « clan » d’une quinzaine d’individus.

Action sur la végétation. — Nous avons mentionné 'exemple
particulier d’un groupe de hurleurs demeurant plus de 8 jours sur
le méme Ficus. La plupart des figues immatures sont alors dé-
truites ainsi gu’une partic importante du feuillage. Quelques
rameaux sont également cassés lorsque les Alouatta cueillent des
fruits situés a DPextrémité des branches, hors d’atteinte de leur
bouche dans laquelle ils ne font qu’attirer d’'un geste de la main
le rameau couvert de fruits, lorsqu’il se trouve a leur portée. Le
mode de croissance du Ficus, qui forme constamment des feuilles
nouvelles sur les apex, est une bonne compensation de cette atta-
que constante qui n’atteint qu’exceptionnellement le degré d’in-
tensité montré par ’exemple cité. La grande production en figues
réguliérement dispersées sur tous les rameaux compense aussi
les destructions partielles causées par les hurleurs sur les fruits
immatures.

Nous avons aussi observé un Cecropia dans la clairiére dont
toutes les feuilles avaient été détruites par un groupe de hurleurs.
De telles destructions qui arrétent la croissance d’un arbre sont
cependant fort rares.

L’action des hurleurs sur la végétation se manifeste surtout
d’une autre facon, positive celle-la. Ils dispersent par endozoo-
chorie les graines des genres Ficus, Spondias, Virola, Quararibea,



Doliocarpus, Trichilia, Zanthoxyllum, etc... (Tableau I et fig. 32).
Cette action est indéniable mais faible par rapport a celles des
autres Primates, car I'Alouatta a des déplacements trés limités.
Les peuplements denses et localisés de Ficus peuvent cependant
s’expliquer de cette facon.

2. — I’ATELE ROUX DE GEOFFROY
Ateles geoffroyi panamensis

Cette espéce a été récemment introduite a Barro Colorado
ou elle avait di exister autrefois.

Quelques aspects du comportement. — Une étude a été réalisée
par Eisenberg et Kuehn (1966) sur le comportement des Atéles, et
beaucoup des observations rapportées dans ce mémoire ont été
faites a Barro Colorado. Ces Platvrrhiniens de grande taille
possédent une longue queue par laquelle ils peuvent se suspendre
téte en bas (d’ou leur nom de singes-araignées). Avec leurs longs
membres antérieurs et leurs mains démunies de pouces, ils sont
un exemple parfait du tvpe de locomotion « suspendu » et sont
adaptés a la haute futaic dans laquelle ils peuvent faire d’im-
menses bonds. Pourtant, on les voit fréquemment a terre autour
du laboratoire. Ils sont en effet devenus trés familiers et viennent
tenter de dérober de la nourriture a la Station. En forét, le groupe
se disperse dans la haute futaie.

La cohésion d’un groupe social d’Ateles est moins forte que
celle des hurleurs. Cependant les femelles et les jeunes peuvent
former un petit ensemble cohérent. Dans le groupe existe une
certaine hiérarchie entre les individus, mais celle-ci est beaucoup
moins stricte que chez les macaques ou les babouins. Les males
adultes ne sont pas le centre de l'activité sociale. Une large tolé-
rance entre les individus permet la formation de grandes troupes
peu organisées, ou les seules unités cohérentes sont des sous-
groupes de femelles avec leurs nouveaux-nés et les juvéniles. Le
comportement territorial semble peu développé ; dans les régions
ol ces « singes-araignées » ont été observés en grand nombre, il v
a une superposition des domaines vitaux des groupes voisins
(Carpenter, 1935).

Régime et comportement alimentaire. — Comme dans le cas
précédent, nos observations sur I’alimentation des Atéles ont été
faites en suivant le groupe dans ses déplacements.

La caractéristique la plus nette du régime alimentaire de ce
singe est la grande proportion de fruits miirs qu’ils consomment.
Les feuilles et les bourgeons de plusieurs végétaux sont également
réguliérement consommeés mais forment une proportion du régime
beaucoup moindre que chez le hurleur. L’espéce la plus recherchée
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est Poulsenia armata (Moraceae) dont les jeunes feuilles aux
épines encore tendres sont particuliérement appréciées. Aucun
aliment d’origine animale ne semble étre recherché (1).

Voici deux exemples des renseignements obtenus par obser-
vation directe (poids calculés par comparaison avee des échan-
tillons équivalents) :

17 avril 1967, de 8 h 20 a 13 h 45

5 g de fruits de Mouriria 20 g de feuilles de Poulsenia
Go g de pulpe d’Astrocaryum 120 g de feuilles d’Olmedia
5 g de fruits non identifiés 5 g d’écorce
g00 g de fruits de Cecropia peliata 30 g de bourgeons de Cecropia
10 g de fruits de Miconia
380 g de fruits divers 175 g de feuilles et bourgeons
+ quelques tiques (moins de 1 @)
18 octobre 1967, de 8 h 40 4 16 h 08
400 g de Goyaves (Psidium) 10 g de feuilles de liane indétermincée
10 g de fruits indéterminés 30 g de feuilles de Poulsenia
20 g de fruits de Doliocarpus 15 g dc feuilles d’Olmedia
5 g de pulpe du jeune fruit 10 g d’¢écorce et de bourgeons d'une
d’Almendro (Difteryx) liane indéterminde.
2 g d'arilles de Trichilia S
Go g de pulpe du fruit + 6r g de feuilles et de bourgeons
d’Astrocaryum
30 g de jus des figues de Ficus insipida 30 g de fruit (surtout Papaye)
« long bec » 50 g de pain pris dans les cages
d’¢levage.
527 g de fruits ou de leurs extraits 4+ 80 g de nourriture « artificielle »

Le diététogramme traduisant les proportions de chaque caté-
gorie d’aliments absorbés (fig. 20-B) a été établi en additionnant
I’ensemble des périodes de 2 a 10 heures d’observation réalisées
pendant 26 journées réparties au cours de I'année. Nous obtenons
un pourcentage global de 20 % de feuillage et de pousses et de
80 % de fruits ou de leurs extraits.

La liste suivante englobe les espéces qui, a clles scules, repré-
sentent plus de 80 % de toute la matiére alimentaire utilisée
(en dehors de la nourriture « artificielle » dérobée) :

Mangifera indica Inga spp. Psidium guajava
Spondias monbin Trichilia cipo Astrocaryum standleyanum
Annona spraguei Cecropia spp. Socratea durissima
Quararibea asterolepis Ficus spp. Tocoyena pittieri
Doliocarpus sp. Poulsenia armata Citrus sp.

Dipteryx panamensis Virola panamensis Chrysophyllum cainito

(1) Il se peut que la nourriture artificielle que les Ateles arrivent a dérober
puissent provoquer des changements dans lcur comportement. La seule matiere animale
que nous leur avons vu prélever dans la nature consiste en quelques acariens collectés
lors du grooming.
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Le deuxiéme exemple cité montre une tendance, pour I’Ateles,
a rechercher les aliments les plus « riches » : Psidium, Astroca-
ryum, Ficus, ete, auxquels il consacre la plus grande partie de
ses heures de recherche alimentaire. Il ne prend, au cours de ses
déplacements, que de faibles quantités des autres aliments dispo-
nibles. Cette recherche des aliments riches explique peut-étre
la propension de ce singe a cxploiter la présence de ressources
« artificielles » (nourriture déposée dans des cages d’élevage
dispersées dans la forét).

Un tel comportement n’existe pas chez les Cebus capucinus
qui exploitent un nombre d’espéces beaucoup plus grand. I.’Atele
se différencie aussi du Hurleur par sa facon d’utiliser les fruits
du Ficus. I1 n’en retient que le jus qu’il suce en machant la
figue, recrachée dans sa main a plusieurs reprises et remaéachée.
Apres avoir extrait environ 1 g de jus sucré, il laisse tomber au
sol la pulpe du fruit pressé contenant presque toutes les graines.
Des feuilles de Cecropia, il ne mange souvent que le pétiole qu’il
cassce et qu’il épluche soigneusement avant de le croquer.

La cueillette des fruits sur le palmier Astrocaryum Standleya-
num représente une performance spectaculaire. Comme il est
impossible de grimper le long du tronc, bardé de longues épines
implantées en direction du sol, I’Atele se déplace en se suspendant
aux pennes des feuilles du palmier, dont il saisit un nombre
assez important pour supporter son poids. Il ne peut pas s’accro-
cher a la nervure principale qui est également bardée de longues
épines acérées. Le singe parvient ainsi prés du spadice porteur
des fruits, aprés avoir évolué¢ sous la grande feuille du palmier,
et il reste accroché au bout des pennes pendant la cueillette.

La pulpe aqucuse contenue dans le mésocarpe fibreux des
fruits d’Astrocaryum est consommée en large quantité. Il s’agit la
d’un choix trés précis, car les fruits de l'autre palmier commun,
le Scheelea zonensis, ne sont jamais touchés alors qu’ils se trou-
vent & portée de main.

Un comportement encore plus remarquable concerne Dutili-
sation des fruits de Tocoyena pittieri (Rubiacecae). Ces gros fruits
piriformes possédent un épais péricarpe vert trés résistant. Un
Atéle attaque le fruit alors qu’il est encore dans P’arbre, suspendu
au bout d’un pédoncule résistant. En mordant le fruit avec ses
incisives et ses canines, il arrive a percer en quelques minutes
un trou circulaire dans la coque protectrice. Il atteint le centre
ou les graines sont enrobées dans une chair encore trés dure et
peu sucrée. Il laisse alors en place, au bout de son pédoncule,
le fruit ainsi ouvert dont il ne semble pas apprécier le goiit. Un
ou deux jours plus tard, revenant sur le méme arbre, il passe sa
main dans le trou et sort de I'intérieur du fruit une pulpe ramol-
lie, extrémement sucrée et poisseuse, comme de la confiture. Il
la mange jusqu’a la derniére bouchée, en raclant soigneusement
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de ses longs doigts tout I'intérieur du fruit. La coque vidée de son
contenu reste souvent en place, au bout de son pédoncule que
I’Atéle n’a pas cherché a casser.

La plupart des graines de Tocoyena, qui étaient mélées a cette
« confiture » extraite du fruit, ont été recrachées sur place par
le singe.

Il est évidemment peu probable que I'ouverture du fruit soit
effectuée par I’animal en vue de pouvoir récolter la « confiture »
quelques jours plus tard; et le bénéficiaire de l’opération doit
souvent étre un autre animal du groupe. Mais, alors que la
maturation normale est trés longue et que des fruits seraient
perdus dans ce cas, les coups de dent d’essai, en mutilant le fruit,

Fig. 13. — Ateles geoffroy:, femelle adulte buvant I’eau accumulée au creux d’un

bambou (la séve de ce tronc fraichement coupé est peut-étre mélangée a 1’eau).

Elle boit le liquide coulant sur le pelage du dos de sa main qu’elle plonge et retire
de la cavité.

provoquent une maturation accélérée (nous en avons fait ’expé-
rience) et permettent une meilleure utilisation de cette matiere
nutritive par I’ensemble du groupe d’Atfeles.

Quelques autres traits particuliers du comportement alimen-
taire de ce singe découlent de la morphologie de I’animal. Ses
longues mains démunies de pouce 'obligent a saisir les fruits en
les pincant entre sa paume et I’ensemble de ses doigts repliés.
Les fruits juteux saisis de cette facon, sont mangés lorsque I’ani-
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Fig. 14. — Ateles geoffroyi attaquant un fruit de Psidium (Goyave) encore vert et
relativement dur.
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mal est pendu par la queue, téle en bas. Ainsi son pelage n’est
point souillé de jus sucré. La longue main de 'Atéle lui permet
aussi de boire en léchant I'cau qui en découle aprés 'avoir plon-
gée dans un tronc creux (fig. 13).

L’usage des dents pour attaquer les matériaux durs montre
oS

leur importance en tant qu’outil autant que pour la mastication :
les plus gros Inga dont les gousses sont trés résistantes ne peuvent

S (o]

étre ouverts par les Sajous, alors que les Atéles s’attaquent de
préférence a ces espéces ainsi qu'a d’autres fruits a coque résis-
tante (fig. 14).

