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INTRODUCTION

Les primates ne se nourrissent pas au hasard. lls choisissent les aliments en fonction
de leur composition chimique : digestibilité, nutriments et composés secondaires plus ou
moins toxiques, sont les facteurs qui influencent la sélection d’un aliment par un animal
(Waterman, 1984).

C’est la perception gustative qui leur permet d’effectuer cette sélection, en constituant
I’interface entre la chimie des aliments et le comportement alimentaire des primates. Des tests
de godt ont permis de déterminer les concentrations dites « seuil » & partir desquelles un
produit particulier (fructose, acide citrique, acide tannique...) était percu par différentes
espéces. Ces études, entreprises par Glaser depuis 1968 sur différentes espéces de primates,
des prosimiens aux anthropoides, permettent de retracer I’histoire de I’évolution du godt
(Hladik et Pasquet, 1999 ; Hladik et al., 2002 ; Glaser, 1968). Des analyses chimiques menées
en parallele sur les plantes consommeées permettent de mieux comprendre les choix
alimentaires et d’analyser les différences de régimes entre les espéeces.

L’ alimentation, qui dépend des ressources disponibles, varie au fil des saisons. Une
analyse du comportement alimentaire doit donc porter sur la perception gustative, mais se doit
aussi de tenir compte des variations saisonnieres et donc s’inscrire dans la durée.

Elle doit également tenir compte des différences entre les individus. L’age, sexe, statut
social, état de santé peuvent influencer le comportement d’un animal, tout comme des facteurs
intrinséques liés a son patrimoine génétique.

Ces différences entre les individus ont été bien moins étudiées et discutées que les
différences entre les espéces. C’est pourquoi ce travail met en avant les caractéristiques de
chaque animal étudié et cherche a évaluer, pour tous les facteurs pris en compte, la variation
au fil des saisons et au sein du groupe.

Parmi les composés des plantes que mangent les primates, les métabolites secondaires,
du fait de leur abondance, pourraient jouer un rdle majeur dans la sélection des aliments
(Freeland et Janzen, 1974).

Chez les végétaux, les processus qui permettent de synthétiser les composés
organiques sont traditionnellement regroupés en métabolisme primaire et secondaire : on
parle de métabolisme primaire pour les molécules qui ont des rbles spécifiques et
indispensables, et que I’on retrouve de la méme facon dans la quasi-totalité des cellules
vivantes. Les métabolites secondaires ne semblent pas avoir de fonction spécifique dans la
cellule, et leur distribution est inégale dans la plante (Salunkhe, 1990).

Parmi ces derniers, les tannins sont pour les végétaux d’efficaces moyens de défense
contre les herbivores : ils réduisent a la fois la biodisponibilité des protéines des plantes et
I’activité des enzymes digestives. Comme pour d’autres composes secondaires, la perception
d’un goQt désagréable (amer, astringent...) permettrait aux animaux d’éviter les plantes les
plus toxiques et ainsi de limiter leur consommation (Freeland et Janzen, 1974 ; Feeny, 1970).

Cependant, certains animaux ingerent régulierement des plantes contenant des tannins.
Les primates ne font pas exception. De nombreuses études ont analysé les plantes de leur
régime et ont trouvé des teneurs en tannins parfois importantes. Ces animaux les percoivent-
ils ? Ont-ils des « stratégies » de défense contre les tannins?

L’intérét de la consommation de tannins est régulierement évoqué, comme dans le cas
du fameux « French paradox » et des tannins du vin qui protegeraient les artéres des
consommateurs. D’autres bénéfices des tannins sont peut étre moins connus, comme leurs
effets antiparasitaires.
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L’hypothése d’une « automédication » animale est apparue au début des annees 80,
lorsque Wrangham et Nishida ont décrit la consommation par des chimpanzés de plantes aux
propriétés medicinales (Wrangham et Nishida, 1983), la structure physique des plantes ainsi
que leur composition chimique pouvant intervenir. Il semblerait que les primates pisent. dans
leur environnement des plantes dont les composeés secondaires auraient sur leur organisme des
effets bénéfiques. Peut-étre en est-il de méme pour les tannins ?

Les Iémuriens sont des primates particulierement intéressants p@ur qui cherche a
comprendre la consommation de tannins et ses enjeux. En effet, si dans leur milieu naturel les
Iémuriens tendent a éviter les tannins (Ganzhorn, 1988 ; Simmen, Hladik"et al., 1999), ils
peuvent néanmoins en retirer des effets bénéfiques. Les tanninsyont. la capacité de limiter
I’absorption du fer dans I’organisme, or I’excés de fer (hémosidérose) est responsable de
nombreux déces chez les Iémuriens captifs ; ces décés pourraient,&tre evités en donnant aux
animaux des aliments riches en tannins (Spelman et al., 1989). Leurs, effets antiparasitaires
ont également été démontrés, in vivo comme in vitro (Athanasiadou et'al., 2001a ; Butter et
al., 2000 ; Niezen, Robertson et al., 1998 ; Paolini, Bergeaud et al.,;"2003 ; Paolini et al.,
2004).

Le maki de Madagascar (Lemur catta) est une des espeees de prosimiens les mieux
connues, depuis les années 60 et les études d’Alison Jolly. L*¢tude de ce groupe fortement
hiérarchisé, dont les femelles sont dominantes sur lés males et ont la priorité d’acces aux
ressources alimentaires (dans un environnement hautement saisonnier), est fortement
révélatrice des liens existant entre comportement social et alimentaire.

Nous nous sommes donc intéresses i€l a la consommation de tannins et a leur
perception gustative par des Lemur catta €levés en semi-liberté en région parisienne. Cette
étude a été menée a différentes saisons car I*alimentation des makis inclut une part tres
importante prélevée sur la végétation de deur enclos. Nous avons cherché & comprendre
I’intérét pour ces animaux de conSemmer des tannins, en étudiant leurs éventuels effets
bénéfiques concernant le parasitisme intestinal, ainsi que les moyens de défense utilisés par
I’animal pour se protéger de ces cOmposes. Les variations interindividuelles ont fait I’objet
d’une attention particuliere, afin d’étre interprétées en fonction de facteurs sociaux ou
physiologiques.

Ainsi, aprés avoir fait'le point des connaissances actuelles liées a ces problématiques
— I’alimentation des primates, les‘tannins, I’éco-éthologie du maki catta —, nous décrirons
les méthodes utilisées dans cette etude puis les différents résultats obtenus. Dans une derniére
partie, les réponses pouvant €tre apportées par ces résultats aux questions posées seront
commentées et discutées dansde cadre de la semi-liberté.

10



ETAT DES CONNAISSANCES

ETAT DES CONNAISSANCES

11



ETAT DES CONNAISSANCES

I. L’ALIMENTATION DES PRIMATES

1. Le comportement alimentaire des primates : tenants et aboutissants

De nombreux facteurs sont impliqués dans le comportement alimentaire, qu’ils soient
psychophysiologiques, physiologiques ou environnementaux (figure 1). La disponibilité et le
choix fait par I’animal sont les deux ¢éléments qui vont en premier lieu déterminer la prise
d’un aliment. D¢s la prise alimentaire, 1’animal recoit des informations sur cet aliment : la
perception des qualités organoleptiques de 1’aliment, qui dépendent de sa chimie, de la
sensibilité gustative de 1’animal et de facteurs cognitifs. Ces effets a long terme résultent
d’expériences et du conditionnement opérant associés a la digestion : par exemple un aliment
au golt répulsif ou ayant causé¢ des désordres digestifs sera moins consommé par la suite
(Addessi et al., 2004 ; Visalberghi et al., 2003 ; Rozin et al., 1993).

CHOIX D’UN ALIMENT

CHIMIE DE L’ALIMENT:

nutriments, composés INGESTION
INFLUENCE 2 EXPLORATION | secondaires...
SOCIALE ressources,

priorité
alimentaire

Facilitatiqn
sociale

COGNITION
(apprentissage,
mémorisation, ‘

discrimination,
catégorisation)

DISPONIBILITE
DE L’ALIMENT

EFFETS DIGESTIFS

PHYSIOLOGIE: Etat de

santé / besoins nutritionnels

SAISONS
CLIM. AT, Caractéristiques individuelles:

age, sexe, génétique

Reproduction

Figure 1: Le comportement alimentaire des primates : facteurs internes et externes influencant la prise d’un
aliment

Des facteurs internes (physiologie), externes (climat, chimie de 1’aliment) et sociaux
agissent sur la prise alimentaire, au travers de la disponibilité des ressources (pour le climat)
et de son attractivité apparente pour I’animal (facteurs cognitifs). En effet, une femelle
gestante, un individu jeune ou souffrant n’auront pas les mémes besoins et ne consommeront
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pas les mémes aliments. Les composés présents dans 1’aliment lui conférent une couleur,
odeur et texture particuliéres, plus ou moins attirantes pour I’animal. Ces caractéristiques
seront apprises et permettront a 1’animal de faire des choix d’aliments en fonction des
catégories mémorisées.

Les liens sociaux influencent par ailleurs le déclenchement de la prise alimentaire en
modifiant par exemple 1’accés aux ressources (priorité alimentaire d’un individu plus
dominant). La facilitation sociale, phénomeéne initialement décrit chez les oiseaux et plus
récemment étudié chez les primates (Addessi et Visalberghi, 2001 ; Visalberghi et Addessi,
2000) peut favoriser et accroitre la consommation de certains aliments.

L’étude du comportement alimentaire d’une espéce doit donc tenir compte de ces

différents facteurs de wvariation : saisons, différences entre individus, influence sociale,
perception gustative de différents composés, chimie des aliments.

2. Disponibilité et saisonnalité des ressources

La saisonnalité de la distribution des ressources implique une variation du régime des
primates tout au long de I’année, et leur adaptation a I’évolution de leur milieu.

a. Biomasse de primates en fonction des ressources

La biomasse des primates folivores est trés liée a la productivité des plantes et a la
qualité des feuilles. De nombreuses études, citées par Ganzhorn et ses collaborateurs en 2003
ont montré que les especes et les individus se concentrent dans les zones ou la nourriture est
la plus abondante, que la taille des populations de primates folivores est reliée a la
disponibilité des feuilles pendant les saisons séches, et que pendant des périodes de réduction
des ressources, les populations ont tendance a décliner. Cependant, la production annuelle
d’une forét et la diminution saisonni¢re des ressources ne régulent pas les populations de
primates de maniere uniforme, et la rareté¢ des aliments dans les habitats saisonniers n’est pas
nécessairement la contrainte la plus importante. La qualité des feuilles diminue avec leur age,
ce qui implique que les foréts seches a feuilles caduques sont de meilleure qualité que les
foréts humides a feuilles persistantes. Les populations de primates sont d’ailleurs plus
importantes dans les milieux saisonniers, ou ils ne trouvent de la nourriture de trés bonne
qualité qu’une partie de I’année (Ganzhorn et al., 2003).

b. Variations de composition du régime

les variations saisonnieres de régime ont été décrites dans de nombreuses études chez
différentes espeéces (Hladik, 1988 ; Ganzhorn et al., 2003 ; Clutton-Brock, 1977), des espéces
les plus « primitives » : Lepimelur ruficaudatus (Ganzhorn, 2002), Lemur catta (Pereira,
1993b), Eulemur rubriventer et E. fulvus (Overdorff, 1993), Propithecus (Meyers et Wright,
1993), aux singes plus « évolués » : Cercopitheque (Gauthier-Hion, 1980 ; Cords, 1986 ;
Wrangham et al., 1998), et chimpanzé (Wrangham et al., 1998) par exemple.

La composition du régime varie en fonction de la disponibilité des aliments, comme
les fruits ou les jeunes feuilles, dont la consommation est souvent corrélée avec leur
disponibilité (Wrangham et al., 1998 ; Meyers et Wright, 1993). Chez les prosimiens, les
quantités ingérées et la composition du régime varient en fonction des disponibilités
alimentaires, par exemple dans la forét décidue de la cote occidentale de Madagascar, octobre
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et novembre sont caractérisés par un pic dans la production de fleurs, ce qui correspond a une
abondance de glucides disponibles, puis une augmentation progressive des protéines végétales
(jeunes feuilles) et animales (invertébrés), accompagnée d’une large production de fruits qui
durera jusqu’en juin, début de la saison séche (Hladik, 1988).

c. Adaptations comportementales et métaboliques

Des adaptations comportementales ont été décrites concernant la répartition
géographique des individus : changement de la taille du groupe, utilisation de territoires
d’alimentation de tailles différentes, allongement des distances parcourues pour rechercher la
nourriture ; la prise alimentaire et le régime : consommation d’aliments de moindre qualité,
adaptation des phases d’alimentation comme de la durée totale d’alimentation journalicre,
modification de la composition du régime; ou le métabolisme : réduction de I’activité
permettant d’économiser 1’énergie tant que la saison riche n’est pas revenue (Overdorff,
1993 ; Ganzhorn et al., 2003).

La saisonnalité des ressources constitue une pression de sélection qui explique en
partie les variations du métabolisme des prosimiens (par exemple chez le microcébe
Microcebus murinus (Peter-Rousseaux, 1980) et la saisonnalit¢ de leur reproduction : les
femelles propithéques, par exemple, mettent bas et allaitent au moment ou les feuilles jeunes
(trés riches en protéines) sont les plus abondantes (Meyers et Wright, 1993 ; Jolly, 1984 ; Lee,
1987).

3. Facteurs de variations interindividuelles

a. Entre populations

Certaines différences de régimes alimentaires ne peuvent pas étre expliquées par des
variations de disponibilité alimentaire. Ces différences entre populations et entre groupes
d’animaux voisins ont été plusieurs fois observées (Clutton-Brock, 1977).

L’¢évaluation de la différence intraspécifique entre les régimes alimentaires de
différents groupes permet d’interpréter I’influence des pressions de sélection sur la variabilité
du comportement alimentaire, et il importe d’en tenir compte dans la méthodologie.

b. Différences liée au sexe

Les différences d’alimentation entre males et femelles peuvent étre dues a des
différences de besoins énergétiques, de budgets d’activité, de priorité d’acces (Clutton-Brock,
1977).