Disponibilité de la nourriture au cours du cycle suisonnier. —
La figure 15 montre, parmi les espéces mentionnées au Tableau I,
celles qui ont une production notable aux différentes périodes
de Pannée. Le total mensuel d’espéces a produits consommables
présente les deux maximums que nous avons déja mentionnés
(fin de saison séche et milicu de saison des pluies). Mais le cycle
de production de I'Astrocaryum, étalé sur une longue période,

FRUITS MURS B FRUITS IMMATURES

FLEURS E== BOURGEONS E=3 FEUILLES

Fig. 15. — Nombre d’espeéces végétales productrices d’aliments pour I'Atele roux

Ateles geoffroyi aux divers mois de 'année. Ce diagramme ne concerne que les especes

figurant sur le Tablcau I. Le nombre de symboles dans les colonnes correspondant aux
mois de I'année 1967 est égal au nombre d’espéces productrices.

est presque exactement complémentaire de celui de Psidium.
Or ces deux végétaux forment la fraction la plus importante des
« menus journaliers » des Ateles que nous avons notés. Il existe,
malgré tout, quelques périodes de disette relative, notamment en
fin de saison humide. Mais la présence de la nourriture « arti-
ficielle » que les Atéles, moyennant (uelques ruses, arrivent
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toujours a dérober dans les élevages du laboratoire, leur permet
alors de subsister sans difficulté. Il est probable qu’en l'absence
de cette source accessoire de nourriture, la troupe aurait a pros-
pecter une étendue de forét plus vaste, pour compenser la dis-
persion de certaines espéces choisies dont ils n’utilisent souvent
qu'une partie du fruit miur.

Dans lintéressante étude de terrain publiée par Carpenter
(1935) sur des Atéles roux vivant prés de la frontiére du Panama
et du Costa-Rica, la liste des végétaux consommés ne contient
pratiquement que des espéces identiques ou tres proches de celles
que nous trouvons a Barro Colorado (dans les genres Ficus, Inga,
Dipteryx, Anacardium, Spondias, Rheedia, Psidium ¢t Chryso-
phyllum). Cet auteur mentionne en outre le Gustavia superba
dont nous n’avons pas vu les singes user. Ces fruits dont I'odeur
est assez peu attractive, apparaissent a une période ou I'Astro-
caryum ct de nombreuses autres especes sont disponibles a Barro
Colorado.

Disponibilité en nourriture dans le domaine vital. — La
supertficie de forét utilisée par le groupe d’Atéles roux de Barro
Colorado est modérément étendue et ses limites sont assez floues
puisqu’il n’est pas nécessaire de la défendre contre d’éventuels
intrus de la méme espéce. On doit parler dans ce cas, de domaine
vital et non pas de territoire. Les groupes observés par Carpen-
ter (1935) dans d’autres foréts de Panama avaient un compor-
tement « semi-nomade », et il nexistait pas non plus de limites
territoriales bien tranchées entre cux.

Nous avons tracé les limites de DPaire utilisée, d’apres nos
observations les plus courantes de la position du groupe d’Ateéles
(fig. 12). En fait le vicux male ravonne souavent beaucoup plus
loin, mais toujours isolément. Nous avons également tenu compte
des observations publiées par Eisenberg et Kuehn (1966 ; carte
p. 51). La surface utilisée mesure environ 40 hectares (1 km de
longuecur dans sa plus grande dimension) pour 6 individus adultes
ou subadultes.

Nous pouvons calculer Pordre de grandeur de la production
d’un des aliments les plus couramment utilisés, les fruits de
I’Astrocaryum standleyanum. Les chiffres indiqués précédemment
aboutissent a une production annuclle de 'ordre d’une tonne de
matiére comestible (pulpe séparable du mésocarpe) pour 40 hec-
tares. La noix de ce palmier étant disponible sur différents arbres,
pendant presque toute I'année, et par ailleurs, les fruits imma-
tures pouvant aussi bien étre utilisés (presque entiers avec le
liquide remplissant la cavité interne), il s’agit 1la, on le voit, d’'une
ressource quasi inépuisable. L’ensemble du groupe ne consomme
quotidiennement guére plus d’'un demi-kilogramme de cette
matiere extraite du fruit (100 a 200 kg annuels) et I’Atéle roux

— 78 —



semble étre le seul animal & utiliser la pulpe de ces fruits lors-
qu’ils sont encore en place sur le palmier.

D’autres espéces sont exploitées beaucoup plus complétement,
notamment les goyaves (Psidium) provenant surtout des arbres
plantés ou favorisés par I'Homme dans la clairiére autour du
Laboratoire. La consommation peut atteindre 3 a 5 kg de pulpe
par jour, pour l’ensemble du groupe, et pratiquement toute la
production est absorbée par les Atéles. Nous avons vu que cette
production était complémentaire dans le temps de celle des
Astrocaryum.

Les fruits de Spondias et de Ficus sont également consommés,
mais leur énorme production est trés localisée dans le temps
(sculs les fruits miurs des Ficus, disponibles pendant (uelques
jours par cycle, sont recherchés). Ces deux productions restent
donc toujours nettement supéricures aux besoins de I’ensemble
des animaux qui les utilisent. La production fruitiére de Virola
panamensis ou de Quararibea asterolepis est plus étalée dans le
temps mais beaucoup moins abondante (car une faible partie,
arille ou mésocarpe, est seule utilisée).

Action sur la wvégétation. — L’Ateles geoffroyi s’attaque
essentiellement aux fruits mirs dont il peut avaler une énorme
quantit¢ de noyaux, méme parmi les plus grosses formes (1). Son
action sur la dispersion des semences est donc trés importante, en
particulier pour les espéces a gros fruits.

3. — LE Sajou CaruciN
Cebus capucinus imitator

Les troupes de capucins forment des sociétés trés actives, tou-
jours cn mouvement, dont Pardeur et lagressivité contrastent avece
la quiétude passive des clans de hurleurs. Le Cebus capucinus
posséde une queue préhensile, mais a un degré moindre que celle
de I'Alouatta ou de I’Ateles dont Pextrémité est trés sensible au
support qu’elle touche. La queue du Capucin, couverte de poils
sur toute sa longueur, lui sert surtout a maintenir son équilibre
en s’accrochant a un support supplémentaire. Bien que trés agile,
ce singe est done bien moins adapté a la haute futaie que les
espéces précédentes et il vit surtout dans la strate inférieure de la
forét, sur les arbustes et les petits arbres, sans compter la grande
partie du temps qu’il passe au sol.

Cuaractéristiques de comportement. — L’étude de la structure
sociale des groupes de Cebus capucinus vient d’étre réalisée, sur

(1) Son estomac, de forme tres allongée et repliée sur elle-méme, semble adapté
a la nécessit¢ d’ingérer de nombreux noyaux afin de digérer la pulpe qui adhere
& leur surface.
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I'ile de Barro Colorado, par J.-R. Oppenheimer (1968), avec lequel
nous avons eu le plaisir de pouvoir collaborer dans nos observa-
tions sur le comportement alimentaire de cette espéce.

La principale caractéristique du groupe est la dominance d’un
individu (qui n’est pas toujours le male) sur les autres. C’est ce
« leader » qui est le principal défenseur du territoire trés vaste
que le groupe utilise. Le « grooming » est pratiqué surtout par les
femelles, selon un ordre préférentiel en rapport avec la domi-
nance, comme chez beaucoup d’espéces de Primates ou la cohé-
sion sociale est importante. Le groupe est en déplacement presque
continuel : les individus sont alors dispersés sur une grande sur-
face et avancent en maintenant le contact entre eux par des
signaux sonores spéciaux. Les regroupements et les arréts sont de
bréve durée, sur des arbres ou les fruits sont abondants. Lors des
quelques minutes de repos que les animaux s’accordent périodi-
quement, ils restent allongés sur les branches, les pattes pendan-
tes, dans une position de relaxation totale. Il n’y a, dans le
territoire des Cebus, aucun point fixe ot les animaux se retrou-
vent pour dormir, comme c’est le cas aussi pour I’Atéle et le
Hurleur. L’ensemble du groupe passe la nuit dans Parbre ou il
se trouve a la tombée du jour et reprend le lendemain sa longue
randonnée interrompue. La grande agressivité de ces Sajous
vis-a-vis d’étrangers qui pénetrent dans leur territoire est bien
connue. Ils agitent les branches en criant, montrent leurs canines
(comportement ritualisé) ou cassent de gros morceaux de bois
dont la chute n’est pas sans danger.

Régime et comportement alimentaires. — Une trés grande
partie du temps que le groupe de Cebus capucinus consacre a ces
longues randonnées quotidiennes est utilisé pour la recherche
d’insectes et de petites proies. La proportion d’aliments d’origine
animale que ces Primates arrivent a ingérer est en effet assez
importante et s’oppose nettement a ce que nous avons observé
chez le Hurleur et chez I’Atéle.

Mais il est difficile d’estimer correctement les proportions des
divers aliments utilisés par le Sajou. Le contact avec le groupe,
toujours difficile a établir, ne peut souvent étre maintenu que
pendant quelques heures de marche ou de course rapides a
travers un terrain fort accidenté. C’est pourquoi beaucoup de
sorties ont été faites conjointement avec J.R. Oppenheimer, la
somme des observations étant mise en commun en fin de journée.
Nous avons travaillé principalement sur un groupe dont le
territoire touchait la clairiére du Laboratoire (groupe A 1, ayant
«Spot» comme méale dominant, dans la nomenclature d’Oppen-
heimer, 1968). Ce groupe avait déja été familiarisé a la présence
d’un observateur.

— 80 —



Voici quelques exemples d’estimations réalisées

9 janvier 1967, de 8 h 10 4 13 h 19 (OpPPENHEIMER ¢t HLADIK)

5 g de meelle de Gustavia 50 g de fruits de Ficus no 83
1 g de meelle d’une liane 0 g d’extrait de fruit de Ficus no 84
10 g de pousses de Bactris (Palmicr) 4 g de fruit de Faramea
3 g de réceptacles de fruits de 1 g de fruits de Mouriria
Quassia
2 g de meelle d’une liane 4 g d’extrait de base de fleur
10 g de pousses d’un palmier de Clitoria
31 g de végétaux verts + 109 g de fruits ou d’extrait
3 g d’une chrysalide de I¢épidoptere
2 g de larves d’insectes

20 g d’insectes divers

25 g de proie animales

18 avril 14967, de 7 h 37 4 12 h 35 (OrPENHEIMER ct HLADIK)

6 g de tige et meelle de Gustavia 20 g de fruits de Miconia
2 g de tiges diverses 8 g de fruits de Gustavia

e 15 g de pulpe du fruit de Scheelea
8 g de végétaux verts 15 g de fruits orangés (Adnnona
purpurea ?)

7 g de Cordia

40 g de fruit du Ficus no 306

5 g de fruit de Rheedia madruno
6o g de jus des fruits de Ficus

obustifolia

+ 170 g de fruits ou d’extraits

3 g de larves d’un nid de guépes
7 o d’insectes  divers
3 g d’une chiysalide

-+ 13 g de proies animales

5 décembre 1967, de 7 h 20 4 17 h 20

15 ¢ de pousses d’dstrocaryum 5 g de fruit d’Olmedia (avec
20 g de jeunes feuilles de Gustavia I’amande probablement ma-
5 g de meelle de Gustavia chée)
4 g de base de fleur d’Heliconia 10 g (?) 2 fruits non identifiés
2 g de meelle d’une tige 0,5 g de fruit d’Erythrina (juste
—_— mordu)

45 g de végétaux verts

30 g de pulpe de jeunes fruits
d’Almendro

20 g de banane verte (Musa)

2 g d’amande des fruits de Mou-
rivia

3 g de chair du fruit de Faramea

20 g d’inscctes divers ct d’araignées
5 g de larves provenant de petits
nids de guépes
1 g de fourmis
1 g de pontes d’araignées
+ 27 g d’inscctes et proies diverses = S
+ 70 g de fruits
+ 30 a 5o g de pain lanc¢ sur le par-
cours du groupe.

Cette derniére observation est la plus longue dont nous dis-
posons (un scul observateur, C.M.H., suivait le groupe de Cebus
capucinus). Les fruits, a cette époque, étaient assez rares et

— 81 —



presque toute l'activité des animaux était consacrée a la recherche
d’insectes et de proies dont nous avons probablement sous-estimé
la quantité.

Le premier des exemples cités est a rapprocher d’une obser-
vation continue de 7 h 30 effectuée le 2 janvier 1968, en compa-
gnie de R.W. Thorington. La plupart des espéces sont les mémes
que P'année d’avant et utilisées dans des proportions trés voisines.

Des petits Vertébrés peuvent aussi étre mangés, mais trés
occasionnellement. Oppenheimer (1968) a observé une fois un
Cebus capucinus emportant deux écureuils nouveau-nés dont il
n’a mangé que la peau.

Le diététogramme de la figure 20-C est une synthése de I'en-
semble de nos observations concernant le Capucin (34 journées
d’observation réparties sur l’année, chacune de ces périodes
variant de 1 a 10 h, selon les opportunités). Ces données sont
complétées par les mesures faites sur 3 contenus stomacaux et
les contenus intestinaux correspondants. On obtient une propor-
tion globale de 15 % de végétaux verts; 20 % de proies; et 65 %
de fruits.