Chez les mammiféres, les colits métaboliques élevés pendant la gestation et la
lactation augmentent les besoins des femelles en protéines et minéraux (Hemingway, 1999 ;
Rose, 1994). L’alimentation des femelles gestantes et allaitantes (tactiques comportementales,
composition du régime) s’avérent différentes des autres femelles chez les mammiféres
(Emery, 1988 ; Nakagawa, 2000 ; Henry, 1997 ; Bernard et Hohn, 1989 ; Gittleman et
Thompson, 1988) et en particulier chez les primates : les prosimiens (Sauther, 1994 ; Tilden
et Oftedal, 1995), les capucins (Rose, 1994), les babouins (Silk, 1987 ; Muruthi et al., 1991),
les galagos (Sauther et Nash, 1987), les cercopithéques et les langurs (Harrison, 1983 ; Rose,
1994 ; Srivastava, 1992).
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Concernant la consommation de composés secondaires, il semblerait que les femelles
sifaka gestantes et allaitantes aient tendance a consommer plus de tannins que les males et les
femelles non reproductrices (Carrai et al., 2003), mais cette hypothése resterait a confirmer.

Des différences d’alimentation entre males et femelles indépendamment de la période
de reproduction ont aussi été décrites chez plusieurs espéces (Clutton-Brock, 1977 ; Cords,
1986 ; Gauthier-Hion, 1980). Les différences de choix alimentaires peuvent étre dues aux
différences de poids : lorsque les femelles sont plus petites que les males, elles ont alors acces
aux aliments situés sur les branches les plus fines. Les males, plus gros, peuvent aussi étre
moins sujets a la prédation et passer plus de temps a se nourrir & des niveaux plus bas
(Clutton-Brock, 1977). Les différences de consommation d’items particuliers peuvent aussi
étre dues a la dentition des animaux, les animaux ayant une denture plus importante pouvant
plus facilement inciser les écorces pour récupérer les insectes en dessous (Clutton-Brock,
1977).

Le dimorphisme sexuel est parfois la meilleure explication a la différence
d’alimentation entre males et femelles (Rose, 1994), cependant la différence de taille
n’explique pas tout. Les femelles Hapalemur griseus (espéce monomorphique) ont un régime
deux fois plus diversifi¢ en nombre d’espeéces consommées, elles completent le régime
habituel des males avec plus de fruits et de nouveaux aliments (Grassi, 2002). La rapidité des
prises alimentaires et le temps consacré a se reposer et a se nourrir peuvent aussi différer entre
males et femelles (Clutton-Brock, 1977 ; Nakagawa, 2000)

Plusieurs études ont permis de comparer les régimes males-femelles, et semblent
converger vers la conclusion suivante : les femelles consomment plus volontiers des aliments
riches en protéines, tandis que les males préférent les fruits, et consomment plus de fleurs
qu’elles (Cords, 1986 ; Gauthier-Hion, 1980 ; Harrison, 1983 ; Nakagawa, 2000).

c. Différences liées a ’age

Lorsque les aliments sont difficiles a trouver ou qu’ils nécessitent une manipulation
particuliere, les juvéniles sont souvent plus lents et moins efficaces que les adultes (Rhine et
Westlund, 1978 ; Hanya, 2003). Concernant la qualité du régime, il existe une différence entre
les classes d’age : Cords en 1986 a trouvé chez les cercopithéques une corrélation négative
entre la taille corporelle des jeunes et leur consommation de fruits, et une corrélation positive
entre leur taille et la proportion d’insectes et de feuilles dans le régime.

Les différences de comportement alimentaire peuvent étre dues au poids des
individus : dans de nombreuses especes arboricoles comme terrestres, les individus jeunes,
plus légers, passent plus de temps a se nourrir aux extrémités des rameaux, ou dans des
positions suspendues, que les adultes (Clutton-Brock, 1977).

Les différences d’alimentation entre individus d’ages différents ont souvent été
étudiées lors des observations de régimes d’animaux dans leur milieu, mais plus souvent pour
mettre en évidence des différences entre juvéniles et adultes. Les éventuelles différences de
comportement alimentaire des individus trés agés par rapport a des adultes n’ont pas fait
I’objet d’études.

Les différences d’alimentation que I’on peut observer entre plusieurs individus
peut provenir de différences physiologiques (contraintes physiologiques différentes,
taille différente etc.) mais également de différences comportementales, comme des
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techniques d’alimentation différentes ou des contraintes sociales particulieres (Cords,
1986 ; Pyke, 1984).

4. Influence sociale sur le comportement alimentaire

a. Priorité alimentaire : accés aux ressources en quantité et qualité

L’intérét de la priorité alimentaire des dominants est évidente pour ceux-ci: ils ont
acces aux meilleures ressources sans perdre d’énergie dans des conflits pouvant causer des
blessures. Mais elle comporte également un intérét pour les individus subordonnés, en leur
évitant des confrontations coliteuses avec les dominants, et qu’ils auraient peu de chances de
remporter. Ils peuvent ainsi se nourrir d’aliments, certes moins convoités et souvent de
moindre qualité, mais sans perdre d’énergie dans des conflits.

Cependant I’influence du statut social des individus sur leur comportement alimentaire
est a moduler : la dominance agonistique n’est pas toujours corrélée avec la priorité
alimentaire (Roeder et Fornasieri, 1995), et ’accés a la nourriture peut ne dépendre du rang
que lorsque la source d’aliments est regroupée en un endroit précis (Stahl et Kaumanns,
2003).

Chez certaines especes, les femelles sont dominantes sur les males, ce qui est rare chez
les mammiferes, et n’existe dans I’ordre des primates que parmi les [émuriens de Madagascar.
Cela peut étre li¢ au cout énergétique de la reproduction, ainsi elles ont tout intérét a avoir une
priorité d’accés aux aliments lorsqu’ils sont limités (Richard et Nicoll, 1987). Les femelles
ont dans ce cas la priorité d’acceés aux ressources, elles peuvent chasser les males des sites
d’alimentation. Ce statut pourrait jouer un role important dans les différences d’alimentation
(Hemingway, 1999), notamment chez le Lemur catta (Rasamimanana, 2004).

b. Apprentissage et facilitation sociale

Le contexte social peut influer largement sur les choix alimentaires : un animal naif au
contact d’un animal conditionné a éviter un aliment va entrainer ce dernier a consommer
’aliment donné, en dépit de son aversion conditionnée (Queyras et al., 2000).

La facilitation sociale de I’alimentation a été étudiée chez le rat (Galef, 1993), puis de
nombreuses ¢tudes ont ét€ menées sur les singes capucins (Cebus apella) par Visalberghi et
ses collégues. Ces chercheurs ont montré que la présence de congénéres en train de manger a
proximité d’un animal I’entraine & consommer un aliment, méme si les congénéres ne sont
pas vus mais seulement entendus; cela permettrait de synchroniser les activités
d’alimentation mais aussi de vaincre la néophobie, constituant ainsi « une maniére saine
d’apprendre un régime sain » (Addessi et Visalberghi, 2001 ; Ferrari et al., 2005 ; Galloway
et al., 2005 ; Visalberghi et Addessi, 2000 ; Visalberghi et Fragaszy, 1995 ; Visalberghi et
Addessi, 2001).

La présence d’un individu dominant peut également favoriser la consommation
d’aliments peu attractifs ou inconnus, mais dans le cas d’aliments connus et intéressants, sa
présence ne changera rien a I’alimentation de ses congénéres (Gosset et Roeder, 2001).

c. Traditions alimentaires

En 1965, Kawai décrit un comportement particulier chez une troupe de macaques du
Japon (Macaca fuscata) : le « lavage » de patates douces par une femelle, comportement qui
s’est par la suite transmis a d’autres membres de la troupe. Il serait plus prudent de parler de
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trempage dans 1’ecau de mer des tubercules, la notion de «lavage » entrainant des
considérations sans doute étrangeéres a ce comportement. Toujours est-il que ce
comportement, que 1’on n’a rencontré que dans cette troupe d’individus, a été décrit comme
une forme de protoculture alimentaire. Il laisse envisager la notion de « tradition »
alimentaire, c’est-a-dire 1’occurrence d’un comportement alimentaire particulier, qu’il
s’agisse de la manipulation des aliments avant 1’ingestion comme le décrit Kawai, ou du
choix de plantes particulieéres, éventuellement ayant des propriétés médicinales (Hladik,
1998), comportement qui se transmet au sein d’un groupe d’animaux et uniquement au sein
de celui-ci.

Les différences d’alimentation entre individus montrent a quel point il est
important, lorsqu’on étudie le régime d’un groupe, de pouvoir faire des relevés
individuels, et de connaitre I’age, le sexe et le statut social des animaux éetudiés.

5. Le go(t: lien entre les primates et leurs aliments

L’étude de la consommation de plantes par les animaux nécessite de s’intéresser a la
perception qu’ils ont du gotit de leurs aliments, particuliérement lorsqu’on s’intéresse a des
composés toxiques, souvent reconnaissables a leur got.

a. La perception gustative : de la chimie et de 1’électricité

Le systéme gustatif comporte des cellules réceptrices gustatives regroupées en
bourgeons du goit, situés dans les papilles de la langue. La partie supérieure du bourgeon, qui
comprend un pore, affleure a la surface de la muqueuse de la langue, c’est le contact entre
cette partie et les molécules des aliments qui constitue un signal chimique, qui sera transmis
vers la base du bourgeon. A ce niveau, les cellules réceptrices du gott sont liées aux neurones
sensitifs, qui ont leurs axones dans le systéme nerveux central : la corde du tympan est un
faisceau de fibres qui innervent les deux tiers de la langue, le tiers postérieur étant innervé par
le nerf glosso-pharyngien (Faurion, 1982 ; Chapman et Blaney, 1979).

Les cellules sensorielles situées sur la langue ont une affinité particuliere pour
certaines substances, et on a pu identifier également les fibres nerveuses correspondantes
(Hellekant et al., 1997 ; Frank, 2000).

Le systéme gustatif périphérique des primates se projette sur 1’aire primaire de la
gustation puis des interconnections sont formées dans le cortex orbitofrontal avec les autres
systemes sensoriels. Il en résulte une perception globale impliquant plus particuliérement une
combinaison du gott et de I’odorat (Sewards et Sewards, 2001 ; Rolls, 2004)

La description de quatre gotits « de base » est remise en question depuis plusieurs

années : elle serait un concept utile pour décrire les golits mais n’aurait pas de fondement
physiologique (Hladik et Simmen, 1996 ; Faurion, 1988)

b. La perception gustative des nutriments chez les primates

Les signaux enregistrés sur les fibres du nerf gustatif des différentes especes de
primates non humains sont corrélés selon un arbre additif, qui présente une double
ramification : d’une part, les signaux correspondant aux substances bénéfiques (sucres),
d’autre part les signaux provoqués par des substances susceptibles d’étre défavorables, du fait
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de leur effet toxique ou anti-nutritif (tannins et alcaloides), ces deux ensembles se distinguent
nettement de tous les autres stimuli gustatifs (Hladik et al., 2003).

Les seuils de perception de différents sucres ont été étudiés chez plusieurs especes de
primates, au moyen du « two-bottle test ». Les différences de perception entre les familles et
les espéces permettent de discuter de 1’évolution du golt, par exemple la perception des
édulcorants, ces substances non glucidiques que I’homme pergoit comme sucrées, varie entre
les différentes familles de primates (Glaser et al., 1995, 1996 ; Schilling et al., 2004).

Les différents seuils de perception pour le fructose sont répertoriés dans le tableau 1.

Espece Seuil (mM) | Référence
Microcebus murinus 47,5+3,5 (Simmen, Josseaume et al.,
1999)
Hapalemur griseus griseus | 16,5 +9.5
, ) H. simus 18,5+7,5

Lemuriens Eulemur macaco macaco 14+7 : .
E. mongoz 1095493 (Bonnaire et Simmen, 1994)
E. fulvus albifrons 22,5+ 8.5
E. coronatus 21+ 10
Saguinus o. oedipus 16 +6
Leonpithecus rosalia 19.5+7,5
L. chrysomelas 21,5+9,5

Singes du Callimico goeldii 31+4 .

nou%/eau Monde | Cebuella pygmaea 377 (Simmen, 1992)
Callithrix a. argentata 195+7,5
C. jacchus 29,5+2,5
C. geoffroyi 41+ 10

Anthropoides Pongo pygmaeus 15+5
Pan troglodytes 45+ 5 (Simmen et Charlot, 2003)
Gorilla gorilla 15E3 .

50 (Remis et Kerr, 2002)

Tableau 1:  Seuil de perception du fructose de plusieurs espéces de primates

La perception de substances dites répulsives a également été longuement étudiée chez
de nombreuses especes de primates, pour comprendre comment ces primates interagissent
avec leur environnement, c’est-a-dire comment ils pergoivent les composés secondaires des
plantes qu’ils consomment. Ces observations comparatives permettent aussi de discuter de
I’évolution du gofit.

Ainsi la connaissance des seuils de perception des composés secondaires permet de
discuter des choix alimentaires des primates, en particulier lorsqu’ils vivent dans un milieu
riche en composés secondaires.

Quelques données concernant la perception des substances acides et ameres sont
indiquées dans le tableau 2 (pour la perception gustative des tannins, voir tableau 4 page 38).