La liste qui suit comprend des espéces végétales qui forment
a elles seules 60 %, au minimum, de la masse totale de matiére
alimentaire ingérée par les Cebus que nous avons observés (se
reporter au tableau I pour les parties consommeées) :

Anacardium excelsum Clitoria arborescens Desmoncus sp.
Mangifera indica Dipteryx panamensis Scheelea zonensis
Spondias monbin Inga spp. Alibertia edulis
Annona Spraguci Miconia argentea Faramea occidentalis
Dendropanax arboreus Mouriria parviflora Pentagonia pubescens
Ochroma limonensis Trichilia cipo Randia armata
Cordia nitida Cecropia spp. Tocoyena Pittieri
Doliocarpus sp. Ficus spp. Zanthoxyllum sp.
Rheedia cdulis Olmedia aspera Cupania latifolia
Rheedia madruno Musa sapientum Chrysophyllum cainito
Lacistema aggregatum Virola panamensis Apeiba aspera
Gustavia superba Psidium guajava Hybantus anomalus

On remarquera la longueur de cette liste par rapport a celle
que nous donnons pour les autres Primates. Encore, avons nous
cru bon de nous limiter au minimum de 60 % de la matiére
végétale consommeée, car de trés nombreuses espéces dont le
tableau I ne donne qu’une idéc partielle, sont aussi utilisées ou
du moins « essayées ».

L’alimentation du Cebus capucinus semble donc étre la plus
« opportuniste » de celles de tous les Primates de Barro Colorado.
Au cours de sa longue randonnée quotidienne, ce singe s’attaque
a presque toutes les plantes qu’il rencontre, arrachant avec ses
dents et décortiquant de leur écorce de nombreuses tiges (fig. 16) ;
il essaye d’ouvrir un peu tous les fruits et de les attaquer, ne
mangeant réellement que ce qui semble a son gofit.
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Fig. 16. — Cebus capucinus arrachant un rameau vert. Il attaque ainsi presque
tous les végétaux sur son passage, en essayant d’en tirer ce qui est comestible.
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Nous avons méme observé Dutilisation de fruits des genres
Doliocarpus et Sterculia, dont la chair semble trés irritante pour
les muqueuses de ’'Homme, a cause de fines aiguilles qu’elle ren-
ferme (peut-étre des microcristaux, trés fins et de 100 p de long,
chez Doliocarpus). Ils mangent méme les fruits de Cecropia
longipes, munis en surface d’une pilosité aussi dure et cassante
que de la laine de verre. Cela ne semble en rien incommoder
les Capucins, pas plus que les Atéles d’ailleurs, qui apprécient
ces mémes fruits.

Les sajous sont trés actifs lorsqu’ils se trouvent sur un arbre
ou les fruits sont abondants; mais ils ne prennent jamais d’énor-
mes quantités d’'une méme espéce, comme les hurleurs ou les
atéles. Il semble que leurs habitudes les poussent a circuler
constamment a travers la forét: Ils peuvent chasser d’un Ficus
le groupe de hurleurs qui s’y trouve (sans qu’il y ait, en général,
de comportement agonistique marqué) mais ils lui laisseront
de nouveau la place libre aprés quelques minutes, quitte a s’ar-
réter une autre fois, plus loin, sur un autre Ficus.

Comme les atéles, ils sélectionnent certaines parties des fruits,
ne retenant que le jus des figues mires et crachant la pulpe.
Mais leur choix porte, dans plusieurs cas, sur des especes diffé-
rentes. Le fait le plus marquant, dont nous avons déja parlé a
propos de I’Atéle, concerne les Palmiers : les Cebus capucinus
mangent d’é¢normes quantités de pulpe du fruit de Scheelea
zonensis (pulpe trés consistante et peut-étre riche en lipides et
protides), alors que les Atfeles choisissent spécifiquement Astro-
caryum Standleyanum dont la pulpe est plus aqueuse (1). De
méme, en ce qui concerne les végétaux verts, alors que I’Ateles
peut choisir de grosses quantités de feuillage jeune, le Cebus
prendra plutot P'aubier et la moelle des apex de lianes et d’ar-
bustes.

L’originalité du régime du Sajou réside en fait dans la forte
proportion des proies animales. Il se différencie nettement, a ce
propos, de ’Atéle ou du Hurleur.

Disponibilité de la nourriture au cours du cycle saisonnier. —
La figure 17 indique, pour chaque mois, le total des espéces du
tableau I qui produisent des aliments utilisés par les Cebus. On y
remarque surtout I'extréme abondance des fruits au début de la

(1) Les premiers résultats apportés par l'analyse permecttent d’emblée de bien
différencier ces deux espéces végétales :

Le Scheelea contient surtout des lipides (65 9, du poids sec) et peu de matiéres
azotées (3,3 %)-

L’Astrocaryum qui ne renferme que peu de lipides (2,9 9]) est par contre plus
riche en matiéres azotées (8,8 9,). Résultats obtenus sur résidu sec non soluble a I'alcool.

La chromatographie en phase gazeuse des glucides des deux échantillons nous
permettra de préciser ces résultats. (Analyses effectuées au Laboratoire d’Essai et
d’Analyse des Aliments; I.N.R.A., Paris).
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saison des pluies, ce qui se traduit sur ce graphique par un maxi-
mum brutal. D’aprés cette figure le choix semble trés grand tout au
long de I’année, mais cela est dii surtout au fait que le Cebus
s’attaque a tout ce qui est disponible. Un peu plus tard en saison
les choses changent. On peut voir d’aprés I'un des exemples de
« menu journalier » donné plus haut (celui du 5 décembre 1967)
que le nombre d’espéces que 'animal a trouvées en fin de saison

JFMAMIJ J ASOND
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FLEURS E=J BOURGEONS E=3 FEUILLES

Fig. 17. — Nombre d’espéces végétales productrices d’aliments pour le Sajou, Cebus

capucinus aux divers mois de l’année. Ce diagramme ne concerne que les especes

figurant sur le Tableau I. Le nombre de symboles dans les colonnes correspondant aux
mois de I'année 1967 est égal au nombre d’espéces productrices.

des pluies est assez limité. C’est d’ailleurs I’époque ou le groupe
A1 approche de la clairiére et cherche a obtenir quelques com-
pléments de nourriture « artificielle ». D’autres mammiféres fru-
givores font également leur apparition autour du laboratoire a
cette époque, attirés par les restes laissés par les humains. C’est
le cas des Coatis, des Pécaris, des Tapirs, etc... Il y a donc a ce
moment de ’année une période de moindre abondance, qui
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apparait également trés nettement sur les graphiques de N. Smy-
the (1968), montrant la quantité de fruits qui tombent a terre.

Mais les espéces dont les fruits sont disponibles sur les bran-
ches des arbres et exploitables par les singes sont encore en
nombre important. C’est, en particulier le cas de I’Almendro
dont le fruit encore immature est déja comestible et aussi de
certains Ficus, de divers Inga, ctc... 11 semble que ce soit I’habi-
tude du Cebus de ne jamais exploiter a fond une espéce en cours
de fructification, qui le pousse a s’attaquer a d’autres végétaux
a faible production comme Mouriria et Olmedia dont ’animal ne
peut tirer que quelques fractions de gramme de matiéres comes-
tibles par bouchée.

Nous citerons, pour compléter ces données, les espéces non
mentionnées au tableau I qui, dans la liste présentée par
J.R. Oppenheimer, ont joué un role assez important dans le
régime alimentaire des Cebus de Barro Colorado en 1966-67.

Annonacez : Annona pupurca (?), mentionné¢ dans I'exemple cit¢ du 18 avril 1967.

Arace® : Anthurium sp., fructification en spadice, de mai a juillet.

Boraginacex : Cordia bicolor, fructifie en mai.

Euphorbiacez :Sapium sp., arille rouge autour des graines, disponible en aoft.

Flacourtiacex : Casearia guianensis, fructifie en mai; Cascaria nitida (?), fructifie
en aolt.

Lacistemace® : Lacistema aggregatum, chez cette espéce déja cit¢ée, Oppenheimer a
observé I'arille autour des graines consomm¢ en mai.

Gnetace : Gnetum leyboldii, liane fructifiant en octobre.

Myrtace : Eugenia chaopensis (?), en mai; Eugenia nestiolica, cn janvier.

Nyctaginaceax : Neca amplifolia, fructification en juillet.

Palmacez : Bactris balanoides, mentionné dans I'exemple cit¢ du ¢ janvier 1967.

Rosacex : Hirtella triandra, jus des fruits en juin.

Sapindacez : Allophyllus psilospermus, en juillet ; Cupania sylvatica, arille blanc
disponible en mai-juin ; Paullinia turbacensis, arille blanc disponible en mars.

Solanace® : Cestrum (?)

Violacex : Hybanthus. Chez cette plante le fruit mar a été observé en avril-mai.

L’addition de ces espéces a notre liste confirme essentiellement
le maximum du début de la saison humide (avril-mai) et modifie
sa forme dans le sens d’une plus grande régularité entre avril
et mai.

Possibilité de production alimentaire du territoire. — Le ter-
ritoire du groupe A1 que nous avons pris comme exemple est
extrémement étendu : 90 ha (1/3 de mille carré, Oppenheimer,
1968). Il est bien défendu contre les incursions des groupes voisins
et par conséquent utilisable dans sa totalité par les 14 Cebus de la
bande (sans perdre de vue toutefois qu’il se superpose aux terri-
toires contigus des Alouatta, dont un seul est délimité sur la
figure 12, ainsi que les domaines vitaux des autres Mammifeéres,
notamment ceux de Nasua narica (le Coati) dont la niche écolo-
gique est partiellement superposable a celle du Cebus.

Les estimations de production que nous avons mentionnées
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dans la premiére partie de ce travail nous font supposer une
production globale impressionnante de nourriture dans ces 90 ha:
plusieurs centaines de tonnes de pulpe de Spondias seraient ainsi
disponibles en aolit et septembre !

Les Ficus représentent de leur c6té une production équiva-
lente mais beaucoup plus également répartic sur I’ensemble de
I’année. Il est impossible de préciser ces ordres de grandeur, étant
donné le manque d’homogénéité dans la répartition de ces deux
espéces. Il est, en tous cas, évident que les Cebus trouvent sur leur
territoire beaucoup plus d’aliments qu’il ne leur en faut ; la bande
ne doit guére consommer plus de 1 % de la production des seuls
Ficus (en calculant le poids des fruits dont le jus sucré est souvent
la seule partie absorbée).

La pulpe des fruits de Scheelea est également consommée
abondamment. La troupe de 14 Cebus peut en utiliser prés de
1 kg par jour (extraite de 100 kg de fruits), ce qui représente 100
a 200 kg de matiére comestible pendant la période de production.
Or il est produit plus de 2 tonnes de cette matiére sur le territoire
de la troupe, ou seuls les Cebus, les Nasua et, occasionnellement,
quelgues écureuils vont exploiter ces fruits encore en place sur le
palmier. Tous ensemble, ils en consomment moins de 10 % !

20 a 30 tonnes de Miconia sont égalecment disponibles en mars
et avril. Les Cebus du groupe A1 peuvent au plus en utiliser
50 a 100 kg (moins de 1 %). Il faut cependant tenir compte qu'une
partie de ces fruits est gachéc par les sajous du fait de leur mode
de cueillette ; les Cebus ne prennent en effet que quelques baies
mires sur une cyme aprés lavoir cassée, et ils laissent tomber
le reste.

Méme au cours de P'année de trés faible production, la Fara-
mea occidentalis produit au moins 1,5 tonne de pulpe de fruit,
alors que les Cebus au cours d’une année d’extréme abondance
n’en ont consommé que 50 a 100 kg !