18




ETAT DES CONNAISSANCES

Espece Composé Seuil de perception Réf.
(mM)
Saguinus 0. oedipus 0,065 £+ 0,005
Leonpithecus rosalia 0,205 + 0,045
L. chrysomelas 0,055 £ 0,005
Callimico goeldii Quinine 0,08 a
Cebuella pygmaea hydrochloride 0,725 + 0,025
Singes du Ca!lithrix a. argentata 0,0007 £+ 0,0001
Nouveau Monde C. jacchus _ 0,525 + 0,025
C. geoffroyi 0,365 + 0,035
Ateles geoffroyi 5 b
Aotus trivirgatus 4 c
Cebuella pygmaea 6
Saguinus midas niger | Acide citrique 4
Saimiri sciureus 8
Singes de Macaca nemestrina 20 d
I’ Ancien Monde | Macaca fascicularis 10 b

Tableau 2:  Seuils de perception de la quinine hydrochloride et de I’acide citrique chez différentes espéces de
primates, a : (Simmen, 1994), b :(Laska et al., 2000). ¢ : (Glaser et Hobi, 1985). d : (Laska, 2000)

Les réactions des primates face a des composés répulsifs peuvent également éEtre
¢évaluées par des observations comportementales : le « réflexe gusto-facial » est une réponse
aux stimuli gustatifs que I’on peut observer chez les nouveaux nés humains comme chez les
primates non humains. Cette réaction est différente et reconnaissable selon la nature du
produit : sucré ou amer, et les mimiques observées se retrouvent chez toutes les especes
étudiées (Steiner et Glaser, 1984 ; Steiner et al., 2001).

c. Les facteurs de variation dans la perception du goit

Des facteurs physiologiques peuvent entrainer une modification des préférences
gustatives : une différence entre males et femelles a été observée chez le rat, ainsi qu’une
variation chez les femelles au cours du cycle, ce qui laisse supposer que les hormones
sexuelles joueraient un réle dans la régulation du goit (Flanagan-Cato et al., 2001 ; Clarke et
Ossenkopp, 1998a,b).

Les changements de perception gustative liés a 1’age ont été étudiés par plusieurs
chercheurs, sur des animaux comme sur des humains, et cette question a soulevé de
nombreuses controverses, certaines études mettant en évidence une diminution de la
perception avec 1’age et d’autres non. De plus, certains facteurs (état de santé, des dents,
médicaments prescrits, fonctions salivaires, olfaction) pourraient expliquer la diminution de la
perception trouvée chez certaines sujets (Thaw, 1996). Chez ’homme, on a pu montrer une
augmentation réguliére du seuil de perception (soit une perte de sensibilité gustative),
d’environ 3 % par an (Kalmus et Trotter, 1962 ; Thaw, 1996). Une étude menée sur des rats
en 1996 a montré une diminution dans la sensibilité gustative chez les rats les plus agés (au-
dela de I’espérance de vie), pour le saccharose et le chlorure de sodium (Thaw, 1996).
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Chez les primates, il existe des différences entre les individus pour la perception
gustative. La variation génétique dans ce domaine a été étudiée lorsqu’on a découvert
I’existence  d’individus  particuliérement sensibles a un stimulus amer (la
phénylthiocarbamide) (Harris et Kalmus, 1949 ; Duffy et Bartoshuk, 2000). Les études
psychophysiques sont utiles dans ce domaine pour mettre en évidence des différences entre
individus (Prutkin et al., 2000).

Cependant les études comportementales de type « two-bottle test » ne tiennent pas
compte en général des différences entre individus et peu d’études sur les différences
interindividuelles ont été entreprises a ce jour sur les primates non-humains (Schilling et al.,
2004).

= Facteurs externes : variation saisonniére

La variation saisonniére de la perception gustative a été étudiée chez des microcebes,
animaux vivant en milieux hautement saisonniers. Les seuils de perception des sucres chez
cette espeéce (mesurés a I’aide du « two-bottle test ») semblent varier selon la durée de la
photopériode (Simmen et Hladik, 1988): les seuils de perception du saccharose sont plus bas
en période de jours longs (45 = 5 mM dans un groupe, 28 = 22 mM dans ’autre) qu’en jours
courts (resp. 105+ 22 mM et 77 = 26 mM).

Cependant des analyses d’électrophysiologie ont montré que la capacité a discriminer
les sucres ne variait pas avec les saisons (Hellekant et al., 1993a). Les différences de seuil
observées correspondraient alors a la seule variation du niveau de préférence des composés.

6. Laconsommation de composés secondaires

a. Les différents composés secondaires consommés

C’est dans les années 1970 que I’on commence a s’intéresser a la présence des
composés secondaires dans les aliments consommeés par les primates. On découvre alors que
les composés secondaires des plantes influencent certainement les choix alimentaires mais ne
sont pas les seuls facteurs entrant en jeu, la composition des nutriments et la digestibilité
interagissent avec les composés secondaires pour augmenter ou diminuer la qualité d’un
aliment (Glander, 1982). Consommer des composés secondaires peut s’avérer dangereux et
couteux en énergie (il faut les détoxiquer). Les herbivores ont alors tendance a sélectionner
des plantes non toxiques, du moins contenant de faibles quantités de composés secondaires,
afin de minimiser le danger et les colits énergétiques liés a cette consommation (Freeland et
Janzen, 1974).

Beaucoup d’herbivores sont capables de détoxiquer les composés secondaires qu’ils
consomment ; I’une des stratégies consiste d’ailleurs a se spécialiser dans la consommation
d’un composé particulier et dans la détoxification de ce composé (Glander, 1982). Cependant
ces mécanismes ont leurs limites. Pour les herbivores généralistes il s’agit soit de sélectionner
uniquement les plantes les plus intéressantes, soit de consommer une large variété de plantes
en méme temps, de ne manger que de petites quantités d’un nouvel aliment, ou de gotter les
aliments continuellement afin de pouvoir les sélectionner (et les rejeter rapidement
éventuellement) grace a un apprentissage des effets physiologiques suivant I’ingestion
(Freeland et Janzen, 1974 ; Glander, 1982).

De nombreuses études ont porté sur la teneur en composés secondaires du régime des
primates, et on a constaté qu’ils étaient consommés en plus ou moins grande quantité : les
langurs (Semnopithecus entellus et S. senex) consomment des fruits riches en strychnine
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(Glander, 1982 ; Hladik, 1979), les colobes guéréza sélectionnent les plantes les moins riches
en tannins mais sont moins sélectifs vis-a-vis des alcaloides (Oates et al., 1977). Les singes
hurleurs consomment des plantes contenant différentes concentrations en tannins (Milton,
1979), les colobes noirs consomment des inhibiteurs de digestion dans leur régime (McKey et
al., 1981), les semnopithéques consomment les tannins en différentes quantités, parfois plus,
parfois moins que les plantes environnantes (Davies et al., 1988), I’espéce Hapalemur aureus
consomme du bambou trés riche en glucosides cyanogénétiques (Glander et al., 1989). Les
makis (Lemur catta) et les macaques a queue de lion (Macaca silenus) consomment
habituellement des tannins (Mowry et al., 1997 ; Simmen et al., 2005) comme les
cercopithéques et chimpanzés (Wrangham et al., 1998), et les colobinés (Oates et al., 1999).
L’arbre préféré des colobes rouges (Procolobus badius) est celui de leur environnement qui
contient le plus de glycosides cyanogéniques, et une des plantes les plus consommées est la
plus riche en saponosides du milieu (Chapman et Chapman, 2002).

Il faut cependant préciser que les composés secondaires n’affectent pas tous les
primates de la méme manicére : certaines especes éviteront un composé, alors que d’autres ne
seront pas dérangées, parfois certaines pourront méme étre attirées (Glander, 1982).

b. L’automédication

La consommation de plantes a activit¢é pharmacologique a été rapportée pour la
premicere fois en 1983 par Wrangham et Nishida. On a pu observer notamment I’ingestion de
tiges de Vernonia amygdalina par une femelle chimpanzé qui souffrait de problémes
intestinaux, et qui a recouvré la santé quelques jours apres avoir ingéré le jus amer de cette
plante qui n’est pas consommée habituellement (Huffman et Seifu, 1989 ; Huffman, 1997).

La consommation de plantes a activité antiparasitaire a également été rapportée par
Huffman en 1996. L’ingestion de feuilles entiéres permettrait a des chimpanzés et bonobos
d’expulser leurs parasites intestinaux (Wrangham et Nishida, 1983 ; Wrangham et Goodall,
1989 ; Wrangham, 1995 ; Huffman et al., 1996 ; Huffman et Caton, 2001 ; Dupain et al.,
2002).

Plusieurs observations ont été faites par Krief sur des chimpanzés malades, qui en
consommant des plantes aux propriétés médicinales, ont vu s’améliorer leur état de santé.
L’analyse des plantes consommées et des selles des animaux montre qu’un effet
antiparasitaire des plantes a pu étre recherché par les chimpanzés, de méme que des effets sur
divers symptdmes, ce qui laisse penser a un comportement d’automédication (Krief et al.,
2003 ; Krief et al., 2004 ; Krief, 2003).

Le terme « zoopharmacognosie » a été utilisé pour la premicre fois en 1993
pour décrire ce comportement de consommation de plantes aux propriétés médicinales
(Rodriguez et Wrangham, 1993).
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Différentes stratégies de défense « passive » peuvent étre mises au point par les
plantes pour se protéger de leurs prédateurs : produire de maniére irréguliere les éléments
susceptibles d'étre mangés, adopter une protection mécanique (coque €paisse autour d'une
graine par exemple). Une des réponses majeures a la prédation a été le développement d'une
large gamme d'éléments chimiques, les composés secondaires (Waterman, 1984).

On recense plus de 10 000 métabolites secondaires de faible poids moléculaire connus
dans les plantes supérieures et les champignons, mais ce nombre ne représente sans doute pas
tous les ¢léments existants (Swain, 1977). Ils sont classés selon leur nature chimique

(tableau 3).

Classe Nombre d’éléments connus Exemple
Alcaloides 4500 Lupamine
Acides Aminés 250 Canavanine
Caroténoides 300 B-caroténe
Coumarines 150 Scopoletine
Glucosides cyanogéniques 50 Linamarine
Flavonoides 1200 Tannins
Acides phénoliques 100 Acide vanillique
Quinones 200 Juglone
Terpenes 110 Glaucolide-A

Tableau 3:  Quelques classes de composés secondaires des plantes, avec le nombre d’éléments connus et un
exemple (Swain, 1977)

Le taux de composés secondaires dans une plante serait en fait li¢ a la qualité¢ de
I’environnement : sur un sol pauvre en nutriments, la meilleure stratégie serait d'engager une
grande partie de 1'énergie et des nutriments dans un systeme de défense chimique, ce qui
suppose une croissance lente. Sur un sol riche par contre, une croissance rapide et peu
d'investissement dans une défense chimique, supposant l'acceptation d'une perte des
productions photosynthétiques, serait le plus approprié¢ (Waterman, 1984 ; Lebreton, 1982).

Les deux « stratégies de défense chimique » possibles des plantes consistent donc, soit
a métaboliser des tannins ou autres inhibiteurs de digestion en grande quantité, ce qui suppose
un grand investissement en énergie, soit a synthétiser des toxines plus complexes comme les
alcaloides et performantes a petite dose.

Il. LES TANNINS

1. Chimie

a. Définition

Le procédé¢ du tannage est utilisé¢ pour la production de cuir depuis la préhistoire, alors
que la nature des extraits végétaux et les réactions chimiques qui se produisent avec la peau
ne sont connues que depuis un peu plus d’un siécle.
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Le terme tannin fut introduit a la fin du dix-huitiéme siécle pour définir les substances
organiques présentes dans les extraits aqueux des feuilles, écorce, bois, fruit, galles de
certaines fougeres, gymnospermes et angiospermes (Swain, 1979). Ces substances ont la
capacité de transformer des peaux d’animaux en cuir bien plus résistant face aux bactéries, a
la chaleur et a I’abrasion que le matériau originel.

En 1962, Bate-Smith et Swain en donnent la définition suivante: « composés
phénoliques solubles dans I’eau, de poids moléculaire compris entre 500 et 3 000 Daltons, et
ayant, outre les propriétés habituelles des phénols, la capacité a précipiter les alcaloides, la
gélatine et autres protéines. » (Bate-Smith et Swain, 1962 cités par Zucker, 1983).

En 1976, Seguin (cité par Salunkhe, 1990) utilise le mot « tannins » pour décrire les
extraits végétaux qui permettent la transformation de peaux animales en cuir stable. En fait,
beaucoup de substances extraites des plantes, autres que les polyphénols, ont les propriétés
des tannins, et tous les polyphénols n’ont pas ces capacités : les composés phénoliques de
poids moléculaire inférieur a 500 Da ne forment pas de complexe stable avec les protéines, et
ceux de poids moléculaire trop important ne pénétrent pas les fibres de collagéne. En 1980,
Gupta et Haslam (cités par Salunkhe, 1990) ajoutent a la définition de 1962 que les tannins
végétaux sont des produits métaboliques normaux et ne sont pas des produits issus de
transformations in vitro, chimiques ou autres.

b. Structure chimique et classification

Les composés phénoliques regroupent un vaste ensemble de substances chimiques
comprenant au moins un noyau aromatique, et un ou plusieurs groupes hydroxyle, en plus
d’autres constituants (Salunkhe, 1990). Ils constituent I’un des groupes chimiques les plus
nombreux et les plus répandus parmi le régne végétal, avec plus de 8 000 structures connues
actuellement. Les polyphénols naturels vont de molécules simples, comme les acides
phénoliques, a des composés hautement polymérisés comme les tannins. Les tannins
condensés les plus généralement décrits ont un poids moléculaire d’environ 5000 Da,
cependant des polymeéres de plus de 30 000 Da ont déja été décrits (Bravo, 1998).

En 1920, Freudenberg établit la classification des tannins la plus largement acceptée. Il
les divise en deux groupes basés sur des différences structurales : les tannins hydrolysables et
les tannins non hydrolysables, ou tannins condensés (Salunkhe, 1990). En 1977, Swain établit
une classification en quatre groupes, comprenant les deux groupes cités ci-dessus, et deux
autres — oxytannins et Btannins — qui ne sont pas véritablement reconnus comme des vrais
tannins (Bernays et al., 1989).

Ce sont des esters de glucose, c'est-a-dire un noyau central de glucose sur lequel se
fixent, au moyen d’une liaison ester, des acides: 1’acide gallique pour le groupe des
gallotannins, 1’acide hexahydroxydiphénique (ou ellagique) pour le groupe des ellagitannins
(figure 2). Leur hydrolyse, par des acides, des bases ou certaines enzymes, libére le glucose
ainsi que les acides gallique ou phénolique liés (Swain, 1979 ; Brown, 1964 ; Salunkhe,
1990). IIs n’existent que chez les dicotylédones (Bernays et al., 1989).
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Figure 2: Structures des tannins hydrolysables et des acides associés

= Tannins condensés

De structure plus complexe (figure 3), ils sont de loin les tannins les plus
largement rencontrés dans les plantes vasculaires, des dicotylédones aux plantes plus
primitives, fougeres et gymnospermes.