Nous pensons que ces résultats sont généralisables a la plupart
des productions fruitiéres qui dépassent trés largement les besoins
des animaux et dont la période de disponibilité est relativement
bien étalée sur ’ensemble de I'année. Un territoire de moindre
dimension donnerait certainement un résultat pratiquement ana-
logue pour les Cebus, quant aux possibilités alimentaires (1).
L’hypothése selon laguelle les dimensions du territoire seraient
déterminées par la nécessité d’un approvisionnement suffisant et
constant en produits végétaux est donc exclue dans ce cas. La

Iy

(1) La densité relativement faible de la population de Cebus capucinus 2 Barro
Colorado n’est peut-étre pas constante. Il semble qu’il vy ait eu une forte diminution
suivie actucllement d’une augmentation progressive de cette population (M. Moynihan,
com. pers.).
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vaste taille du territoire des Cebus pourrait peut-étre s’expliquer
par la recherche de quelques plantes trés rares et trés dispersées
dont ils auraient qualitativement besoin, mais seule I’analyse bio-
chimique de leur régime pourrait en apporter la preuve. Une
troisiéme hypothése, la plus plausible, concerne la production du
territoire en aliments d’origine animale: les trés longues randon-
nées effectuées chaque jour selon des itinéraires différents s’expli-
quent beaucoup mieux par une recherche des invertébrés dont se
nourrissent les Cebus. On remarque, en effet, qu’aprés plusieurs
passages du groupe en un méme lieu (au bord de la clairiére, en
fin de saison des pluies, par exemple), les recherches d’insectes

-, b b

y|

Fig. 18. — Cebus capucinus récoltant systématiquement toutes les larves d’insectes
qui minent les pennes de la feuille d’un palmier.

que les singes font par la suite dans de tels emplacements sont de
moins en moins fructueuses. Il est évident que cette faune ne se
maintient qu’a condition d’étre modérément chassée, et les itiné-
raires des Cebus doivent donc former un réseau aux mailles assez
laches qui n’épuise pas le territoire. Les membres de la troupe sont
d’ailleurs eux-mémes fort dispersés lors de cette « chasse ». Les
fruits ne seraient, dans cette hypothése, récoltés qu’accessoirement
— tout en constituant quand méme une trés large part du régime.
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La plus grande partie des Invertébrés et des petits Vertébrés se
rencontrant prés du sol, ou les conditions de température, d’humi-
dité et de lumiére sont trés peu variables (Allee, 1926), cela
pourrait expliquer que les Cebus passent dans la zone inféricure
de la strate arbustive, ou méme au sol, la plus grande partie de
leur temps.

Action sur la végétation. — L’action des Sajous sur la végé-
tation est probablement plus importante que le réle de la produc-
tion d’aliments végétaux sur les populations de Cebus. L’impact
trophique de ces animaux est en effet fort important, comme I’a
d’ailleurs déja souligné Oppenheimer (1967). Nous montrerons
dans la derniére partie de ce travail 'importance de ces singes
dans la dispersion des végétaux forestiers. La variété des espéces
végétales qu’ils consomment, et dont ils facilitent en méme temps
la dissémination, permet de comprendre leur roéle dans le main-
tien de l’équilibre complexe de la forét trés hétérogéne ou ils
vivent.

En plus de cet effet global sur la végétation, il faut souligner
des interactions particuliéres : ainsi, les fleurs de la liane Clitoria
arborescens sont trés recherchées par les Cebus et sont systémati-
quement détruites. Il en résulte une trés faible production de grai-
nes (cependant les quelques graines que nous avons pu récolter
germent a 100 % et les plantules semblent trés résistantes).

Beaucoup d’autres actions sont, au contraire, favorables au
milieu végétal, en particulier la chasse intensive aux insectes, ce
qui empéche certaines pullulations. Oppenheimer a vu des Cebus
faire des hécatombes de Cercopidee, Homoptéres qui attaquent
les tiges et épuisent les arbres en utilisant leur séve pour former
la mousse qui les protége. Les fruits d’Apeiba aspera infestés de
larves de coléoptéres en sont soigneusement débarrassés, et les
graines indemnes peuvent étre plus ou moins dispersées. Nous
avons observé un jour P'extraction successive de 28 larves xvlo-
phages d’un tronc attaqué, et il semble que la « blessure » remplie
de la sciure laissée par ces larves ait ¢té intégralement nettoyvée.
L’action sur le palmier Scheelea zonensis doit aussi ne pas étre
négligeable, étant donné les longs moments que passe le Cebus
a examiner les feuilles mortes, a dégager tous les résidus suscepti-
bles de pourrir, et 4 manger les insectes qui attaquent les feuilles.
On pourrait presque parler dans ce cas dun « grooming des
végétaux » | Par ce biais, le Cebus protége unc espéce qui lui
fournit en abondance la pulpe de ses fruits. Sur d’autres palmiers
(fig. 18), nous avons observé des Cebus capturant systématique-
ment toutes les larves détruisant les pennes des feuilles. Enders
(1935) a déja souligné le role de « nettoyeur de la forét » que joue
le Cebus : il casse toutes les branches mortes qu’il trouve sur son
passage... On peut parler enfin d’une véritable taille de certaines
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espéces vegétales effectuée par le Capucin. Le port trés tourmenté
des plus vieux Miconia argentea est dii au moins en partie aux
Cebus qui cassent de nombreuses branches chaque année, au
moment de la fructification. Gustavia superba, ce petit arbre si
abondant, a une forme presque monocaule (avec des cicatrices
foliaires persistantes derriére le plumeau de grandes feuilles
entourant 'apex). Il a été suggéré que la taille fréquente des
apex par les sajous qui les brisent pour en extraire la moelle,
pourrait déclencher un processus de régénération entrainant un
port beaucoup plus ramifié de ces arbres. Nous n’avons cependant
pas pu confirmer cette hypotheése, car il n’y avait pas de différence
nette entre les Gustavia de Barro Colorado et cecux que nous som-
mes allés examiner dans unc zone ou le Cebus a ¢été exterminé
par les chasseurs.

4. — LE DOUROUCOULI
Aotus (= Aotes) trivirgatus griseimembra.

Le Douroucouli ou « Singe de nuit » est le seul platyrhinien
nocturne. Il est connu depuis que Humboldt (1811) a publié a son
sujet quelques narrations qui ne manquent pas d’intérét encore
aujourd’hui. Sa description de I’espéce a malencontreusement
occasionné quelques confusions sur son nom générique. Le genre
Aotus (Humbolt, 1811) est admis par beaucoup d’auteurs ameéri-
cains, tandis que les auteurs latins et germaniques lui préférent
Aotes (Humboldt, 1811). Ce dernier nom, écrit en italique dans le
texte, est pourtant utilisé sans équivoque comme pluriel du nom
vernaculaire Aote, quHumboldt applique a I’ensemble des ani-
maux de ce groupe dont il suppose l'existence. Dans sa liste
systématique Aotus est employé.

Cet Aotus est un animal de taille intermédiaire entre un petit
Sajou et le Tamarin. Ses énormes yeux lui permettent de se
déplacer aisément au sommet des arbres et de bondir de branche
en branche par les nuits les plus noires.

Caractéristiques du comportement. — Le seul mémoire impor-
tant qui traite des différents aspects du comportement de 1’Aotus,
est di 4 M. Moynihan (1964). Nous rappelerons briévement que
la tendance grégaire est trés peu marquée chez le Douroucouli.
Le groupe, lorsqu’il existe, est toujours un ensemble familial
formé d’un seul couple accompagné d’un jeune ou deux. L’ «allo-
grooming » qui est en général d’autant plus fréquent que la
cohésion des groupes est forte, ne se manifeste dans cette espéce
que lors du comportement sexuel. La trés grande agressivité dont
le Douroucouli fait preuve vis-a-vis de ses congéneéres est beau-
coup moins ritualisée que chez le Cebus ou d’autres Primates.
Souvent il attaque ouvertement, et ’'on comprend que les couples

— 90 —



vivent séparés les uns des autres ct ne se rencontrent que sur les
arbres ol des fruits trés abondants et attractifs peuvent les attirer.
L’Aotus s’oppose encore aux autres Primates, dont nous avons
parlé dans les pages précédentes, par la fixité de son gite (Endem
1935) Il choisit en effet, pour passer la journée a Pabri des pré-
dateurs ou d’autres indésir: ibles, le ereux d’un trone dans lequel il
dissimule. Et il utilise pendant de longues périodes ce méme
gite diurne.

Le Douroucouli est bien adapté a la vie arboricole, mais sur-
tout, semble-t-il, grace a son agilité. Il passe l'essenticl de sa
période d’activité dans la haute futaie, sans jamais descendre au
sol. Sa longue queue non préhensile lui sert uniquement d’organe
d’équilibration et il compense peut-étre son défaut de préhensilité
par unc « démarche entiérement quadrupéde » (il reste aceroché
apres les branches a la fois des pieds et des mains, méme pendant
les périodes de repos. Son activité commence a la tombée du jour
ct se termine au petit matin. C’est a ces deux moments de la jour-
née, celle qui suit juste la chute du jour et celle qui précede le
lever du soleil, qu’il se montre le plus actif.

Régime alimentaire et action du Douroucouli sur la végétation.
Nos observations directes sur le Douroucouli se limitent a quelques
heures, malgré d’assez nombreuses recherches effectuées a la tom-
bée de la nuit. Nous n’avons pas cu la chance de trouver un gite
de Douroucouli a proximité de la Station.

L’ « observation directe » du comportement alimentaire s’aveére
fort difficile pendant la nuit: le faisceau éclairant Panimal se
heurte toujours au feuillage des arbres les plus bas. Et nous
n’avons guére pu suivre les animaux, pas plus en lumiére infra-
rouge qu’en lumiére visible.

Les Douroucoulis ont été observés mangeant les fruits de Qua-
raribea asterolepis dont la pulpe oléagineuse était recherchée par
bien d’autres Mammiféres (notamment les Opossums). Les quel-
ques observations que nous avons pu faire sur les Ficus nous
permettent de confirmer P'importance de leurs fruits dans son
alimentation (cf. Krieg, 1930, cité par Hill, 1960). A partir des
contenus stomacal et intestinal d’'un animal, nous avons calculé
les proportions suivantes : végétaux verts, 30 % ; fruits, 66 % ;
insectes 5 %. S’il existe bien toujours des traces d’aliments d’ori-
gine animale (ainsi que Hill le mentionne) ceux-ci nous semblent
moins abondants que chez le Cebus et en proportion bien moindre
que chez le Saguinus. L’Aotus peut d’ailleurs vivre en captivité
avee un régime formé seulement de fruits, mais il est bon de le
compléter par un apport protéique. Par contre des végétaux verts
(boutons floraux d’Inga sp.) ont été ingérés en quantité plus grande
que jamais le Cebus ne le fait.

L’impact de Aotus sur son milicu est comparable a celui des
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autres Primates frugivores qui dispersent de nombreuses graines.
Mais ce role reste toujours discret du fait de la petite taille de cet
animal et de la faible densité de ses populations.

5. — LE TAMARIN A NUQUE ROUSSE
Saguinus (= Leontocebus) geoffroyi.

Sur l'ile de Barro Colorado, cet animal joue un roéle de moins
en moins important a cause de la décroissance progressive de ses
populations qui ne semblent pas pouvoir susbsister dans la forét
dense.

Le Tamarin a nuque rousse (ou Tamarin de Geoffroy) est un
Callithricidee pesant environ 0,5 kg. C’est le seul représentant de
cette famille 4 Panama. Son aspect et sa démarche rappellent ceux
des écureuils (avec lesquels on peut méme le confondre, de trés
loin !). Il est muni de griffes assez fortes pour s’accrocher et monter
le long des tronces verticaux.

Caractéristiques du comportement. — Les Tamarins sont plus
grégaires que les Douroucoulis et forment fréquemment des
groupes stables de 6 a 9 individus comprenant plusieurs couples et
les jeunes de I'année. Le comportement social dans cette unité, et
surtout les moyens d’intercommunication permettant la genése
de ce comportement, ont été étudiés par M.H. Moynihan (1968)
dans un vaste travail de svnthése out les divers Platvrhiniens sont
compareés.

Les contacts inter-individuels dans un groupe de Saguinus
geoffroyi sont assurés, comme chez les autres Primates, par des
attitudes, des expressions faciales, mais surtout par des vocalisa-
tions particuliérement remarquables chez cette espéce. Certains
cris ressemblent aux trilles d’un oiseau et Moynihan a suggér¢
Iexistence d’'un « mimétisme social » entre les deux espéces.

Lorsque le groupe se déplace, sa progression est ponctuée de
vocalisations qui permettent aux Tamarins de se situer les uns
par rapport aux autres. Les parcours effectués par I’ensemble du
groupe se situent dans un domaine vital assez bien délimité, qui
inclut surtout des lisiéeres ou de la forét secondaire. Dans les
parties les plus brousaillecuses ou s’entremélent les lianes, les
Tamarins semblent particulierement a l'aise.

Le rvthme de vie du Saguinus différe de celui des autres espé-
ces par l’absence des périodes de repos ou d’une « sieste » au
cours de la journée. Par contre, les Tamarins se lévent toujours
trés tard, bien aprés I’aube, et retournent tot le soir vers leurs
abris (vraisemblablement des troncs creux) dans lesquels ils pas-
sent la nuit.
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Régime alimentaire du Tamarin. — Les observations directes
du comportement alimentaire ont donné, chez cet animal, quelques
informations intéressantes. Mais nous n’avons pas pu faire d’obser-
vations « en continu » sur des périodes assez longues, les animaux
disparaissant trop facilement dans I’épaisseur des taillis. Des
données plus précises proviennent d’une série de contenus stoma-
caux et intestinaux obtenus a l'occasion d’une étude de morpho-
logie et d’histologie comparées qui nécessitait la capture d’une
série de spécimens.

Nous soulignerons ici que lidentification des éléments d’un
contenu stomacal est assez aléatoire si elle n’est pas suivie aussitot
d’une prospection du terrain d’ol provient 'animal, pour faire un
inventaire des espéces végétales en cours de fructification et autres
ressources locales. Ces prospections ont été faites a 'occasion des
prélévements effectués en mai, juin, aolt, octobre et novem-
bre 1967.

Le travail de terrain (observation directe) a concerné princi-
palement deux portions boisées situées loin de I'ille de Barro
Colorado : l'une d’elles au bord du Canal de Panama (Miraflores)
ct Tautre sur une colline dominant la ville de Balboa (Cerro
Ancon). En 18 journées réparties sur 'année, nous avons établi le
contact avec ces animaux pendant des périodes variant de 1/4
d’heure a 3 heures. Sur l'ile, un seul contact (2 h.) a été établi
avec des Tamarins qui semblaient fréquenter une portion brous-
sailleuse de la forét et venaient cueillir les fruits de Lacmellea
edulis. Quelques autres observations ont été faites sur un male
solitaire, aux abords de la clairiére. Un résultat global de I'en-
semble des données recucillies est présenté sur la figure 20-E. Le
régime est composé de 10 % de végétaux verts, de 60 % de fruits
et de 30 % d’insectes et autres proies.

La recherche des proies s’effectue a vue (1), le long des bran-
ches et dans les broussailles. Il s’agit surtout d’Orthoptéres (Tetti-
gonidee) (fig. 19), de Coléoptéres(2) et a 'occasion de Lépidopteéres.
Mais une Tarentule de forte taille a également été trouvée dans 'un
des contenus stomacaux. Dans la mesure ou le Saguinus n’attaque
pas les supports inertes susceptibles de contenir des insectes (bois
mort, etc...) il utilise des ressources partiellement différentes de
celles du Cebus. Mais les deux espéces semblent pourtant fortement
antagonistes si 'on en juge par lintensité des cris d’alerte des
tamarins déclenchés par l'approche d’'un groupe de Cebus, alors
que les autres espéces de Primates s’ignorent généralement entre
elles.

(1) Le déterminisme de la détection de proies homochromiques et homotypiques
a été¢ étudié par M.H. Robinson (1966) qui poursuit a ce sujet de passionnantes
recherches a4 Barro Colorado.

(2) De tres nombreux fragments, souvent observés dans les contenus stomacaux,
proviennent de Coléopteres Limexylonoides (Delamare Deboutteville, comm. pers.).
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La recherche des fruits s’effectue souvent prés du sol. Nous
n’avons jamais pu observer de Tamarins descendant pour cueillir
les fruits de Cardulovica palmata, mais I'abondance des graines
dans les contenus stomacaux ne laisse aucun doute sur ce fait.
Les fruits d’'une autre plante basse étaient également recherchés
(Moynihan, comm. pers.): il s’agit d’'une Piperacée, Piper carril-
loanum.

Fig. 19. — Le Tamarin 4 nuque rousse, Saguinus geoffroyi, et sa proie (un orthoptére)
dont il broie la téte d’un coup de canine.

Les quelques autres espéces végétales identifiées dont nous
avons observé 'utilisation par les Tamarins sont mentionnées dans
le tableau I. Les plus importantes sont les Cecropia, et peut-étre
aussi Olmedia dont les petits fruits sont disponibles presque toute
Iannée. La gomme qu’exsude le tronc de certains arbres (notam-
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ment Enterolobium cyclocarpum) semble étre également recher-
chée et peut-étre en assez grande quantité (d’autres Primates,
notamment des Lémuriens font aussi une consommation impor-
tante de gommes). Enfin la fleur de Balsa est visitée lorsque sa
corolle est pleine de liquide dissolvant un peu de gomme et
retenant de nombreux insectes.

Action sur la végétation. — Le domaine vital des groupes de
Tamarins inclut la lisiére ou les parties jeunes de la forét.
A Barro Colorado ou la différence s’estompe entre ces zones de
végétation plus récente et la forét dense, peu d’animaux sont
visibles. Les méthodes de chasse font que les Tamarins cherchent
plutét la forét basse et la broussaille ot les Orthoptéres sont
abondants. Il est pourtant certain que le Tamarin fait des incur-
sions dans la forét plus dense comme c’était le cas vers 1935,
et il contribue, entre autres choses, a la dispersion des semences.
Un trait du comportement fait d’ailleurs du Tamarin un semeur
d’assez grosses graines. Lorsqu’il cucille un fruit, il réagit comme
il ferait vis-a-vis d’une proie : il Pemporte plus loin, et s’installe
dans une position dominante pour le dévorer. Les graines qu’il
laisse tomber ensuite sont ainsi disséminées a courte distance (par
exemple : Lacmellea edulis).

Mais c’est surtout dans la forét secondaire et dans les zones
ou nous les avons observées, hors de Barro Colorado, que les
populations de Tamarins sont assez denses pour agir sur le milieu
végétal. Le concept méme de forét secondaire doit inclure une
référence a la faune qui s’associe aux espéces végétales. L’exem-
ple du Cecropia, caractéristique de cette association en montre
toute 'importance : Cet arbre a croissance accélérée permet I'éta-
blissement sous son ombrage des espéces venant d’une forét
ancienne. Mais, lorsque la forét se rétablit, le Cecropia n’est plus
compétitif et doit donce nécessairement « circuler » pour ne pas
disparaitre. Ce sont les animaux qui contribuent a porter ses
graines dans les nouvelles clairiéres. Le Tamarin v prend part
dans une moindre mesure que beaucoup d’oiseaux.

Eléments de comparaison avec un animal occupant la méme niche
écologique.

LE SAPAJOU JAUNE, Saimiri cerstedi. — Le¢ Sapajou ou singe-
¢cureuil vit a I'Ouest de D’Etat de Panama, en importantes
bandes (nous avons dénombré 33 individus dans une bande) qui
occupent presque la méne niche écologique que le Tamarin et ne
semblent jamais cohabiter avec lui. Cest un petit Cebidae bien
connu, trés voisin du Saimiri sciurea dont les grandes bandes
bruyantes peuplent les foréts amazoniennes (surtout le bord des
fleuves).

Nous avons eu l'occasion d’observer ces animaux pendant
quelques jours dans la province de Chiriqui, et prés de la frontiére
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Panama/Costa-Rica. Les analyses de leurs contenus stomacaux et
intestinaux montrent une proportion d’insectes entrant dans le
régime alimentaire plus faible que chez Saguinus et proche de ce
que nous trouvons chez le Cebus (20 %). La méthode de recherche
des insectes est presque analogue a celle du Tamarin (qui examine
soigneusement le feuillage), et Thorington (1966) insiste sur le fait
qu’il n’est pratiquement pas en compétition sur ce plan avec le
Cebus (qui, lui, fouille activement pour découvrir les Invertébrés
dont il se nourrit). Mais dans certaines régions ou plusieurs espe-
ces de Cebus vivent aux cotés d’un Saimiri et d’'un Saguinus, une
concurrence peut se manifester (Moynihan, comm. pers.).

Le Cecropia nous a semblé constituer une fraction importante
des aliments végétaux de certains des Saimiris observés; mais
bien d’autres plantes sont consommées, notamment le fruit d’une
Aracée épiphyte trés commune (Anthurium sp.) dont le Saimiri
pourrait étre responsable de la grande abondance, en dissémi-
nant les graines par endozoochorie.

6. — DISCUSSION.

Régimes alimentaires et niches écologiques. — Pour comparer
I'impact trophique de ces différentes especes de Primates, nous
avons établi le « diététogramme » de chacune d’elles (fig. 20), en
fonction de I’ensemble des données dont nous disposions. Le

schéma de base est celui que 'un de nous a utilisé dans une étude
précédente (Hladik, 1967).

On ne doit pas trop généraliser a partir de ces diagrammes,
méme pour ceux (ui sont basés sur un grand nombre d’heures
d’observation. Ils ne caractérisent en effet que les animaux vivant
dans un type de forét bien particulier. Mais nous pouvons par
contre en tirer des comparaisons valables entre les espéces pré-
sentes a Barro Colorado.

Les fruits constituent toujours la plus grosse part de 'apport
alimentaire (60 % a 80 %), aussi bien chez une espéce a tendance
« folivore » comme le Hurleur, que chez un prédateur d’insectes
comme le Tamarin. Beaucoup d’auteurs ont insisté sur le peu de
spécificité du choix alimentaire, qui apparait effectivement moins
rigoureux chez les Primates que chez beaucoup d’autres Mammi-
feres (voir par exemple Napier & Napier, 1967). S’il est vrai qu’un
certain nombre d’espéces végétales sont presque également utili-
sées par toutes les espéces animales étudiées, il v a néanmoins des
préférences certaines. Celles-ci sont peut-étre fonction de néces-
sités d’ordre physiologique, a moins qu’elles ne soient qu’une
conséquence secondaire des différences de niches écologiques aux-
quelles les espéces ont adapté leur comportement.
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Un important pourcentage de fruits immatures caractérise le
régime de I’Alouatta ; tandis que celui du Cebus se différencie de
celui de I’Ateles par le choix d’une proportion plus forte de maté-
riaux oléagineux (arilles divers et pulpe des noix de Scheeleq,
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Fig. 20. — Diagrammes figurant les choix alimentaires des différentes espéces de

Primates vivant dans la forét de Barro Colorado. La précision de ces diagrammes varie

d’une espéce a I'autre, selon les informations dont nous disposons (se référer au texte).

Dans le cas de l'dotus, il s’agit d'une extrapolation a partir de quelques donnces
seulement.

Les surfaces pointillées indiquent les proportions globales calculées pour les grandes
catégories naturelles d’aliments : Végétaux verts (feuilles, etc...); Fruits (ou leurs
extraits) ; Proies diverses (orthopteres en particulier). Chacune de ces trois catégories
cst exprimée en pourcentage d’aprés la hauteur du rectangle de gauche pour les
feuilles, celle du rectangle central pour les fruits, et celle du rectangle de droite

pour les proies.

Dans chacun de ces diététogrammes, nous superposons les données relatives a la
variabilité des proportions des éléments suivants : Feuillage et écorces; bourgeons,
jeunes feuilles et moelle ; fleurs et boutons, gomme ; fruits immatures ; pulpe de fruits
aqueux plus ou moins sucrés ; pulpe grasse, arilles et graines; ceufs, cocons et petits
arthropodes : Arthropodes divers (surtout orthopteres) ; Batraciens, reptiles et mam-
miféres. La position des différentes colonnes correspond a ces catégories fines, dans
I'ordre ou elles sont indiquées. La hauteur de la colonne est déterminée par le
pourcentage maximum observé ou par un pourcentage minimum (colonne superposée).

En aucun cas ces chiffres, figurant la variabilité, ne peuvent étre additifs.
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plus consistante que celle des autres palmiers). I1 y a également
des différences assez nettes entre végétaux verts consommés :
I’Ateles préfére les feuillages jeunes, et le Cebus la moelle et les
« extraits » de tiges (différence non visible sur la figure 20). Il se
peut que ’dotus ait une préférence pour les boutons floraux, alors
que P'Alouatta est le seul a pouvoir ingérer de grandes quantités
de feuilles, méme les plus coriaces.

La compétition peut se produire entre consommateurs de
ressources alimentaires d’origine animale. L’essentiel de cette
nourriture étant formé d’insectes, ce sont les Primates de petite
taille qui ont la possibilité d’utiliser le régime ou la proportion
de proies est la plus forte. En effet, la perfection de la vision
donne des chances pratiquement équivalentes aux divers Primates,
de repérer et de capturer les insectes présents sur leur trajet. Mais
si un Saguinus de 0,5 kg peut parfois rassembler en un temps
limité les 20 g de proies formant la totalit¢ de son contenu sto-
macal, par contre un Cebus de 3 kg n’aura ingéré aprés unc
période de chasse équivalente, que 20 % de proies sur la totalité
de son contenu stomacal qui aura nécessairement di étre complété
par des aliments végétaux. L’Aotus et le Saimiri (pesant environ
1 kg) sont, a ce point de vue, des cas intermédiaires.