On les appelle également proanthocyanidines, car les tannins condensés produisent des
anthocyanidines quand on les chauffe dans ’acide (Waghorn et McNabb, 2003).

Ce sont des polymeéres de flavan-3-ols (appelés aussi catéchines) et de flavan-3,4-diols
(appelés leucoanthocyanidines), ou un mélange des deux (Swain, 1979 ; Salunkhe, 1990). Les
tannins condensés sont des polyméres de fort poids moléculaire, les plus couramment décrits
faisant 5 000 Da, mais on en a découverts de plus de 30 000 Da (Wiirsch et al., 1984 cités par
Bravo, 1998).

Les chaines de polyméres comptent de deux a 20 unités environ, et il existe de
nombreuses hydroxylations possibles en différents endroits de chaque monomere. Cette
diversité structurale explique les variations d’activité biologique (Waghorn et McNabb, 2003)
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Figure 3: Structures de tannins condensés

c. Biosynthése

Les tannins sont synthétisés a partir de la phénylalanine (figure 4) par la voie dite de
I’acide shikimique (Swain, 1979 ; Haslam, 1966).
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o (_ glucose

HoN OH

phenylalanine
: TANNINS HYDROLYSABLES

HQ,
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(Proanthocyanidines)

flavan-3,4diol

Figure 4: Voie de synthése des tannins
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La synthése des tannins hydrolysables a partir d’acide gallique passe tout d’abord par
I’ajout de groupements galloyle au noyau d’acide gallique, ce qui meéne au
pentagalloylglucose. Puis les gallotannins seront formés par addition de nouveaux
groupements galloyle sur ce noyau pentagalloylglucose (figure 5), alors que les ellagitannins
verront des processus d’oxydation créer des liaisons carbone entre différents
pentagalloylglucoses, ce qui ménera a des diméres et oligomeéres dérivés (Grundhofer et al.,
2001)

Les parois cellulaires du mésophylle des feuilles, les chloroplastes et les espaces
intercellulaires sont le site privilégié de la synthése des tannins hydrolysables (Grundhofer et
al., 2001 ; Grundhofer et Gross, 2001).
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Figure 5: Synthése des gallotannins et ellagitannins a partir du pentagalloylglucose
(adapté de (Grundhofer et al., 2001)

La polymérisation des flavan-3-ols (tannins condensés) se fait au moyen de liaisons
entre les atomes de carbone positionnés en C4 et en C8.

2. Signification biologique des tannins et répartition dans la plante

a. Signification biologique

La signification biologique des tannins a longtemps été controversée. Dans la premicre
moiti¢ du siecle dernier, les botanistes les considéraient généralement comme des produits
d’excrétion des plantes, mais leur présence importante dans des écorces a parfois laissé penser
qu’ils pouvaient servir de protection contre les microorganismes.

Haberlandt en 1914 et Nierenstein en 1934 sont les premiers a parler d’effet protecteur
contre les herbivores, tandis que des études montrent leur toxicité pour des animaux
domestiques (pour revue voir Bernays et al., 1989, p. 264). Dans les années 1960 on publia de
nombreux articles suggérant la toxicit¢ apparente des tannins sur les mammiferes et les
oiseaux, tandis que d’autres démontraient leurs effets bénéfiques dans certains cas (pour revue
voir Bernays et al., 1989, p. 265).
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On ne commenga a s’intéresser réellement a la question de la signification biologique
générale des tannins que dans les années 1960, notamment lorsque Feeny suggéra en 1968 et
1970 que les tannins de chéne protégeaient les feuilles contre les chenilles. Plusieurs théories
suivirent, selon lesquelles les tannins ¢étaient des moyens importants de défense des plantes, et
en 2004 Forkner montra la corrélation négative entre la teneur en tannins de feuilles de chéne
et les populations d’insectes phyllophages, confirmant la théorie de Feeny selon laquelle les
tannins sont des moyens de défense des plantes contre leurs prédateurs (Forkner et al., 2004).

On a également supposé que la présence importante de tannins chez des plantes
présentant beaucoup de feuillage, comme les arbres, reflétait un moyen de défense général
pour un étre vulnérable, car visible et disponible de par sa taille et sa durée de vie. Cependant
peu de corrélations ont pu étre établies et cette théorie a laissé la place a celle des interactions
tannins-herbivores (Swain, 1979).

Les tannins sont d’efficaces moyens de défense contre les herbivores, mais on suppose
que leur réle majeur dans 1’évolution a été de protéger les plantes des attaques fongiques et
bactériennes (Swain, 1979). Cela est soutenu par le fait que la plus forte concentration de
tannin dans les angiospermes et gymnospermes actuels se trouve dans 1’écorce des arbres. Les
feuilles de ces arbres contiennent de moindres quantités de tannins, bien que leur
concentration augmente avec le temps. Les tannins hydrolysables sont moins stables, car
certains champignons produisent des enzymes (tannases) capables de les dégrader.

Les tannins, tout comme les lignines, ont toujours été d’une grande importance pour le
succes ¢évolutif des plantes, plus particuliérement pour le développement des formes
arborescentes (Swain, 1979). Les lignines contribuent a la rigidité des parois cellulaires et des
structures internes des plantes dressées, alors que les tannins aident a limiter les attaques
fongiques et bactériennes des tissus lignifiés. Ces deux systémes de défense contre les
herbivores sont équivalents. Les tannins réduisent a la fois la biodisponibilité des protéines et
polysaccharides des plantes et 1’activité des enzymes digestives et microorganismes de
I’estomac de I’herbivore (Swain, 1979).

b. Variation de la quantité de tannins selon la partie de la plante,
I’environnement...

Les métabolites secondaires en général ne sont pas répartis de fagcon homogene dans la
plante, que ce soit quantitativement ou qualitativement, dans I’espace et dans le temps, et les
tannins ne font pas I’exception : ils montrent une grande diversité structurale et leur nature,
teneur et localisation dans les tissus varient a la fois entre les espéces et au sein d’un individu
(Swain, 1977).

On rencontre assez peu de polyphénols parmi les champignons, algues et la plupart des
monocotylédones. La plupart des tannins se trouvent dans quelques familles de dicotylédones
comme les légumineuses. On en trouve chez la plupart des gymnospermes et ils sont tres
répandus chez les angiospermes ligneuses, moins chez les herbacées (Aerts et al., 1999).
Certaines especes, notamment le chéne et 1’érable, contiennent les deux sortes de tannins,
hydrolysables et condensés (Salunkhe, 1990). Les feuilles des especes herbacées, dans
I’ensemble, contiennent peu ou pas de tannins dans leurs cellules, bien qu’il existe des
exceptions (Lathyrus pratensis, 16 % de procyanidine soluble).

La production de tannins semble trés nettement liée a certaines familles de plantes
plutot qu’a d’autres, comme les herbacées qui ont largement tendance a en étre dénuées. Ces
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différences interfamiliales ont été longuement étudiées par Harborne en 1976, en s’intéressant
particuliérement aux flavonoides et aux tannins condensés (Bernays et al., 1989).

Selon Bate-Smith et Swain dans les années 1970, les tannins condensés ont évolué
parallelement aux plantes vertes, probablement au Carbonifere lorsqu’elles devinrent
largement répandues, et les Angiospermes au fil de leur évolution ont d’abord produit des
tannins hydrolysables, puis des familles sont apparues qui n’en synthétisaient aucun des deux
(Bernays et al., 1989).

Chez certaines especes les différences seront importantes entre les individus, tandis
que pour d’autres c’est au sein méme d’un individu que les plus grandes variations seront

observées (Baldwin et al., 1987 ; Schultz et al., 1982 ; Fleck et Layne, 1990).

Les composés phénoliques peuvent s’accumuler dans tous les organes de la plante
(feuilles, tiges, racines, fleurs et fruits), dans des tissus spécifiques selon 1’espéce, la plupart
se trouvant dans les couches épidermiques ou subépidermiques. On rencontre cependant des
exceptions, comme les organes de stockage (fruits, racines) : on trouve par exemple des
flavonoides dans le péricarpe de certains fruits (mires, fraises). Au sein d’une cellule, les
composés phénoliques s’accumulent principalement & deux niveaux : la paroi cellulaire et la
vacuole (Hrazdina et Wagner, 1985). Plus récemment, on a pu montrer, notamment chez une
espéce de chéne (Quercus robur) que les tannins sont synthétisés et stockés dans les parois
cellulaires, les chloroplastes ainsi que dans 1’espace intercellulaire (Grundhofer et Gross,
2001).

Les tannins condensés sont principalement stockés dans les tissus lignifiés et 1’écorce
(Haslam, 1966). Dans les graines de sorgho, plus de 80 % des tannins se situent dans
I’enveloppe (Salunkhe, 1990).

La teneur en composés phénoliques diminue avec le vieillissement des feuilles de
sorgho (Woodhead, 1981), alors que chez les arbres certains auteurs trouvent une faible
variation au cours de la saison, une fois passé le pic de la fin mai (Schultz et al., 1982).
D’autres constatent une diminution dans les deux semaines suivant I’ouverture des bourgeons,
suivie d’'une augmentation constante du pourcentage de tannins dans les feuilles au cours de la
saison, ce qui correspond en fait a une augmentation constante de la teneur en tannins : la
dilution des tannins lors de la croissance de la feuille explique la diminution du pourcentage
(Horner, 1988). La teneur en tannin des feuilles de chéne augmente pendant 1’ét¢ (Feeny,
1970 ; Forkner et al., 2004). En effet, les feuilles plus 4gées sont moins sujettes aux maladies
et moins attractives pour les prédateurs (Swain, 1977).

Dans les fruits, le degré de polymérisation des tannins augmente avec la maturation,
diminuant ainsi leur capacité a précipiter les protéines (Goldstein et Swain, 1963).

Il existe également des facteurs physiologiques qui régulent la production de tannins :
les nutriments disponibles dans le sol ont une grande influence sur la production de phénols et
notamment de tannins dans de nombreuses especes (Waterman et Mole, 1989, cités par
Bernays et al., 1989). On a montré par exemple, qu’une fertilisation azotée permet de diviser
par cinq la teneur en tannins trouvée chez des peupliers Populus tremuloides (Bryant et al.,
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1987 cités par Bernays et al., 1989), et qu’une réduction des nutriments du sol entrainait une
production accrue de composés secondaires (Coley et al., 1985 cités par Bernays et al., 1989).

La disponibilité des glucides est également un ¢élément déterminant pour la
construction de composés phénoliques de défense des plantes, et peut déterminer des
différences de teneur en tannins (Larsson et al., 1986).

Il existe une corrélation positive entre I’intensité lumineuse et la teneur en tannins des
feuilles exposées (Woodhead, 1981 ; Waterman et al., 1984 ; Mole et Waterman, 1988 ; Mole
et al., 1988), les feuilles de la canopée étant plus concentrées en tannins que les feuilles
inférieures (Forkner et al., 2004). La synthése de phénols induite par la lumiére dans les
feuilles les plus exposées conduit a une plus grande capacité a précipiter les protéines, et
méme parmi les feuilles ombragées, il y a suffisamment de tannins pour précipiter la totalité
des protéines présentes dans la feuille (Mole et Waterman, 1988). Cette augmentation de la
teneur en tannins dans des conditions d’ensoleillement intenses serait un mécanisme de
défense contre les dégats causés aux feuilles par la lumicre (Close et McArthur, 2002). Les
feuilles les plus exposées semblent ainsi moins digestes et semblent moins intéressantes pour
les herbivores que les feuilles matures ombragées (Waterman et al., 1984).

L’eau est également un facteur déterminant de la production de tannins, a tel point que
la teneur en eau d’une feuille permet de prédire, mieux que son age, sa teneur en tannins
(Horner, 1988, 1990). La concentration en composés phénoliques au sein d’une feuille varie
de fagon non linéaire avec 1’eau : elle augmente puis diminue selon une équation quadratique
avec le déficit en eau (Horner, 1990).

Feeny a remarqué en 1970 que le nombre de 1épidopteres ainsi que les dégats causés
par eux étaient plus importants sur des chénes britanniques au moment méme ou leur
production de tannins était au plus bas. Les dégats causés par des herbivores ou la
consommation de plantes par ceux-ci ont aussi pu étre corrélés avec les teneurs en tannins
(Bernays et al., 1989). Les attaques d’insectes et de champignons pathogénes augmentent
notamment la teneur en composés phénoliques des plantes (Woodhead, 1981).

Les feuilles endommagées par des déchirures voient également leur taux de composés
phénoliques augmenter en quelques heures suite au dommage (Baldwin et Schultz, 1983).

La topographie et I’environnement peuvent également expliquer des différences dans
les taux de tannins de différentes populations, cependant les populations elles-mémes peuvent
contribuer a cette variation (Reed et McCarthy, 1996).

c. Exemples de plantes riches en tannins

Les tannins condensés sont fréquents dans les plantes de paturage (plus de 300g/kg de
maticre seche parfois, Rittner et Reed, 1992 cités par Waghorn et McNabb, 2003), dans les
enveloppes des graines, et on les trouve a de plus faibles concentrations dans certaines
légumineuses (< 100 g/kg MS), par contre ils sont quasiment inexistants dans les herbes
(Waghorn et McNabb, 2003). Les graines de sorgho contiennent plus de 20 % de tannin en
équivalent acide tannique (Salunkhe, 1990).

On trouve des tannins dans de nombreuses plantes utilisées dans 1’alimentation,
notamment céréales et légumineuses (sorgho, millet, orge, haricots secs, petits pois, caroube),
et ils ont été bien décrits (Salunkhe, 1990). Les noix de cajou par exemple contiennent 34 %
de polyphénols, les oignons et le persil respectivement jusqu’a 2 % et 0,2 % (Bravo, 1998).
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Certains fruits en contiennent également en quantité appréciable (pomme, banane, mire,
canneberge, datte, raisin, aubépine, péche, poire, kaki, prune, framboise et fraise ; pour revue,
voir numéros 3-14 dans Chung et al., 1998). IIs se situent principalement dans la peau, mais
aussi dans la chair des fruits (Salunkhe, 1990). Les teneurs en polyphénols de divers aliments
sont reprises par Bravo : parmi les fruits les plus riches en tannins se trouvent le cassis, la
myrtille, le raisin, la canneberge, la mire, la fraise, ayant des teneurs maximales observées
entre 1,2 % et 0,2 % du poids frais (Bravo, 1998).