Le poids des animaux détermine également leurs possibilités
d’exploiter certains étages de la forét, et Valverde (comm. pers.)
considere ce facteur comme primordial dans ses conséquences
sur les possibilités des choix alimentaires. Les animaux de forte
taille doivent s’adapter aux conditions de vie prés du niveau du
sol et devenir parfois « granivores ». Les plus gros singes du
Nouveau Monde ont pu échapper a ce processus en développant
une quecue préhensile qui autorise un Hurleur de 7 a 8 kg a
cueillir des fruits ou des pousses en bout de branche en restant
accroché par cette sorte de « corde de rappel » que constitue
sa queue.

Enfin, dans une forét soustraite a l'action de I'Homme, la
densité de population des différentes espéces de Primates est
fonction du niveau trophique auquel elles appartiennent. I1 est
intéressant de souligner que les biomasses qu’elles permettent de
calculer se rapprochent beaucoup de celles de grands Mammifeérces
des régions tempérées (Odum, 1959).

A Barro Colorado I’Alouatta représente ainsi une biomasse de
4 kg par hectare, ce qui est trés comparable aux chiffres indiqués
pour des herbivores comme le Daim vivant dans les meilleures
conditions.

L’Ateles qui représente 1 kg par hectare de biomasse et le
Cebus, avec 0,5 kg par hectare de biomasse, équivalent par contre
a la moyenne indiquée pour un « omnivore », I’0Ours Noir. La
biomasse du Hurleur, beaucoup plus forte que celle du Cebus.
traduit son niveau trophique plus inférieur. Cette différence de
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densité et de biomasse entre les populations des deux espéces peut
encore s’accentuer, car le Hurleur semble encore disposer de
possibilités d’expansion.

Importance de Uaction des Primates par rapport a celle des
autres mammiféres. — Le Coati, Nasua narica est I'un des rares
Mammiféres qui pourrait se trouver en compétition partielle avec
les Primates. Comme cux, il va s’alimenter de fruits qu’il cueille
en place sur les arbres (sauf 'Astrocaryum). La liste des espéces
végétales consommeées indiquées par Kaufmann (1962) comprend
les Ficus et Cecropia, divers palmiers, le Spondias, ’'Anacardium,
le Miconia, ete... Et, comme le Cebus, le Coati chasse et capture
les Invertébrés et les petits Vertébrés vivant dans la litiére de la
forét. Toutefois sa technique de chasse 'améne a capturer d’autres
tvpes de proies qu’il peut déterrer en creusant le sol avec ses
griffes. La densité que Kaufmann indique pour le Coati (environ
3 individus pour 10 hectares) correspond & une biomasse de 1,5 kg
par hectare (contre 5,5 pour I’ensemble de 3 Primates).

Les chauves-souris du genre Artibeus constituent aussi une
importante catégorie de consommateurs de fruits en place sur les
arbres (cf. Brosset, 1966). Il en est de méme pour de nombreuses
espéces d’oiscaux, notamment les Toucans et les Trogons, dont le
role trés important n’a pas pu étre envisagé dans cette étude.

Le tonnage de fruits produits, cependant, parait dépasser de
beaucoup la quantité consommée par toutes ces espéces réunies.
Il semblerait a ce propos que les foréts d’Amérique tropicale
recélent une plus grande abondance et peut-étre aussi une plus
grande variété d’espéces a fruits comestibles que les foréts afri-
caines. Cela aurait permis a des oisecaux comme les Trogons,
insectivores en Afrique, de maintenir en Amérique des formes
uniquement frugivores (Brosset, comm. pers.) et aux chauves-
souris Phillostomidee, dérivant de formes surtout insectivores
d’occuper la niche écologique des cueilleurs de fruits.

Toutes ces espeéces, avee leurs spécialisations plus ou moins
poussées et des traits de comportement qui déterminent la taille
des territoires prospectés, exploitent incomplétement I’ensemble
de la production. Il reste ainsi des disponibilités pour les espéces
terrestres : Tapirella (Tapir), Tayassu (Pécaris), Mazama et ron-
geurs Nototrogomorphes (Paca et Agouti). Pour ces derniers,
Smythe (1968) a montré des périodes de raréfaction dans les dis-
ponibilités alimentaires, auxquelles les animaux se sont adaptés
par un comportement de mise en réserve. La niche écologique
qu’ils occupent correspond a celles d’Ongulés qui, ailleurs, peuvent
inclure des feuillages dans leur régime alimentaire (Dubost, 1968).

Les Primates et les Procyonidés occupent donc une place
privilégiée dans I’écosystéme forestier de Barro Colorado, place
qui met leurs populations a l’abri des effets des grosses fluctua-
tions de quantités d’aliments. Cette situation est a I'opposée de
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celle que l'on rencontre parfois, ot un domaine vital (ou un ter-
ritoire) sont exploités a la limite de leurs possibilités de production
(C.C. Smith 1968 a montré par un calcul précis, que par exemple,
Tamiasciurus peut vivre sur un territoire ne recelant que 1,3 fois
I’énergie dont il a besoin).

— ENDOZOOCHORIE ET DISSEMINATION DES VEGETAUX

L’endozoochoric est le transport des graines (sensu lato)
ingérées par les animaux, avec conservation de leur pouvoir ger-
minatif. A la suite d’une mise au point bibliographique sur ce
sujet, complétée par les observations que nous avions faites au
Gabon (Hladik et Hladik, 1967), nous avons jugé nécessaire de
faire une série d’expériences sur les espéces de la forét de Barro
Colorado.

On comprend aisément 'importance de la dissémination des
graines chez les plantes. C’est, comme le disait Darwin, un aspect
primordial de la lutte pour la survie de I'espéce. Nous pouvons
comparer dans ce domaine deux végétaux « pionniers » décrits
dans les pages précédentes, et qui sont 'un et 'autre trés fréquents
en forét secondaire, le Cecropia et le Balsa (Ochroma). Lorsque
les fruits de ce dernier sont murs et déhiscents, ils laissent
échapper par milliers leurs graines entourées de fibres soyeuses,
qui forment alors de véritables nuages qu’emporte le vent. Ces
graines germent en grand nombre un peu partout mais les plan-
tules ne pourront se développer que la ot un arbre tombé aura
fait une trouée qui laisse passer la lumiére. Les petites graines
du Cecropia, enrobées dans la pulpe du fruit, ne pourront parvenir
a cette méme clairiére quaprés avoir ¢té avalées par des mammi-
feres ou des oiscaux qui iront déféquer a cet endroit. A en juger
par leurs résultats, ces deux modes de dissémination doivent étre
aussi cfficaces I'un que Pautre.

Les plantules de certaines espéces, comme le Desmoncus,
peuvent également avoir un avantage a étre ainsi disséminéces.
Ce palmier lianescent dont les apex sont particuliéerement succu-
lents, est bien protégé des prédateurs par ses épines; mais sa
plantule ne Pest pas (fig. 21). Les graines étant dispersées souvent
une a une, dans les féeces des Cebus, les chances de survie des
plantules sont ainsi considérablement accrues.

Pour essayver de quantifier ce phénomeéne et ses conséquences,
nous avons collecté et semé des lots de graines prélevés sur 'arbre
et dans les tubes digestifs ou les excréments des singes, el nous
avons comparé leurs pourcentages et délais de germination. Ces
chiffres ne donnent une idée que des chances de survie des plan-
tules aux premiers stades, et non des pourcentages réels de jeuncs
plantes que l'on pourrait dénombrer sur le sol de la forét ou
d’autres facteurs interviennent pour en limiter encore le nombre.
En ce qui concerne l'intensité du phénoméne de dispersion, nos
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observations de terrain sur l’alimentation des Primates nous per-
mettent d’en apprécier certains parameétres dont nous figurons
la grandeur sur un schéma d’ensemble (fig. 32).

A. — CONDITIONS D’EXPERIMENTATION

Origine du matériel. — Les graines testées proviennent soit de
féces recueillis sur le terrain pendant les périodes d’observation
des Primates, soit de contenus intestinaux de quelques individus

Fig. 21. — Plantule de Desmoncus sp. issue d’une graine ingérée par Cebus capucinus.

abattus en dehors de la réserve de Barro Colorado. Les graines
témoins sont celles de fruits récoltés 4 la méme époque (souvent
ceux de l'arbre sur lequel se nourrissaient les animaux observés).

Nous avons d’abord tenté une expérimentation avec des ani-
maux captifs, car seule cette méthode permettait de prélever dans
le méme lot les graines « témoins » et les graines « ingérées ».
Mais nous avons été génés par les différences de comportement
entre animaux libres et captifs. En voici un exemple : Les fruits
de Faramea occidentalis, trés abondants en novembre-décembre
1966, étaient alors mangés par les Cebus qui avalaient de
nombreux noyaux et en recrachaient quelques-uns, sans les
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endommager. Scule la pulpe du fruit était rapidement méachée
par l'animal qui passait vivement d’'un rameau a l’autre. Par
contre, un Cebus maintenu en captivité, non seulement n’éprouvait
que peu d’attrait pour la pulpe du fruit, mais détruisait frénéti-
quement presque toutes les graines en les cassant sous ses dents.
Seulement 3 % d’entre clles furent retrouvées intactes dans les
féces. L’expérience, dans ce cas, ne reproduisait nullement le
phénomeéne observé dans la nature.

Nous avons donc opéré sur des matériaux recueillis sur le
terrain, ce qui présente surtout I'intérét de compléter les données
actuelles sur I’endozoochorie chez les Mammiféres qui, presque
toutes, proviennent d’expérimentations en conditions artificiclles
(cf. exposé bibliographique dans notre article déja cité, et plus
particuliérement Burton et Andrews, 1948). Par ailleurs, nous
avons comparé expérimentalement la germination de graines
enrobées de la pulpe de leur fruit avec celle de graines nettoyées
et séchées.

Conditions de culture. — Notre « serre » ¢était une vaste cage
dont le grillage protégeait les plantules contre les ravages des
Mammiféres et des Insectes. Située dans la clairiére, elle était
soumise a un éclairement permettant une bonne croissance des
jeunes plantes. Les graines étaient semées dans des pots de terre
alluviale. Auparavant nous avions stérilisé la terre par étuvage
pour éviter toute germination de graines inconnues.

Pour les graines petites et trés nombreuses, les tests furent
réalisés sur papier filtre humide, en boite de Pétri, a la tempé-
rature du laboratoire (24° C). En effet, dans la terre, les plantules
serrées les unes contre les autres peuvent pourrir trés vite sous
les fortes pluies ; il devient alors difficile d’atteindre et de chiffrer
le pourcentage maximum de germination. Ce dernier mode de
culture reste cependant plus proche de ce qui se passe dans la
forét, et nous I’avons conservé pour tous les tests sur des graines
pas trop nombreuses. Le semis consiste simplement a enfouir trés
légérement dans la terre les graines recueillies dans le féces, non
lavées, ou les graines des fruits témoins, débarrassées ou non de
la pulpe.

B. — RESULTATS OBTENUS

Il n’y a d’endozoochorie que lorsque le pouvoir germinatif
des graines ingérées est conservé aprés passage dans le tube
digestif. C’est le cas le plus fréquent, a condition que les graines
ne soient pas détruites mécaniquement. Cependant, nous distin-
guerons deux formes d’endozoochorie : Dans certains cas, il y a
seulement augmentation du pourcentage de germination aprés
passage dans le tube digestif, alors que dans d’autres cas c’est le
délai de germination qui sera plus court, par rapport aux témoins.
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1°) Germination [avorisée.

Miconia argentea (Melastomacese). — Les Miconia sont des
arbres qui apparaissent dans les trouées de la forét, mais qui
persistent dans les parties Agées. Leurs fruits sont trés petits
(100 fruits = 4 g), et contiecnnent chacun 45 graines (en moyenne).

Les féces des Cebus renferment un nombre élevé de ces
graines pendant toute la période de fructification, et un simple
calcul a partir de nos données sur I’'alimentation permet d’estimer
que le groupe A déplace chaque jour plus de 300000 graines sur
plusieurs kilométres, dans les limites de son territoire (donc en
moyenne 150000 graines par hectare et par an).

Pourcentage de germination des 292 Pourcentage de germination des 23
graines de MICONIA ARGENTEA graines de CARDULOVICA PALMATA
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Fig. 22 - 23 - 24 - 25. — Pourcentages de germination et délais de germination des lots

de graines ayant été ingérées par des Primates comparés a ceux de lots-témoins de
graines extraites des fruits mirs de la méme espéce (et, si possible, de la méme plante).

L

Le pourcentage de germination obtenu sur 200 graines ingérées
est pratiquement égal a celui des 224 graines témoins: 67 % et
66 % ; mais les graines ingérées présentent un délai de germina-
tion de 10 jours plus court (fig. 22). Cette réduction du délai de
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germination apreés ingestion par les Cebus, ne doit cependant pas
influer beaucoup sur les chances de survie des plantules, car les
fruits étant mars en mars et avril, les graines germeront de toute
facon en début de saison des pluies. Ce qui importe, dans ce cas,
c’est I’énorme quantité de graines ingérées constituant un « flux
de dispersion » sans doute essentiel pour le maintien de ce petit
arbre en compétition avec des formes mieux adaptées a la recher-
che de la lumiére.

Cardulovica palmata (Cyclanthaceae). C’est une des plantes
« pionniéres » apparaissant en lisiéere de forét ou dans les clai-
riéres. A Panama, le Cardulovica est favorisé par ’homme en
maints endroits. Les pousses sont dégagées a la machette, en vue
du ramassage des tiges fibreuses utilisées pour la confection des
« chapeaux de Panama ». Leurs grosses infructescences rouges en
spadices renferment environ 300 petites baies de 0,3 g, avec cha-
cune 80 graines (en movenne). Ce sont ces graines que nous avons
retrouvées en grand nombre dans les contenus stomacaux et intes-
tinaux des Tamarins.

Nos expériences de germination en boite de Pétri montrent
une nette avance de germination pour les graines ingérées: au
12™ jour apreés le semis des 100 graines ingérées, il y a déja 85 %
de belles plantules, alors que quelques unes des 50 graines témoins
commencent seulement a lever. Presque toutes les graines finissent
pourtant pas germer dans les deux cas (fig. 23).

Le Saguinus joue donc essentiellement un réole de dissémina-
teur de ces plantes qui peuvent repousser localement grace a leur
rhizome. Le flux de graines dispersées dans le domaine vital rela-
tivement vaste de cet animal peut atteindre 50 000 a 100000 graines
viables par hectare et par an.

Genipa americana (Rubiacese). Le fruit de cette Rubiacée,
bien connu comme produit tinctorial, est comestible pour ’'Homme.
Les graines sont assez grosses mais pourtant nombreuses : environ
160 dans un fruit pesant 75 g.

Nous avons testé le pouvoir germinatif de 72 graines trouvées
dans un contenu intestinal de Saguinus, et leur délai de germina-
tion semble plus court que celui des 160 graines témoins (fig. 24).
Toutefois, les conditions d’expérimentation n’étaient pas tout a fait
identiques pour les deux lots. Le « flux de dispersion » est beau-
coup moindre que dans les cas qui précédent, du fait que le
Tamarin, singe de petite taille, ne peut guére manger plus de
quelques portions de fruit. L’intervention d’autres Primates est
des plus probables, bien que nous ne ’ayons pas observée.

Trichilia cipo (Meliacea). Les graines de Trichilia cipo pos-
sédent un arille rouge vif qui ne saurait échapper au regard des
singes lorsque la coque jaune d’or des fruits s’ouvre. Les hurleurs,
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les sajous et les atéles ont été observés 4 maintes reprises sur ces
arbres au moment de la fructification.

Dix graines ont été recueillies dans les féces de Cebus et 15
dans celles d’Ateles ; leur pouvoir germinatif s’est révélé excellent,
puisqu’on atteint méme 100 % de réussite. Par contre une seule
germination a pu étre obtenue a partir des 6 graines témoins
choisies bien saines (fig. 25). Il semble bien, dans ce cas, que les
Primates jouent un role déterminant en favorisant la germination
de ces graines dont ils assurent aussi la dissémination, mais nos
chiffres sont trop faibles pour conclure avec certitude.

Le « flux de dispersion » créé par les trois principales espéces
de Primates dont nous parlons, est de 'ordre de 10000 graines par
hectare et par an pour cette espéce.

Faramea occidentalis (Rubiacea). En dehors des faibles résul-
tats donnés par lexpérience mentionnée plus haut, 14 graines
recueillies dans les féces de Cebus (échantillon fourni par J.
Oppenheimer) ont donné 12 germinations. Mais la méme propor-
tion a été trouvée pour 10 graines témoins, alors qu'un autre lot de
15 graines ne donnait qu’un pourcentage de germination de 50 %.

Toutes les plantules sont apparues 4 a 9 mois apres le semis.
En effet, les fruits de Farameq murissent en fin de saison des pluies
ct les graines onl une dormance assez longue permettant d’atten-
dre les pluies de 'année suivante. Nous avons pu lever artificielle-
ment cette dormance en faisant subir aux graines un séchage
accentué. Sur le sol de la forét, dés les premiéres pluies d’avril
1967, les plantules sont apparues en trés grand nombre et fort
dispersées. Rappelons que la densité de cette plante est parfois
trés grande : 830 m* de couverture pour 8000 m’. Le Cebus est trés
probablement responsable de cette dispersion pour une trés large
part.

Spondias Mombin (Anacardiaceee). La dormance des graines
semble, ici encore, étre un facteur important mais trés variable,
une partie d’entre elles germant juste aprés la fructification en
octobre, tandis que d’autres restent (uiescentes jusqu’a la pro-
chaine saison des pluies.

Une seule germination a ¢té observée sur 14 graines témoins
(probablement a cause de cette dormance, ’expérience n’avant
pas été prolongée). Il se peut que l'ingestion par 'Alouatta léve
partiellement la dormance, mais nous ne pouvons 'affirmer, notre
échantillon étant trop petit (4 graines au total dont 1 germeée).
L’action de dispersion reste néanmoins certaine.

Inga sp. (Leguminosae). Dans ce cas, comme pour le Trichilia,
le transit par le tractus digestif de ’animal semble trés important
pour la reproduction de la plante.

La grande variété d’espéces du genre Inga consommeées par les
sajous ou les atéles ne nous a pas permis de comparer des lots de
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graines témoins identiques aux graines testées, puisqu’il était
impossible d’identifier spécifiquement les graines récoltées dans
les féces ou les contenus intestinaux. Mais nous avons noté, de
facon générale, que les graines extraites des gousses ont toujours
trés mal germé, et en faible proportion.

Par contre, deux lots vraisemblablement homogénes ont donné
un résultat remarquable. Les 47 graines du contenu intestinal de
Cebus ont germé a 72 %, alors que les 50 trouvées dans ’estomac
ne germérent qu’a 23 % (chiffre déja supérieur a ce qu'on peut
obtenir avec des graines non traitées).

Les Primates, qui sont les seuls Mammiféres morphologique-
ment adaptés a la cueillette des fruits d’Inga, jouent donc trés
certainement un role déterminant dans la reproduction de cette
espéce dont ils assurent la dissémination des graines (fig. 26). Le
transit intestinal permet notamment le décollement de la cuticule
qui enveloppe les cotylédons. Ceux-ci seraient protégés contre
P’action des sucs digestifs par la présence d’une anti-amylase dont
nous avons déja envisagé le role chez les Légumineuses (cf. notre
article de 1967 déja cité).

Fig. 26. — Plantules d’Inga sp. issues de graines ayant été ingérées par Cebus capucinus.
Les graines n’ayant pas subi de séjour dans le tractus digestif germent en trés faible
proportion.

Dans d’autres cas, I’action sur le pouvoir germinatif est encore
moins nette et seul apparait probable le transport des semences
a distance par les singes. C’est le cas pour les espéces suivantes :

Desmoncus sp. (Palmaceae). Les graines trouvées a deux
reprises dans les féeces de Cebus ont germé 2 mois apres le semis.
Un seul témoin miir (matériel rare, conservé pour la collection)
a germé 3 mois apres le semis. D’autres graines viables ingérées
par les Cebus ont été collectées par J. Oppenheimer.
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Psidium guajava (Myrtaceae). En 15 jours, les graines de
govave germent pratiquement a 100 %, méme lorsque les fruits
sont encore verts et durs, tels que les Ateles les consomment. Un
fruit de 65 g renferme 450 graines qui germent tout aussi bien
apreés ingestion par I’Ateles. En période de fructification, la plupart
des semences de goyavier étaient dispersées par cette voie et le
« flux de dissémination » devait étre de 'ordre de 20000 graines
par jour dans le domaine vital des Atéles roux. Nous estimons
la moyenne a 50000 graines a I’hectare et par an, mais avec une
nette concentration dans la clairiére ot ces animaux étaient
visibles chaque jour.

Cordia nitida (Boraginaceae). Le « flux de dispersion » est
également important pour cette espéce dont le Sajou avale pres-
que toujours les graines; mais le pourcentage de germination
semble trés faible. Un lot de 19 graines ingérées par un Cebus
(échantillon fourni par J. R. Oppenheimer) n’a fourni qu’une
seule plantule, tandis que les 19 graines témoins en fournissaient 4.

Il est facile de repérer ces plantules caractéristiques (a coty-
lédons foliacés) sur le sol de la forét, et cela permet de constater
que la plupart sont localisées a proximité des Cordia. La dispersion
endozoochorique parait donc peu importante pour cette espéce.

Ficus sp. Moraceae). Chaque figue de quelques grammes con-
tient 100 a 170 graines selon I'espéce et ces graines sont certaine-
ment celles qui circulent en plus grand nombre a travers la forét
grace aux animaux. 300 graines issues d’un contenu intestinal de
Cebus ont montré que leur pouvoir de germination n’en était pas
moins ¢levé pour cela: elles ont germé a 91 % (272 plantules
obtenues en 12 jours). De méme la germination des graines
provenant de fruits mars est toujours trés rapide et les pourcen-
tages approchent 90 % (fig. 27). Le Cebus agit donc comme
disséminateur, ainsi que I'Ateles (75 % de germinations). Dans
beaucoup de cas, ces deux singes n’avalent que le jus des figues
et recrachent la pulpe; le nombre de graines trouvées dans les
contenus intestinaux et les féces montre que beaucoup d’entre
clles sont néanmoins avalées. Le role de Alouatta est différent ;
mais ’ensemble de ces animaux arrive a disperser des millions
de graines viables (« flux de dispersion » estimé a 5 millions de
graines par hectare et par an).

20 Destruction partielle ou totale du pouvoir germinatif

Le passage de graines a travers le tube digestif d’'un Primate
n’est pas toujours bénéfique, ou méme indifférent. Il peut aussi
étre nocif, bien que le fait soit assez rare a Barro Colorado. La
baisse du pouvoir germinatif a toujours été le fait de 'Alouatta.
notamment sur les espéces de Ficus.
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Bien que se nourrissant pour une large part sur des fruits
immatures, les Hurleurs semblent leur préférer les fruits mirs
lorsqu’ils sont disponibles, et ils avalent toujours les fruits entiers
avec toutes leurs graines.

F. tonduzii. L’ingestion des graines entraine essentiellement
unc germination différée (fig. 28), mais le pourcentage de germi-
nation reste pratiquement identique a celui des témoins: 84 %
et 86 %. Les graines des deux lots (31 graines ingérées et 50
témoins) provenaient des fruits du méme arbre, tous bien mirs.

F. obustifolia. Les meilleurs pourcentages obtenus pour les
graines mires de ce « Ficus étrangleur » sont trés faibles par

Pou.rcentage de germination des Pourcentage de germination des 2
graines de F/CUS INSIPIDA n° 534 graines de F/CUS TONDUZII n° 409
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50 | témoins ¢ 50 | témoins ¢

§ graines ingéreées par ALOUATTA

- H —— i
| g graines ingérées

par ALOUATTA T

0 ™ c.; -l apré'sfsemis 0 nbre de jrs aprés semis

T T — T T T

T T T T T
0 5 10 ‘I]5 27 0 11) 20 30

Pourcentage de germination des graines de
FICUS INSIPIDA n° 245
100%._

: graines ingérées
E par ALOUATTA

50 |
graines témoins
1 ol
0 ——— LA r'1 j. apll'és semis
0 5 o 29
Fig. 27 - 28 - 29. — Pourcentages et délais de germination des graines du genre Ficus

aprés ingestion par Alouatia palliata, comparés a ceux de lots-témoins de graines
extraites des fruits murs collectés sur les mémes arbres.

rapport a ce que nous avons observé chez les autres Ficus, qu’il
s’agisse ou non de graines ingérées.

Les 7 % de graines qui peuvent rester viables (1 sur 14 contre
22 sur 100 témoins) apreés transport endozoochorique par le
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Hurleur constituent cependant un « flux de dispersion » non
négligeable, du fait qu’un seul de ces singes peut ingérer quoti-
diennement 5000 a 10000 de ces graines. D’autres agents de
dissémination interviennent aussi, parmi lesquels les autres Pri-
mates qui provoquent généralement une augmentation du pouvoir

germinatif des graines qu’ils ingérent.