Les feuilles de chéne, connues pour leur richesse en tannins (Haslam, 1966), peuvent
contenir jusqu’a 20 % de tannins du poids sec, en équivalent tannin condensé de chéne purifié
(Forkner et al., 2004). Selon les espéces de chéne, ces valeurs varient de 10 a 15 % du poids
sec de tannins hydrolysables, en équivalent acide tannique, et de 1 a prés de 14 % du poids
sec de tannins condensés, en équivalent quebracho (Martin et Martin, 1982)

3. Métabolisme et toxicité

a. Propriétés chimiques

Les tannins contiennent de nombreux groupements hydroxyle (sur les noyaux
phénoliques), ce qui leur permet de former des complexes insolubles avec des hydrates de
carbone, des protéines et des ions métalliques (Bravo, 1998 ; Haslam, 1996). Ils se lient a la
quasi-totalité des protéines solubles, donnant naissance a des polymeres insolubles a pH et
force ionique normaux. Cette complexation, dépendant du pH, est donc réversible (Haslam,
1996). Cette réaction avec les protéines est a I’origine de nombreux effets biologiques des
tannins. Les enzymes complexées de cette fagon montrent une réduction marquée de leur
activité.

La taille des tannins influe sur leur interaction avec les protéines : une taille minimum
de 350 Da est nécessaire pour que la molécule de tannin précipite une protéine. Pour les
tannins condensés, cela correspond a des dimeres de flavan-3-ols, et pour les tannins
hydrolysables un minimum de deux acides galliques, ou un acide ellagique. Jusqu’a un certain
seuil, les tannins les plus réactifs sont généralement les plus grands, les polyphénols de faible
poids moléculaire étant moins réactifs (Schanderl, 1970 ; Rossi et Singleton, 1966 cités par
Chung et al., 1998). Une molécule de tannin peut se lier a deux ou plusieurs groupes
peptidiques, probablement grace a la formation de liaisons entre les chaines protéiques (Zitko
et Rosik, 1962 cités par Chung et al., 1998).

Les liaisons que forment les tannins avec les protéines peuvent étre de plusieurs types :
liaisons hydrogeéne réversibles (Gustavson, 1954 cité par Butler et al., 1986), interaction
hydrophobique (Oh et al., 1980 cités par Butler et al., 1986), oxydation suivie par une
condensation covalente, qui est une réaction réversible (Loomis et Battaile, 1966 cités par
Chung et al., 1998).

Les tannins peuvent ¢galement former des complexes avec d’autres polymeéres naturels
comme les acides nucléiques et les polysaccharides (Swain, 1979).

Les tannins ont d’autres utilisations commerciales que le tannage des peaux : ils
forment des complexes noirs avec les sels ferreux, propriété utilisée pour la production
d’encre, ils sont utilisés comme antidotes des alcaloides, des glycosides et des ions de métaux
lourds grace a leur affinité chimique. Ils apportent également une part importante du gott de
nombreux aliments et boissons (Bernays et al., 1989).
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b. Inhibiteurs de la digestion

Foley a pass¢ en revue les expériences menées sur l’effet des tannins sur
I’alimentation, il montre que les tannins ont des effets toxiques et/ou réduisent (souvent, mais
pas toujours) la digestion en réduisant la digestibilit¢ de la matiere seche, de 1’azote et des
fibres (Foley et al., 1999).

Les tannins hydrolysables peuvent étre hydrolysés in vivo puis absorbés, ’acide
gallique produit est excrété dans les urines. Dans ce cas, ils n’affectent pas la digestibilité des
protéines (Hagerman et al., 1992).

Les tannins condensés, par contre, diminuent la digestibilité des protéines chez le
mouton et le cerf, ils sont excrétés (respectivement 100 % et 60 %) dans les urines sous forme
de complexes avec des protéines (Robbins et al., 1991). Les tannins condensés ne peuvent pas
étre dégradés dans les conditions anaérobies de I’intestin des mammiferes, leur dégradation
nécessiterait des microorganismes spécifiques (Foley et al., 1999).

La diminution de la digestibilité des protéines est proportionnelle aux capacités de
précipitation des protéines des tannins (Robbins et al., 1987). Cependant, Robbins souligne
que ce ne sont pas les propriétés d’inhibiteurs de digestion des tannins qui en font un moyen
de défense contre les ruminants, mais plutot leur toxicité (Robbins et al., 1987).

c. Effets sur I’organisme

Les composés secondaires peuvent agir de deux manicres, comme inhibiteurs de la
digestion ou comme toxines. Les toxines agissent de manicre spécifique aprés avoir traversé
les membranes, ce qui permet une toxicité importante pour des quantités ingérées tres faible.
Les inhibiteurs de digestion agissent directement dans l'intestin et perturbent les processus
digestifs de différentes maniéres (Waterman, 1984).

Pourtant dans la majorité des cas, les tannins entrent dans la catégorie des inhibiteurs
de digestion. Ils sont peu toxiques mais abondants : efficaces a forte dose, ils se lient aux
protéines et en diminuent la digestibilité en formant des complexes insolubles.

La trés grande variété des tannins ne permet pas une description exhaustive et
synthétique de leurs modes d’action et de leurs effets sur I’organisme. L’impact est modulé
entre autres par le type de tannins (condensé, hydrolysable..), sa concentration, I’espéce
animale, 1’état physiologique de I’animal, son sexe, son état sanitaire, son statut nutritionnel
(particulierement s’il est adapté ou non a la consommation de tannins) et les conditions
environnementales (Dawson et al., 1999 ; Waghorn et McNabb, 2003). La structure des
tannins condensés, notamment, est un important déterminant de leur activité biologique
(Clausen et al., 1990).

L'activité des tannins inclue entre autres la réduction de la palatabilité, l'interférence
avec les processus digestifs, la toxicité envers les champignons et les bactéries, 1'inhibition
d'enzymes digestives et I'inhibition spécifique de la cellulase (Waterman, 1984).

Chez les animaux d’élevage, on a montré que de faibles concentrations de tannins
condensés (10 g/kg MS) causent des dommages sur I’intestin de poulets et une diminution de
I’absorption des acides aminés et des performances chez les cochons (Waghorn, 1996). Du
tannin de quebracho (tannin condensé) donné a hauteur de 50g/kg MS dans le régime de
moutons a entrainé une diminution de ’utilisation de nutriments et une diminution des
performances (Dawson et al., 1999). Une consommation excessive de fourrages contenant des
tannins hydrolysables a entrainé des 1ésions du foie et des reins, puis la mort de vaches et de
moutons, en général cinq a dix jours apres la consommation initiale excessive. Cependant le
composé toxique n’est pas connu avec certitude (Waghorn et McNabb, 2003). Chez les
rongeurs, la consommation de tannins entraine une croissance plus faible, voire une
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diminution du poids, une diminution de la prise alimentaire, de la prise de poids journalicre et
de la rétention d’azote (Asguith et al., 1985 ; Mehansho et al., 1985 ; Dawson et al., 1999 ;
Downs et al., 2003).

4. Movyens de protection des mammiféres contre les tannins

On peut attendre des animaux qui consomment régulierement des plantes contenant
des tannins qu’ils aient développé des mécanismes de défense contre ces molécules, les effets
néfastes des tannins seraient alors dus a I’incapacité du systeéme de défense de 1’animal a
contrecarrer les effets de la totalité des tannins ingérés. Le systéme de défense repose sur une
adaptation du comportement de 1’animal et sur ses capacités physiologiques (McArthur et al.,
1991).

a. Comportement alimentaire

Les animaux qui occupent des niches écologiques similaires auront des stratégies
d’évitement des tannins similaires (McArthur et al., 1991). La capacité a s’accommoder de
composés secondaires s’accroit avec leur consommation, qui suit un gradient lorsqu’on passe
de comportements alimentaires de type « broutage » (« grazer ») a « alimentation mixte
intermédiaire », puis « cueilleur généraliste » et enfin « cueilleur » (« browser ») (McArthur
et al., 1991). D’un c6té on trouve les animaux consommant des plantes contenant de faibles
teneurs en tannins comme 1’herbe, c’est le cas des vaches (« brouteur ») et des moutons
(« consommateur mixte intermédiaire ») qui consomment peu de tannins. A I’autre extréme,
des animaux trés spécialisés consomment des plantes riches en composés secondaires. Ces
« cueilleurs spécialisés », comme les koalas, sont exposés a une grande quantité de composés
secondaires trés peu variés (McArthur et al.,, 1991). Les systémes physiologiques de
détoxification sont différents selon le type d’alimentation, absents chez les brouteurs ils se
spécialisent lorsque I’alimentation va vers le type cueilleur. Les tannins influencent donc plus
le choix des plantes consommeées chez les brouteurs, qui n’ont pas de moyen physiologique de
défense, que chez les cueilleurs (McArthur et al., 1991).

Les herbivores peuvent éviter les plantes contenant des tannins, ou bien diversifier les
plantes consommées afin d’ingérer des composés secondaires, certes variés mais en quantités
limitées, ou encore sélectionner des plantes ayant des composés particuliers (Freeland et
Janzen, 1976). Une étude menée sur des opossums a validé en 1999 cette hypothese de
Freeland et Janzen selon laquelle le régime varié des herbivores serait une adaptation a leur
incapacité a détoxiquer de larges quantités de toxines (Dearing et Cork, 1999).

On a montré chez le lievre un évitement, parmi deux sortes de tannins condensés, de
ceux qui sont le plus facilement dépolymérisés dans le systeme digestif, c’est-a-dire ceux dont
I’ingestion engendrerai une absorption plus rapide et plus compléte des phénols toxiques.
Ainsi les différences de structure entre tannins menent a des produits et des taux de
dépolymérisation différents, qui affectent tous les deux les préférences des herbivores
(Clausen et al., 1990).

Provenza a montré la méme année que des chévres pouvaient apprendre a éviter les
tannins des plantes de leur enclos en associant le golit des aliments contenant ces tannins
condensés avec les conséquences post-ingestives aversives. Ces conséquences aversives
expérimentées par les chévres ne sont apparemment pas liées a une inhibition de la digestion,
et semblent dépendre de la structure des tannins condensés (Provenza et al., 1990)
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Un comportement d’évitement des tannins a également €té obtenu expérimentalement
chez un rongeur, qui a consomm¢ moins de feuilles d’Acacia riches en tannin malgré
I’absence d’autres sources de nourriture, ce qui a entrainé une perte de poids. Ce
comportement d’évitement est une réponse au taux élevé de tannins (10 a 20 % d’équivalent
en quebracho obtenu par la méthode du butanol acide) dans la nourriture (Downs et al., 2003).

Chez les primates, on a observé la sélection dans une plante riche en tannins de parties
moins concentrées, ce qui montre que les primates peuvent aussi éviter les tannins
(Wrangham et Waterman, 1981). Parmi les prosimiens, on a remarqué que les plus folivores
¢taient peu sélectifs vis-a-vis des tannins, alors que les frugivores semblaient limiter leur
choix a des especes de plantes plus faiblement concentrées en tannins (Ganzhorn, 1988).

La géophagie est un comportement qui a été souvent observé chez les primates.
Plusieurs hypothéses (largement décrites par Kreulen en 1985 et Krishnamani et Mahaney en
2000) ont été proposées pour comprendre I’ingestion de terre, que 1’on a pu observer chez
différentes espéces de mammiferes comme chez ’homme : la supplémentation en minéraux,
I’utilisation de la terre comme pansement intestinal (sa composition étant parfois proche de
celle du Kaopectate®, un medicament utilis¢ pour réguler les troubles digestifs). La
neutralisation de toxines, du fait des capacités adsorbantes des argiles, a été également
souvent évoquée (Aufreiter et al., 2001 ; Bolton et al., 1998 ; Davies et al., 1988 ; Hladik et
Gueguen, 1974 ; Houston et al., 2001 ; Mahaney et al., 1995 ; Miiller et al., 1997 ; Davies et
Baillie, 1988 ; Oates, 1978). La consommation de charbon de bois par des colobes a été
¢galement vue comme un moyen d’adsorber les phénols de I’alimentation et ainsi de s’en
préserver (Struhsaker et al., 1997). On rapporte aussi que la consommation de terre chez
I’homme peut parfois étre associée a la consommation de glands riches en tannins, qui sont
mélangés et cuits ensemble, dans le but d’en adoucir le gotit (Johns et Duquette, 1991).
Cependant la capacité d’adsorption des tannins par la terre a été évaluée par certains
auteurs (Dominy et al., 2004) et trouvée faible (10 a 20 % pour Setz et al., 32 a 58 % pour
Wakibara et al), ce qui pour eux ne permet pas de conclure que la géophagiec est
nécessairement liée a la consommation de tannins (Setz et al., 1999 ; Wakibara et al., 2001).
Il existe en fait de nombreuses explications potentielles a la géophagie, et plusieurs peuvent
s’avérer exactes au lieu d’une seule expliquant le comportement (Davies et Baillie, 1988).

b. Mécanismes physiologiques

L’inactivation, la dégradation et I’excrétion sont les trois mécanismes physiologiques
permettant aux herbivores de se protéger des tannins (McArthur et al., 1991).

L’inactivation des tannins par complexation avec certaines protéines salivaires,
comme les PRP (protéines salivaires riches en proline) et I’histatine, est la « premiére ligne de
défense » contre les tannins du régime (McArthur et al., 1991 ; Mole et al., 1990 ; Lu et
Bennick, 1998 ; Bennick, 2002). Les histatines sont une famille de protéines qui précipitent
les tannins, mieux que les PRP (Hagerman et Butler ont montré en 1981 que les tannins
avaient beaucoup d’affinités pour les protéines riches en proline) ; on les trouve chez les
humains et certaines espéces de singes (Yan et Bennick, 1995 ; Wroblewski et al., 2001 ;
Naurato et al., 1999). Chez le rat, I’ingestion de sorgho riche en tannins pendant plusieurs
jours a mené a une croissance spectaculaire des glandes parotides ainsi que de leur contenu en

33



ETAT DES CONNAISSANCES

protéines riches en proline, qui ont une affinité trés grande pour les tannins condensés. Leur
induction rapide suite a I’ingestion de tannins suggére qu’elles sont un moyen de défense
contre eux (Mchansho et al., 1983 ; Mehansho et al., 1987).