Pour ce Ficus dont la plantule se développe sur un arbre-
support, le transport endozoochorique est cependant une des
phases essentielles du cycle reproducteur, comme dans le cas du
Gui (Viscum album) de nos régions tempérées dont les graines
doivent rester collées aux branches dans les fientes des oiscaux.
Le probléme du développement de ces formes de Ficus n’est
cependant pas encore clair. Standley (1933) suppose que plusieurs
peuvent prendre une forme épiphyte. Mais en cultivant les diffé-
rentes espéces, nous avons observé uniquement chez F. obustifolia
la formation des racines adventives caractéristiques des formes
épiphytes.

Fig. 30. — Plantules de Ficus insipida (x 2 environ) ayant germé sous l'arbre, proba-
blement sans transport endozoochorique.

F. insipida. Une baisse sensible est ici encore enregistrée dans
les pourcentages de germination des graines ingérées (4 sur 11 et
40 sur 50) par rapport aux graines témoins (47 sur 52 et 95 sur
100), bien que nos chiffres soient faibles (fig. 29 et 30).

On peut comparer sur deux lots de 100 graines vraisembla-
blement identiques, le résultat du séjour a plusieurs niveaux du
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tractus digestif du Hurleur. 73 % des graines provenant du contenu
stomacal germent contre 23 % seulement de celles recueillies dans
le ceecum et dans le colon. Les fermentations qui s’opérent a ce
niveau ou le transit intestinal est ralenti sont probablement la
cause de cette destruction du pouvoir germinatif. La figure 27
met en évidence une différence physiologique entre le Hurleur
et ’Atéle chez qui 'ingestion des graines n’a pas entrainé de baisse
notable du pouvoir germinatif.

La faible proportion des graines viables qui subsistent dans
le total ingéré par I’Alouatta n’est pas cependant un handicap aussi
important qu’il peut paraitre 4 premiére vue, étant donné I'im-
mense quantité de graines ainsi transportées. Nous avons observé
de plus que Paction d’un Scarabéide (Canthon angustatus ?) com-
pléte remarquablement le role de semeur de I'Alouatta. Ce petit
Coléoptére, toujours trés abondant au voisinage des groupes de
hurleurs, enterre toutes les fientes dont il fait des « boulettes »
qu’il roule et va cacher sous la litiére végétale recouvrant le sol.

Chez Quararibea asterolepis, c’est I’Ateles qui a une action
défavorable sur la viabilité des graines qu’il ingére: 3 plantules
seulement ont été obtenues a partir d’un lot de 13 graines ingérées,
contre 4 sur 4 pour les témoins. Il est vrai que dans ce cas ’Ateles
avale rarement les noyvaux de ces fruits et contribue a leur disper-
sion en les rejetant le plus souvent a quelque distance seulement
du point de cueillette (synzoochorie).

Pour Virola, les 9 graines qui occupaient le ceecum d’un Hur-
leur n’ont pas germé ; par contre, une graine provenant de féces
d’Ateles I’a fait normalement, comme 7 graines témoins sur 9.

Les graines de Cupania latifolia provenant de féces d’Alouatta
ou de Cebus, n”’ont pas germé non plus.

C. — DISCUSSION DES DIVERS CAS DE DISSEMINATION

La diversité des espéces végétales des foréts denses humides
pose le probléme de leur mode de dispersion. En ne considérant
que laction des Primates, I’endozoochorie est certainement le
mode de dissémination le plus efficace. De nombreuses espéces
possedent des graines qui sont « adaptées a se faire avaler » et
aussi a résister au transit intestinal. La dureté de l’endocarpe
assure généralement leur protection, mais beaucoup d’autres pro-
cessus entrent en jeu (mucilage protecteur dans certains cas,
présence d’une anti-amylase chez les Légumineuses, etc...).

La dimension des graines avalées ne peut pas excéder la limite
compatible avec le diamétre du tube digestif de 'animal trans-
porteur. Par exemple, les noix des palmiers (Scheelea et Astro-
caryum) sont toujours rejetées par les Primates. Un Cebus ne
pourrait avaler la noix du Scheelea qu’il consomme cependant en
grande quantité. Mais il lui arrive souvent de la transporter a
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quelque distance et de la cogner vigoureusement sur un tronc pour
ramollir le mésocarpe avant de le consommer. Il s’agit la d’un
exemple de synzoochorie (transport actif des semences par ’ani-
mal) trés utile au palmier. En effet, les noix de Scheelea sont
recherchées par les Rongeurs sous les arbres ou elles se trouvent
en grande quantité apres la saison de fructification. Ils les détrui-
sent alors pour se nourrir de I’endosperme et de I’embryon. C.C.
Smith a trouvé que 60,7 % disparaissaient de cette facon, et que
1,6 % seulement restaient viables. La plupart des graines dis-
persées plus ou moins loin par le Cebus échapperont au contraire
a cette destruction massive (1).

Parmi les divers cas de synzoochorie que nous avons observés,
le pouvoir germinatif des graines reste toujours inchangé. Citons

Fig. 31. — Plantules de Tocoyena Pittieri issues des graines nettoyées de leur pulpe
(disséminées sous cette forme par synzoochorie).

en exemple une Rubiacée, Tocoyena Pittieri, fort appréciée des
Ateles et des Cebus qu'on pourrait qualifier de grands semeurs
de ces plantes. Ils transportent des fruits miirs sur plusieurs

(1) Un exemple plus net est constitué par le Brosimum dont toutes les graines
des fruits qui tombent au sol sont détruites par les Agoutis. Celles qui sont avalées
par les Hurleurs sont en fait les seules qui pourront germer.
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Fig. 32. — Schéma illustrant le role des Primates dans la dissémination des graines.

Le domaine vital des cing espéces de Primates est symbolisé par les zones hachurées ou
ponctuces localisées sur les « ctages » de la forét que chaque animal exploite. Ces
domaines se superposent tous, en fait, et nous les avons figurés presque jointifs

centaines de métres en crachant les graines de temps a autre. Nous
avons fait un essai, en comparant 12 graines bien nettoyées de
leur pulpe et mises en contact avec de la salive avec 12 graines
entourées de leur pulpe. Le total des germinations obtenues a été
le méme (10) dans les deux cas (fig. 31).

Le cas de Gustavia superba est assez semblable : le Sajou
consomme la chair des gros fruits, en les transportant parfois sur
quelque distance. De trés nombreuses germinations ont été repé-
rées sur le sol de la forét, fort éloignées parfois des arbres d’ou
les graines pouvaient étre issues.

Sur le total des espéces observées, trés peu, en définitive, sont
sujettes au phénomene de dormance et les pourcentages de germi-
nation sont généralement élevés.

Parfois le Primate favorise les espéces végétales en augmen-
tant trés sensiblement le pouvoir germinatif des semences. Outre
les exemples précédemment cités, nous mentionnerons encore un
fait: sur 310 graines inconnues (6 espéces différentes) provenant
de contenus intestinaux, 270 germinations ont été obtenues. Ce
pourcentage de 90 % est élevé par rapport a ce qu'on observe
généralement. Plus souvent, I'ingestion par le Primate entraine
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uniquement pour la clarté du dessin. Les « flux de dispersion » des semences des

principales espéces sont exprimés par des fleches dont la longueur est proportionnelle

a la distance de dispersion et dont I’épaisseur indique l'ordre de grandeur de ce flux
(nombre de graines viables disséminées par hectare et par an).

une avance sur la date d’apparition des premiéres plantules ; mais
le phénomene le plus conséquent reste l'intensité de ce que nous
appelons le « flux de dispersion ».

La figure 32 schématise la plupart des résultats figurant dans
notre exposé et montre 'importance du réle des Primates pour la
stabilité de la communauté végétale. Il est certain qu’en leur
absence, et a plus forte raison celle des autres Vertébrés, la forét
évoluerait d’une facon différente, quasi imprévisible, car le main-
tien de beaucoup d’espéces est dit a 'intensité du « flux de disper-
sion » de leurs semences.

L’hétérogénéité floristique de la forét de Barro Colorado
et, plus généralement, des foréts des régions tropicales et équa-
toriales, permet une production d’aliments végétaux presque
réguliére tout au cours de P’année, malgré un cycle climatique
assez fortement marqué. Ceci a permis I’établissement de nom-
breuses formes animales; celles-ci, en retour, ont contribué et
contribuent encore au maintien de la structure de ces foréts. Nos
observations permettent de mieux comprendre le mécanisme de
ces interactions, en ce qui concerne les Primates.

De leur coté Jackson et Gartlan (1965) travaillant dans lile
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de Lolui (Lac Victoria) ont attiré ’attention sur le réle de certains
singes dans la régénération de la forét. La variété des végétaux
dispersés par les Primates tend a faciliter le renouvellement des
associations végétales, et a aider la recolonisation de la savanne
par les essences forestiéres. Dans les deux cas les Mammifeéres
« consommateurs » exercent donc une action capitale sur I’évo-
lution des populations végétales dont ils se nourrissent.

RESUME

Les Primates exercent une action importante sur I’évolution
de la forét de Barro Colorado. C’est le cas, en particulier, du
Hurleur Alouatta palliata, du Sajou Cebus capucinus et de ’Atéle
Ateles geoffroyi. Le role du Douroucouli Aotus trivirgatus n’a
pu étre précisé, du fait de sa difficulté d’observation, tandis que
I’action du Tamarin Saguinus (= Leontocebus) geoffroyi se fait
sentir sur la lisiére et en forét secondaire. Un autre Mammifeére,
le Coati Nasua narica, entre partiellement en compétition alimen-
taire avec les Primates.

Chacune des espéces de singes étudiées a des préférences
alimentaires assez nettes, comme le montrent les diagrammes
(diététogrammes) établis grace a des observations de terrain éta-
lées sur une période de 15 mois. Les diverses productions végétales
sont dans une certaine mesure complémentaires et les spécialisa-
tions constatées ne peuvent étre la conséquence du simple hasard,
puisque nous avons comparé des animaux différents vivant dans
le méme milieu. Nous avons essayé d’estimer ’ordre de grandeur
des diverses productions végétales et leur cvcle annuel de disponi-
bilité.

L’évolution des populations animales est liée a celle de la
forét, mais la réciprocité est également vraie. Au cours des temps
I’action des consommateurs animaux a laissé une trace visible
dont nous montrons certains aspects actuels. La transformation
du tyvpe de plusieurs fruits semble encore se poursuivre par ce
processus, notamment la variation de la masse de matiére emma-
gasinée dans la graine par rapport a celle de la pulpe servant a
attirer 'animal qui disséminera ensuite les semences.

Par ailleurs les Primates contribuent a maintenir la forét dans
sa complexité actuelle grace a cette action sur la dispersion des
espéces végétales. Nous en avons- étudié I'impact en tentant de
quantifier le « flux de dispersion » des semences et I'influence de
I’endozoochorie sur leur pouvoir germinatif.

SUMMARY

The present study is concerned with the relationship between
certain tropical mammals and plants. Three platyrrhine primates,
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the Howler Alouatta pulliata, the Capuchin Cebus capucinus, and
the Spider monkey Ateles geoffroyi, were observed at some length
in the humid seasonal (mature and old second growth) forest on
Barro Colorado Island in central Panama. The Night monkey
Aotus trivirgatus, was observed more briefly in the same area. A
few Central American Sequirrel monkeys Saimiri cerstedi, were
observed in the humid forest along the Panama-Costa Rica border,
in the Burrica Peninsula. The Rufous-naped Tamarin, Saguinus
geoffroyi, primarily a species of younger second growth and edge
habitats, was studied both on Barro Colorado and the mainland
parts of central Panama. The feeding habits of these primates
were compared with those of the partly competitive Carnivore,
the Coati Nasua narica.

Each species of primate has a specific dietary regime. Each
has its own particular preferences. These preferences are not
simply « opportunistic » responses to the food available. Different
species feed on different things in the same areas.

The availability of foods was measured in several ways,
including numerical estimates of fruit production and seasonal
cycles.

The development of animal populations is dependent upon
that of the vegetation. But the converse is also true; the deve-
lopment of plant species is dependent upon the animals. This is
particularly conspicuous in the case of the fruit forms. Plant
species which depend upon animals such as primates for their
dissemination tend to have relatively large amounts of edible
pulp surrounding the sced itself.

It is evident also that the activities of primates help to
maintain the complexity of tropical forest, at least the remarkably
scattered (« over-dispersed ») distribution of many plant species.
This is primarily due to endozoochory, i.e the ingestion and
transportation of seeds without loss (even, in some cases, with
increase) of their germinative potential.
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NOTE TECHNIQUE :

Les photographies ont été réalisées par les auteurs sur format 24 X 36 mm, avec
des optiques de 50 mm type « macro » pour les vues a caractére botanique, et de
500 mm f 5 ou de 135 mm f 2,5 pour les vues d’animaux dans leur milieu (sur film
TRI X surdéveloppé).
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