I existe plusieurs méthodes pour évaluer la capacité de protéines salivaires a précipiter
les tannins (Horne et al., 2002 ; Fickel et al., 1999). Le détail des interactions tannins-
protéines a été plusieurs fois décrit (Charlton et al., 1996), en particulier I’influence de la
stéréochimie des tannins dans leur capacité a précipiter les protéines (De Freitas et Mateus,
2001), affinité particuliere des PRP pour les tannins hydrolysables (Bacon et Rhodes, 2000),
ou le fait que les tannins de fort poids moléculaire précipitent mieux les protéines que ceux de
faible poids moléculaire (De Freitas et Mateus, 2001 ; Charlton et al., 1996 ; Sarni-Manchado
etal., 1999).

Certains animaux ont développé, parmi les adaptations spécifiques aux tannins, la
synthése de protéines salivaires précipitant les tannins, et formant ainsi des complexes tannin-
protéine stables, qui neutralisent les tannins et minimisent ainsi la réduction de la digestibilité
des nutriments, 1’absorption des tannins et leur toxicité (Dawson et al., 1999). Les complexes
ainsi formés sont solubles, mais stables aux pH rencontrés lors du transit a travers tout
I’appareil digestif des ruminants (Austin et al., 1989). Bien que ce mécanisme entraine la
perte des protéines complexées avec les tannins, la diminution de la digestibilité des protéines
est moindre par rapport aux cas ou de telles protéines salivaires sont absentes (Robbins et al.,
1987 ; Robbins et al., 1991).

De nombreuses especes animales omnivores et consommatrices de feuilles d’arbres,
arbustes et graminées, et qui ingerent fréquemment des plantes a tannins, ont des protéines
salivaires précipitant les tannins (Robbins et al., 1991). La salive de nombreuses espéces de
mammiféres précipite les tannins (Mole et al., 1990): chez les rongeurs, comme le
campagnol (Juntheikki et al., 1996), le rat (Mehansho et al., 1983), le hamster (Mehansho et
al., 1987), le pika américain (Dearing, 1997), chez les ruminants (Austin et al., 1989),
I’orignal (Juntheikki, 1996 ; Hagerman et Robbins, 1993), le castor, I’ours noir (Hagerman et
Robbins, 1993), le cerf (Hagerman et Robbins, 1993 ; Fickel et al., 1998).

Il existe par ailleurs une spécificité des protéines pour certains tannins, qui s’averent
étre ceux qui prédominent dans le régime des animaux (Hagerman et al., 1992 ; Juntheikki,
1996). Ainsi, les herbivores de type « grazer » (« brouteurs ») n’ont pas de protéines salivaires
alors que les « browsers » (« cueilleurs ») en ont (Austin et al., 1989). Les girafes, chévres et
cerfs notamment, tolérent plus les tannins dans les plantes que les moutons et les vaches car
leur salive, dont les protéines contiennent beaucoup de proline, diminuent leurs effets dans le
rumen (Waghorn et McNabb, 2003).

Les protéines riches en proline constituent par exemple 70 % des sécrétions des
glandes parotides chez I’homme (Bennick, 1982 ; Butler et al., 1986). Chez les primates, on
n’a pas mis en évidence la présence de protéines salivaires riches en proline, cependant on a
montré que les langurs ont de grandes glandes salivaires (Ayer, 1948 cité par Clauss, 2003),
ainsi que les guérezas (Kay et al., 1976 cités par Clauss, 2003).

Certaines enzymes digestives ainsi que des microorganismes de la flore intestinale
peuvent dégrader les tannins. La dégradation par les microbes peut produire des composés
inoffensifs voire utiles, comme le phénol, 1’acide cinnamique, 1’acide gallique, 1’acide
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férulique qui peuvent étre utilisés par le microorganisme ou le mammifére comme source
d’énergie (McArthur et al., 1991).

= Excrétion

L’inactivation et la dégradation permettent d’éviter les effets néfastes des tannins. En
I’absence de ces processus, d’autres mécanismes peuvent permettre de neutraliser le composé
absorbé : 1’ajout de groupes fonctionnels sur la molécule de tannin et la conjugaison pour
changer la solubilité du produit sont effectués dans le foie. L’altération des composés
absorbés en composés excrétables facilite leur élimination rapide (McArthur et al., 1991).
Les produits conjugués avec un composé polaire, sont excrétés dans les urines, ou si leur taille
est trop importante, ils retournent dans le systéme digestif sous forme de bile et sont excrétés
dans les feces (Scheline, 1978 cité par McArthur et al., 1991).

5. Effets positifs des tannins

a. Anti-oxydants

Les tannins ont de grandes capacités anti-oxydantes dues a leurs noyaux phénol.
L’efficacité¢ anti-oxydative des polyphénols dépend de leur structure chimique : les tannins
hydrolysables et condensés sont 15 a 30 fois plus efficaces que les phénols simples
(Hagerman et al., 1998). Des essais in vitro sur différents tannins extraits de thé montrent que
les activités anti-oxydantes varient selon les composés, le plus efficace parmi les tannins
extraits étant un tannin hydrolysable (Hashimoto et al., 2003). Les activités anti-oxydantes
des tannins et leur role dans la prévention de certains cancers ont été passés en revue dans
deux articles parus en 1998 (Bravo, 1998 ; Chung et al., 1998).

b. Antiparasitaires

Dans les années 90, le développement de résistances aux traitements contre les
parasites intestinaux des moutons et des chévres a conduit a la recherche de méthodes
alternatives (Jackson et Coop, 2000 cités par Paolini, Bergeaud et al., 2003). L’utilisation de
plantes a tannins a été envisagée et les premicres études menées en Nouvelle-Zélande ont
montré que la consommation de plantes a tannins pouvait affecter la biologie de certaines
espéces de parasites intestinaux en diminuant la production d’ceufs (Niezen et al., 2002a,b ;
Niezen et al., 1998a,b cités par Paolini, Frayssines et al., 2003). Des expérimentations in vitro
ont également été menées sur Trichostrongylus colubriformis, afin d’étudier I’effet des
tannins sur la mobilité et le développement des larves et sur I’excrétion d’ceufs (Molan et al.,
2002 ; Molan et al., 2000 cités par Waghorn et McNabb, 2003). Utilisant des extraits de
tannin de Quebracho (riche en tannins condensés), ces essais ont confirmé ces résultats, en
précisant que les tannins condensés réduisaient le nombre d’ceufs excrétés de
Trichostrongylus colubriformis : ils diminuent la fécondité des larves et augmentent la
mortalité des larves de stade L3 (Athanasiadou et al., 2000a,b ; 2001a,b). Cet effet immédiat
et direct se prolonge au-dela de 1’arrét de 1’absorption de tannins car ils agissent sur
I’établissement des populations de parasites comme sur ceux déja installés (Athanasiadou et
al., 2000a ; Paolini, Bergeaud et al., 2003).

Des études in vivo ont confirmé I’effet des tannins condensés sur les nématodes
intestinaux des moutons et des chévres (Kabasa et al., 2000 ; Paolini, Bergeaud et al., 2003 ;
Paolini, Frayssines et al., 2003 ; Butter et al., 2000), tout en suggérant que les effets mesurés
in vitro sous-estimaient les effets réels (Niezen et al., 2002).
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Ainsi le comportement alimentaire a travers la consommation de plantes a tannins peut
influencer le parasitisme intestinal (Hoste et al., 2001). Parmi ces plantes a tannins, le chéne
et la ronce ont un effet antihelminthique direct sur les larves de Trichostrongylus
colubriformis (Paolini et al., 2004).

c. Antibactériens

De nombreuses études ont montré I’effet antimicrobien des tannins sur différents
bactéries, virus et champignons, elles sont décrites en détail ainsi que les différentes especes
de microbes sensibles (Chung et al., 1998). Parmi les tannins hydrolysables, qui ont tous une
activité antibactérienne contre Helicobacter pylori (bactérie responsable de nombreux
troubles intestinaux), les monomeres sont particulierement efficaces, et leur activité
bactéricide est directement liée au temps et a leur concentration (Funatogawa et al., 2004).
Les polyphénols peuvent également limiter la croissance de certaines bactéries, grace a leurs
propriétés de chélateurs du fer (Mila et al., 1996).

d. Chez les ruminants

Cependant a de faibles concentrations (10 a 30 g/kg MS) certains tannins peuvent étre
bénéfiques aux ruminants puisqu’ils se fixent aux protéines, empéchant ainsi leur dégradation
dans le rumen et augmentant de ce fait I’apport en acides aminés au duodénum. Ces bénéfices
concernent une augmentation de la prise de poids, de la production de laine et de lait, ainsi
que de la teneur en protéines du lait (Harris et al., 1998 ; Wang et al., 1996 ; Woodward et al.,
1999 ; Barry et McNabb, 1999 cités par Waghorn et McNabb, 2003). On constate également
une diminution du parasitisme intestinal, une diminution de la production de méthane et une
prévention de la météorisation, ainsi qu’une diminution des myases, qui sont des infestations
de mouches (Aerts et al., 1999 ; Waghorn et McNabb, 2003). A de plus fortes concentrations
cependant, il apparait une inhibition de 1’activité microbienne du rumen, ce qui engendre une
diminution de la digestion des fibres dans le rumen et une réduction de la prise alimentaire
(Dawson et al., 1999).

e. Limitent 1’absorption de fer

Les tannins inhibent également I’absorption du fer en agissant comme des « chélateurs
naturels » dans le tube digestif. La consommation de tannins réduit trés fortement (plus de 50
% de diminution) I’absorption du fer chez le rat (Afsana et al., 2004). Le fer existe
principalement dans les aliments sous sa forme oxydée (Fe’"), mais seule la forme réduite
(Fe’) peut étre absorbée par I’organisme. La conversion du fer oxydé en fer réduit est
améliorée en présence d’acide ascorbique (vitamine C), alors que les tannins se fixent au fer
par leurs groupements hydroxyle et réduisent ainsi sa biodisponibilité (Haslam, 1966).

L’ingestion de tannins permet grace a ces mécanismes de protéger les animaux sujets a
I’hémosidérose (Spelman et al., 1989). Cette maladie, due a un dépdt en exces de fer sur I'un
ou plusieurs des tissus suivants : duodénum, foie, rate, reins et moelle osseuse, est mortelle
pour les Iémuriens et fréquente chez ces animaux maintenus en captivité : on a recensé 20 cas
sur 29 animaux morts de 1968 a 1984 au Zoo de San Diego (Gonzales et al., 1984). La
fréquence de cette maladie chez les 1émuriens captifs semble étre due au régime administré en
captivité, qui contient généralement du fer en grande quantité et manque d’ingrédients ayant
la capacité a se lier au fer, comme les tannins, alors qu’ils existent dans les régimes naturels
des animaux (Wood et al., 2003).
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Plusieurs ¢études ont suggéré 1’incorporation de tannins dans 1’alimentation des
lémuriens maintenus en captivité dans les zoos, afin de prévenir chez eux ’apparition de
I’hémosidérose (Spelman et al., 1989 ; Wood et al., 2003).

6. Le godt des tannins : I’astringence

a. L’astringence des tannins

C’est la capacité qu’ont les tannins a former des complexes stables avec les protéines
et les sucres qui leur confére leurs propriétés gustatives et notamment leur astringence, car ils
précipitent les protéines salivaires (Bravo, 1998).

Le golt astringent, décrit parfois plus comme une sensation tactile due a la
précipitation des protéines salivaires (et qui crée une sensation d’assechement dans la
bouche), a été étudi¢ en termes de neurophysiologie pour la premiere fois en 1969, puis en
1993 (Hellekant et al., 1993a,b ; Kawamura et al., 1969). Les fibres sensitives spécifiques du
golt répondent a une application d’acide tannique sur la langue, ce qui montre que ce gotit
des tannins n’est pas qu’une sensation tactile (Kawamura et al., 1969). L’acide tannique se
combine fortement avec les mucoprotéines de la surface de la langue, ce qui produit la
sensation ressentie sur une longue durée lors de la consommation de tannins (Kawamura et
al., 1969). L’astringence est liée a la polymérisation des tannins puisque la diminution de
I’astringence dans les fruits lors de leur maturation est due a une augmentation de la
polymérisation des tannins (Goldstein et Swain, 1963).

Une nouvelle étude neurophysiologique a révélé en 1996 que, parmi 74 neurones
répondant au golt dans le cortex orbitofrontal, certains répondaient a I’acide tannique a une
concentration de 1mM, et que ces neurones formaient une sous population particuliere,
différente des neurones répondant aux golts connus (acide, amer, salé, sucré). Cette étude
montre que le golt astringent de 1’acide tannique se situe en dehors des quatre gofits jusque la
décrits, et en représente un cinquieéme (Critchley et Rolls, 1996).

b. L’aversion pour les tannins

Les substances astringentes comme les tannins évoquent presque toujours un goit
désagréable qui déclenche une réaction de rejet, appelée « réflexe gusto-facial » observable
méme chez les nouveaux-nés (Simmen et Hladik, 1993 ; Steiner et Glaser, 1984).

En 1969, on découvre qu’une solution a 0,25 % d’acide tannique était pergue et que le
rat lui préférait I’eau, et qu’a partir de 1 % d’acide tannique, la solution était totalement
évitée, devenant répulsive (Kawamura et al., 1969).

Des recherches sur les choix alimentaires de certains herbivores sauvages ont montré
que des concentrations en tannins supérieures a 2 % étaient répulsives en terme
d’alimentation. Il semble que la capacité a percevoir la présence de quantités indésirables de
tannins dans les aliments a eu une grande importance dans la co-évolution plantes-animaux.

Plusieurs ¢études ont été menées sur la perception du goit des tannins chez les primates
et des expériences comportementales ont été effectuées au moyen du « two-bottle test » (Ia
conelli et Simmen, 1999, 2002 ; Remis et Kerr, 2002 ; Simmen et Charlot, 2003 ; Simmen,
Josseaume et al., 1999 ; Simmen, Hladik et al., 1999). Ces études ont permis de déterminer
les concentrations de tannins a partir desquelles ce produit devenait aversif. Les seuils des
especes étudiées sont repris dans le tableau 4.
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Les résultats de ces études peuvent cependant différer car la solution de fructose n’est

pas toujours comparable d’une étude a 1’autre, et cela peut avoir une influence sur la
perception des tannins (Remis et Kerr, 2002 ; Simmen, Josseaume et al., 1999).

Espece Tannin étudié Seuil de perception du tannin
Microcebe Acide tannique 0,53a40,72 g/L *
Acide tannique (€lectrophysiologie) 0,1320,34 g/L d
Tannin de chéne et Quebracho 2 g/l b
Tannin de chataignier 0,25 g/L b
Chimpanzé Acide tannique 49a10¢g/L ©
Orang-outan Acide tannique 49a6¢g/L ©
Gorille Acide tannique lalog/L ©
6,810,2 g/L °
Homme Acide tannique 022al1,15¢gL '
Tannin de chéne 0,3220,79 g/L f

Tableau 4:  Seuils de perception connus des tannins chez les primates, * : (Simmen, Josseaume et al., 1999), b -
(Iaconelli et Simmen, 2002), ¢ : (Simmen et Charlot, 2003), ¢ : (Hellekant et al., 1993b), ¢ : (Remis et Kerr,

2002), £ : (Simmen, Hladik et al., 1999)

Si les tannins engendrent le plus souvent une réaction de rejet a partir d’une certaine
concentration, a des concentrations plus faibles il peut apparaitre une préférence, comme 1’ont
constaté Simmen et Charlot chez le gorille : cette espéce montre une préférence pour I’acide
tannique a des teneurs comprises entre 1 et 10 g/L, et une aversion aux concentrations
supérieures (15 a 25 g/L) (Simmen et Charlot, 2003).
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I11. LE MAKI CATTA

1. Habitat et phylogénie des [émuriens de Madagascar

a. Madagascar

Madagascar faisait autrefois partie du grand continent du sud Gondwana, qui
commenga a se fractionner il y a 180 millions d'années pour former 1'Afrique, I'Amérique du
Sud, I'Antarctique, I'Australie et I'Inde. Puis 20 millions d'années plus tard, Madagascar se
détacha de I'Afrique, pour gagner en quelques dizaines de millions d'années la place qu'elle
occupe actuellement, a 400-550 Km de la cote est africaine (Mittermeier et al., 1994).
Madagascar s’est ainsi séparé du continent africain bien longtemps avant I’origine estimée des
premiers primates, qui auraient pu rejoindre 1’ile sur des radeaux de végétation et s’y établir
(Kappeler, 2000).

Madagascar est le troisiéme pays au monde pour la diversité des espeéces de primates,
et les 32 especes que 1'on y rencontre sont a 100 % endémiques (Mittermeier et al., 1994).

b. Classification des lémurs actuels

La famille des Lemuridae comporte les 1émurs les plus connus et les plus répandus :
les "vrais" Iémurs (sous-famille des Lemurinae) et les hapalémurs (sous-famille des
Hapalemurinae). Le genre Lemur, qui comprenait autrefois 6 espéces, a ¢t¢ récemment
redéfini : de récentes études ont montré que Lemur catta était plus proche des Hapalemur que
des autres Lemur. Ceux-ci ont depuis été classés dans le genre Eulemur, tandis que Lemur
catta devient la seule espéce du genre Lemur (Mittermeier et al., 1994).

Sur les 50 especes et sous-especes de lémurs de Madagascar, 10 sont considérées
séverement menacées, 7 sont menacées et 19 sont vulnérables. Bien que Madagascar ne soit
que l'un des 92 pays a comporter des populations sauvages de primates, cette ile abrite
cependant 13 % (32/246) de toutes les especes de primates, 23 % (14/61) de tous les genres de
primates et 36 % (5/14) de toutes les familles de primates. Madagascar montre également que
l'extinction des primates est un phénomene réel : 8 genres et au moins 15 espéces de [émurs se
sont déja éteints sur cette ile depuis l'arrivée de ’homme, il y a moins de 2000 ans, et bien
d'autres pourraient disparaitre dans les prochaines décennies (Mittermeier et al., 1994).

c. Cas du maki catta

Le Lemur catta est I’un des lémuriens les plus étudiés, et c’est celui qui est le plus
largement représenté dans les zoos, un millier d’individus environ est maintenu en captivité a
travers le monde. Son statut est défini comme menacé depuis 1990, principalement a cause de
la dégradation de son habitat (cultures sur brilis, ¢levage) et de son utilisation comme animal
de compagnie a Madagascar (Harcourt et Thornback, 1990). Le nombre d’individus vivant a
Madagascar n’est pas connu (estimé entre 10 000 et 100 000), par contre on estime la densité
entre 17 et 350 individus par km? selon les études (Harcourt et Thornback, 1990)

C’est la seule espéce de lémuriens qui vit exclusivement dans le sud du pays, dans les
foréts seches et dans la brousse (Sussman, 1986). Diurne, pouvant vivre dans différents types
de foréts, L. catta se nourrit a tous les niveaux, du sol a la cime des arbres. Il passe plus de
temps au sol pour se déplacer ou se nourrir, que n'importe quel autre l1émur, et se repose dans
les buissons et arbustes (Sussman, 1976).
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2. Physiologie digestive du maki catta

a. Estomac et intestins

Hill est le premier a décrire en 1953 le systéme digestif des prosimiens, qui comprend
un estomac simple, un intestin gréle modérément long (156 cm en moyenne), un grand
caecum en forme de sac (28 cm en moyenne) et un colon de longueur variable (82 cm en
moyenne ) (Campbell et al., 2000). La durée de la digestion du Lemur catta peut varier de
1 h30a6h 30, avec une durée moyenne de 4 h 45 (Cabre-Vert et Feistner, 1995).

Le caecum bien vascularis¢ du maki catta permet une dégradation microbienne de la
paroi des cellules végétales, cette fermentation permet de digérer une part importante de la
cellulose ingérée, c’est-a-dire 29,9 % selon Sheine en 1979 (Campbell et al., 2000 ; Mowry et
Campbell, 2000).

b. Bouche

La denture du maki catta, décrite par Hill en 1953, comprend deux paires d’incisives,
une paire de canines, trois paires de prémolaires, et trois paires de molaires (Mowry et
Campbell, 2000). La taille des dents peut varier entre les individus, mais il n’existe cependant
pas (ou peu) de dimorphisme sexuel (Sauther et al., 2001).

Yamashita a étudié les liens entre la dureté des aliments, la morphologie des dents et la
position des aliments dans la bouche, il en conclut que les dents des makis sont bien adaptées
a la consommation de fruits et de graines (dont il faut percer ’enveloppe), et le [émur catta
peut étre décrit comme un consommateur de fruits doux comme durs, méme s’il mange le
plus souvent des aliments faciles a dilacérer (Yamashita, 2003 ; Yamashita, 1996). Godfrey
montre en 2001 que le type d’alimentation est 1i¢ a la dentition, et que les primates les plus
frugivores voient leur dentition se développer plus lentement que les folivores.

Chez les lémuriens, les papilles a ’extrémité de la langue, formant de petites
projections, ont été décrites chez Eulemur fulvus par Hofer en 1981, et chez Lemur catta la
répartition des papilles foliées, fongiformes et filiformes (en cercle, caractéristique des
primates) sur la langue a ét¢ détaillée (Hofer et al., 1990 ; Takemura et al., 2002). Takemura
précise que les papilles filiformes des Iémuriens ont une morphologie caractéristique de
I’ordre des primates, mais leurs papilles fongiformes conservent des caractéristiques
primitives par rapport a celles des anthropoides.

c. Parasitisme intestinal

Peu de choses sont connues a 1’heure actuelle sur les parasites de Lemur catta. Malgré
les travaux de Chabaud et son équipe dans les années 1960, sur différentes especes de
lémuriens sauvages comme captifs, peu d’informations précises sont disponibles du fait du
faible nombre de parasites détectés lors des analyses. En effet, Chabaud en 1964 et 1965, a
comptabilisé seulement 13 individus du genre Trichuris lemuris parmi les six Iémuriens
captifs qu’il a étudiés. Cette espéce est d’ailleurs la seule qu’il recense a 1’époque chez Lemur
catta. En 2002, Junge ne trouve qu’un seul animal parasité, appartenant a 1’espéce Lepilemur,
parmi six lémuriens sauvages de différentes especes. Dutton, en 2003, a trouvé quelques ceufs
et larves chez des Lemur catta sauvages mais en faibles quantités, et aucune détermination n’a
été faite.

Les conclusions de Chabaud sont néanmoins les suivantes : la faune constituée par les
nématodes de 1émuriens est trés riche, et ne différe pas profondément de celle des Simiens.
Celle-ci est mieux connue : Euzeby en 1981 décrit la classification des nématodes gastro-
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intestinaux des singes. Les parasites de 1’espéce Alouatta ont été décrits par Stuart et ses
collegues en 1998, ils soulevent d’ailleurs les problemes de méthodologie limitant les
comparaisons entre les différentes études entreprises sur des singes sauvages.

Chabaud répertoriait, en 1965, 20 especes de nématodes de 1émuriens, dont huit sont
spécifiques a d’autres groupes, et semblent infester les 1émuriens en captivité. Parmi les
nématodes les plus courants, identifiés chez des makis catta captifs, on trouve les genres
Strongylus, Strongyloides, Gongylonema, Physaloptera, Trichuris, des oxyurides et des
ascarides (Junge, 1998, 2003).

En 2004, une analyse des parasites intestinaux a ¢ét¢ menée par Faulkner et ses
collegues, sur 67 échantillons appartenant a sept genres de 1émuriens captifs et sauvages. Les
ceufs de Callistoura sp. sont les plus courants, ils sont présents chez 12/23 des Eulemur spp.
et 3/15 des Varecia variegata. Les autres espéces décrites sont :

- Lemuricola sp.et Trichuris lemuris chez des Eulemur sp.

- ceufs de type Strongylus : Lemurostrongylus sp. (62 x 38 um), Parahabdonema
sp. (75 x40 W) chez Indri indri, Hapalemur et Varecia variegata

- ceufs de type Strongyloides (55 x 30 pum) chez Indri indri et Propithecus
diadema.

Le parasitisme intestinal est responsable de nombreuses diarrhées chez les 1émuriens
captifs. Les méthodes de flottation permettent d’identifier les espéces de nématodes, et une
large gamme d’antihelminthiques peut étre utilisée. Cependant Physaloptera peut poser des
problémes : les ceufs, excrétés de maniere intermittente, sont difficiles a déceler dans les
coproscopies (Junge, 1998, 2003).

3. Lasaisonnalité du maki catta

a. Saisonnalité de I’environnement

L’alternance entre la saison séche et la saison humide entraine des variations dans la
démographie des groupes de Iémuriens (Jolly et al., 2002). La croissance et le poids varient en
fonction des saisons, et ceci indépendamment de la disponibilité alimentaire (Pereira, 1993b,
Pereira et al., 1999).

La disponibilité de la végétation varie considérablement au cours de I’année, selon la
saison (s€che ou humide), dans le sud-ouest de Madagascar. Juste avant le début de la saison
des pluies, les fleurs se développent rapidement et forment un pic de production en octobre.
Avec la venue des pluies, les feuilles apparaissent, il existe d’ailleurs une trés forte corrélation
entre les précipitations et la disponibilité des fruits et des jeunes feuilles.

b. Saisonnalité de la reproduction

La reproduction est fonction des ressources alimentaires qui sont saisonnieres. La
gestation coincide avec une relativement faible disponibilité¢ alimentaire, les femelles devant
se contenter de quelques espeéces de fruits. La saison des naissances correspond a une
explosion passagere de fleurs, la lactation et le sevrage coincident avec un pic dans la
production de fruits et de jeunes feuilles (Sauther et al., 1999 ; Sauther, 1998).

La physiologie de la reproduction des makis catta est celle des prosimiens en général.
La période de reproduction est fortement réduite et dure de 6 a 24 heures, une fois par an. Les
premigéres naissances ont lieu a 1’age de deux a quatre ans (11 % des femelles de deux ans, 50
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% de trois ans et 75 a 85 % de quatre ans), de 80 a 85 % des femelles mettent bas chaque
année, principalement en septembre (Sauther et al., 1999 ; Koyama et al., 2001). Le
comportement sexuel des makis a été largement décrit, qu’il s’agisse de 1’acces prioritaire des
males les plus haut placés dans la hiérarchie (Sauther, 1991), du comportement maternel
(Klopfer et Boskoff, 1979), de la réponse des méres a la mortalité infantile (Nakamichi et al.,
1996)

Le cycle ovarien des femelles Lemur catta dure en moyenne 39 jours, la femelle est
réceptive une fois par an pendant quelques heures (22 en moyenne) au cours de 1’oestrus qui
dure de trois a sept jours (Van Horn et Eaton, 1979). En fait, il existe un synchronisme des
oestrus puisque toutes les femelles ont leurs chaleurs a la méme période, mais au sein d’un
groupe un asynchronisme des chaleurs leur permet d’étre réceptives sexuellement a tour de
role pendant sept a 20 jours, ce qui permet de limiter les conflits. Cette réceptivité sexuelle,
activée uniquement par I’cestrogéne (Van Horn et Resko, 1977), est déterminée par la
photopériode mais probablement aussi par des mécanismes sociaux d’entrainement (Pereira,
1991).

A Madagascar, au sein d’un groupe la période des chaleurs s’étend sur deux semaines
en avril ; dans I’hémisphére nord, les chaleurs des femelles maintenues en captivité et
exposées a la lumiére du jour sont décalées de six mois et sont étalées de fin octobre a janvier
(Van Horn, 1975 ; Van Horn et Eaton, 1979). La durée moyenne de la gestation est selon les
études, de 136 a 141 jours (Van Horn et Eaton, 1979 ; Sauther, 1991).

4. Structure sociale : hiérarchie de dominance

a. Distribution des groupes de makis

Les groupes observés dans leur milieu naturel comptent en moyenne 12 animaux
(Gould et al., 2003) (on trouve des groupes de cinqg comme de 22 individus, (Budnitz et
Dainis, 1975), constitués de plusieurs males et plusieurs femelles organisés autour d’un noyau
central de femelles adultes et de leurs petits. Les jeunes femelles restent dans leur groupe
natal tandis que les jeunes males le quittent a 1’dge de trois a cinq ans (Sauther et al., 1999).
Le domaine vital pour des groupes importants (18 individus dans 1’étude de Sussman) varie
de 6 a 8,8 hectares selon le lieu d’étude.

Le type de végétation influence la taille du territoire, les environnements riches étant
propices a de petits territoires : une troupe vivant dans la canopée aura un territoire plus petit
qu’une troupe vivant dans la brousse et les arbustes, dont le territoire pourra atteindre 23 ha
(Budnitz et Dainis, 1975). Les déplacements journaliers de Lemur catta sont importants, plus
de 900 m par jour (Sussman, 1976).

La disponibilité des ressources alimentaires influence largement la densité de L. catta
dans un lieu donné. Il existe une relation étroite entre la taille du territoire et la répartition des
ressources. Des groupes vivant dans un environnement pauvre utiliseront un espace trois fois
plus vaste que ceux pouvant bénéficier d'un environnement riche, respectivement 23,1 ha et
8,1 ha pour une dizaine d'individus (Budnitz et Dainis, 1975).

b. La dominance des femelles

Lemur catta est I’une des quelques especes de lémurs vivant en groupe a montrer une
vraie dominance des femelles, incluant a la fois priorité a la nourriture et dominance sociale
dans des contextes non alimentaires (Sauther et al., 1999).
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La saisonnalité de la disponibilité alimentaire et de la reproduction sont deux facteurs
particulierement importants pour comprendre la dominance des femelles makis, auxquels il
faut ajouter un investissement maternel important avant et aprés la naissance des petits
(Sauther, 1993).

Au vu du synchronisme de la reproduction, les femelles vont vivre les mémes
événements et notamment les mémes stress liés a la reproduction, ce qui meéne a une
compétition interindividuelle importante pour I’acces a la nourriture. Dans de telles conditions
la compétition supplémentaire de males serait un désavantage non seulement pour les
femelles mais aussi pour leurs petits, si les femelles n’étaient pas prioritaires pour se nourrir.
La compétition est particulierement rude pendant les périodes stressantes physiologiquement
de fin de lactation et de sevrage, périodes pendant lesquelles I’agressivité entre maéles et
femelles est la plus forte. La vraie dominance des femelles peut consister, au moins en partie,
en une stratégie reproductive pour minimiser la compétition alimentaire avec les males au
sein d’un environnement hautement saisonnier. Le réle de la dominance des femelles en tant
que « compensation comportementale » pour minimiser les colits de reproduction reste une
approche importante (Sauther et al., 1999). La dominance des femelles leur permet également
de cohabiter avec plusieurs males dans un environnement hautement saisonnier : ils
constituent des sentinelles peu colteuses, et y trouvent leur intérét puisque les femelles se
reproduisent en priorité avec les males du groupe (Sauther, 1993).

Cependant, cette hypothése qui met en avant les contraintes énergétiques liées a la
reproduction et a la saisonnalité des aliments pour expliquer la dominance des femelles (Jolly,
1984) ne fait pas ’'unanimité, certains auteurs trouvant que les dépenses énergétiques des
femelles 1émur ne sont pas plus importantes que celles d’autres espéces (Tilden et Oftedal,
1995 ; Pereira et al., 1999)

Selon Hrdy (1981), la saisonnalité est la clé qui explique la priorit¢ d’accés aux
ressources des femelles (Jolly, 1984).

Chez les makis catta, les femelles dominent les males dans tous les domaines y
compris ’alimentation (Sauther, 1993 ; Budnitz et Dainis, 1975 ; Sussman, 1977). Ce sont
elles qui choisissent en premier les sites d’alimentation et de boisson, et elles se nourrissent en
priorit¢ des meilleurs aliments, méme si ceux-ci sont en quantités insuffisantes pour nourrir
tout le groupe (Sussman, 1977). Plusieurs mod¢les existent, qui tentent d’expliquer les liens
entre la compétition alimentaire et les différentes sortes de hiérarchie de dominance, linéaire
ou non linéaire (Koenig, 2002).

Selon Kappeler, I’absence de dimorphisme sexuel est une condition importante pour
I’émergence d’une dominance des femelles, cependant elle peut aussi exister chez des especes
ou les males possedent des armes plus imposantes que les femelles (Kappeler, 1993).

5. L’alimentation du maki catta dans son milieu

a. Description du régime

On a observé dans certains cas un chevauchement partiel ou total des territoires, de
telle sorte que différentes troupes de Lemur catta se partagent des sites pour se nourrir, dormir
ou se reposer. De plus, les territoires peuvent changer avec les saisons. Cependant il existe des

43



ETAT DES CONNAISSANCES

« noyaux » (« core area »), endroits que les groupes de makis catta utilisent plus intensément
(Sauther et al., 1999).

Sur son territoire, le Lemur catta est actif et se nourrit a tous les niveaux de la forét,
mais c’est au sol qu’il passe le plus de temps (Sussman, 1977, 1974), notamment lors des
déplacements (65 a 71 % du temps de déplacement, observations de Sussman en 1972, cité
par Budnitz et Dainis, 1975). Il se nourrit souvent au sol de fruits tombés, d’herbes ou de
buissons (selon le site d’étude, les L. catta passent 18 a 30 % du temps a se nourrir au sol,
(Sauther et al., 1999), tandis que dans les arbres ¢’est aux extrémités des plus hautes branches
qu’il ira chercher les aliments (Sussman, 1977).

= Aliments consommeés

Lémur catta a été souvent décrit comme un consommateur généraliste, ou omnivore
opportuniste. Son régime est varié, selon les études on lui préte la consommation de 24
especes de plantes différentes (Sussman, 1977 ; Sussman, 1976), 66 especes et 87 items
(Simmen et al., 2003), 38 espéces (Rasamimanana, 1999). Son alimentation se concentre
généralement sur quelques especes, qui comptent pour plus de 75 % du régime (Simmen et
al., 2003 ; Sussman, 1976 ; Sussman, 1974). Le tamarinier notamment (Tamarindus indica)
est de loin la plante la plus largement consommée par le maki catta, elle représente selon les
études entre 15 et 36 % des aliments consommés (Sussman, 1976 ; Yamashita, 2002).

Son régime comprend des fruits, feuilles, tiges de feuilles, fleurs, tiges de fleurs,
araignées, toiles d’araignées, chenilles, cigales, cocons d’insectes, oiseaux et méme des
excréments, de la terre également (Sauther et al., 1999). Lemur catta passe généralement 30 a
60 % de son temps a manger des fruits, 30 a 59 % des feuilles et herbes, 5 a 12 % des fleurs,
et moins de 3 % des insectes (Sauther et al., 1999 ; Sussman, 1977). La consommation
d’insectes est rare selon Jolly, qui est la premiere a décrire le comportement des makis en
1966.

Les makis passent environ 30 % a 39 % de leur temps a se nourrir (Sussman, 1977 ;
Mertl-Millhollen et al., 2003). Les individus d’un groupe sont trés synchrones dans leurs
activités, tous les individus mangeant au méme moment lorsque la nourriture est abondante.
Si les ressources sont limitées, les individus attendent pour y parvenir (Sauther et al., 1999).

Ils peuvent exploiter des sources d’eau comme les creux des arbres, que la majorité
des mammiféres ne peuvent atteindre, ou des flaques directement au sol (Sauther et al., 1999 ;
Sussman, 1977).

On le rencontre dans les régions ou la végétation est constituée de bosquets et de
fourrés, de foréts broussailleuses tres seches et a végétation éparse, susceptible d’étre rare au
moins une partie de 1’année, Lemur catta a donc du s’adapter a un environnement aride
(Sussman, 1976).

En réponse a la nature saisonni¢re des aliments, L. catta est capable de changer de
régime rapidement lorsque de nouveaux aliments deviennent disponibles, et fait souvent de
longues distances en dehors du territoire pour trouver les aliments saisonniers (Sauther et al.,
1999). 11 peut également augmenter la taille de son territoire lorsque les ressources sont rares
ou indisponibles (Sauther et Sussman, 1993), mais cela n’est pas une régle absolue (Mertl-
Millhollen et al., 2003).
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La reproduction affecte le comportement alimentaire : a Beza Mahafaly, site de forét-
galerie du sud-ouest de Madagascar, les femelles allaitantes se concentrent plus sur des
¢léments de faible colt, prévisibles et a forte teneur en protéines comme les jeunes feuilles,
méme si pendant la gestation elles préférent les fleurs et cherchent des fruits rares (Sauther et
al., 1999).

Il se nourrit de nombreuses especes de plantes sur un territoire relativement vaste
comparé aux autres lémuriens (Ganzhorn, 1986), ce qui peut étre le reflet d'une adaptation a
un environnement particulier: L. catta peut vivre dans des zones arides aux ressources
alimentaires éparpillées. La nourriture est consommée des lors qu'elle est disponible. Le
processus digestif plus long de L. catta témoigne aussi d'une adaptation pour digérer du
matériel fibreux et de faible qualit¢é (Ganzhorn, 1986). Le comportement alimentaire de L.
catta est celui d'un frugivore opportuniste adapté a un environnement changeant dans lequel
les ressources alimentaires varient rapidement et ou la localisation de nourriture n'est pas
prévisible (Ganzhorn, 1986).

b. Consommation de plantes a tannins

En 2000, une étude montre que les makis catta sont confrontés aux tannins dans leur
environnement : 36 % des plantes des foréts séches du sud de Madagascar contiennent des
tannins (Hladik et al., 2000).

Une étude plus récente indique qu’on n’a pas trouvé de différence dans la teneur en
tannins, entre les feuilles consommeées et les feuilles non consommeées par les makis (Simmen
et al., 2005). Par contre, certaines plantes consommées réguliérement sont riches en tannins
condensés et en phénols, comme Acacia rovumae et Tamarindus indica (Leguminoseae), et
Sclerocarya birrea (Anacardiaceae). Ils ne semblent donc pas étre spécialement sélectifs vis-
a-vis des tannins qu’ils ont I’habitude de consommer.

A Madagascar, confrontés a un environnement hautement saisonnier, les makis
seraient obligés pendant la saison séche de consommer des plantes riches en tannins, ils
pourraient donc tolérer ces composés dans une certaine mesure (Bruno Simmen,
communication personnelle).
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Les makis de Madagascar, lors des choix alimentaires qu’ils font, doivent
compter avec la présence largement répandue dans la végétation des tannins. Leur
régime est hautement saisonnier, et on les a souvent vus consommer de la terre.

La consommation de tannins, si elle est toxique a hautes doses et nécessite
I’utilisation pour ses consommateurs de stratégies ou de moyens de protection, peut
aussi étre bénéfique, en particulier pour les Iémurs captifs.

La perception gustative constitue I’interface entre un animal et les tannins de la
plante qu’il consomme.

Cette étude cherche, au vu de ces connaissances, a répondre aux questions
suivantes :

- des makis maintenus en semi-liberté en France vont-ils consommer
spontanément des plantes a tannins ?

- percoivent-ils le godt de ces tannins ?

- la consommation de terre peut-elle constituer un moyen de défense contre les
tannins ?

- I’ingestion de tannins leur est-elle bénéfique ?

Au vu du comportement hautement saisonnier des makis de Madagascar, cette
étude sera menée sur plusieurs saisons. Les membres du groupe seront egalement
étudiés individuellement, car de nombreux facteurs physiologiques comme sociaux
peuvent faire naitre des différences interindividuelles dans le comportement
alimentaire.
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I. Les animaux

1. Lesenclos

L’étude est effectuée au parc Zoologique de Thoiry dans les Yvelines, prés de Paris.
Ce parc ¢€léve plusieurs especes de 1émuriens en semi-liberté, dont un groupe de sept makis
catta.

Les animaux ont été¢ changés d’enclos au mois de juin 2004 ; les études menées en
mars et en juin ont été effectuées dans le premier enclos, celles menées en aoiit, novembre et
avril dans le second.

D’une superficie de 0,5 ha, I’ancien enclos comprend plusieurs arbres: chénes,
tilleuls, charmes, chataignier, ainsi que de 1’herbe et une végétation herbacée de petite taille
poussant spontanément (graminées, etc.). Les animaux ont acceés a plusieurs maisons
chauffées.

Le nouvel enclos, d’une superficie de 0,25 ha, comprend une végétation plus
arbustive. Outre quatre chénes et plusieurs espeéces de saules, de I’herbe et une petite
végétation herbacée spontanée, il comporte une butte plantée de divers buissons et arbustes
d’ornement, notamment des pommiers du Japon et des lauriers. Les animaux ont également
acces a une maison chauftée.

Les ronces poussent en abondance dans chacun de ces enclos. Un plan de chacun des
enclos, ainsi que la liste des plantes recensées, figurent en annexe.

2. L’alimentation

Les makis catta sont nourris deux fois dans la journée : le matin, croquettes a base de
bananes (référence Mazuri® New World Primate 5maS) ou patée a base de céréales
(référence Mazuri® New World Primate S5Sma4) sont réparties sur le terrain. L aprés-midi, un
repas de fruits et légumes est apporté et réparti entre plusieurs gamelles. Le contenu de ce
repas varie tous les jours et comprend des fruits et Iégumes de saison. L’eau est disponible ad
libitum.

3. Legroupe

Le groupe étudié¢ comprend un male, Sifaka, agé de six ans au moment de 1’étude
(2004), cinq femelles adultes agées de trois a 16 ans et une femelle subadulte, nommée Petite,
agée de deux ans.

Une femelle adulte (La Glue), agée de huit ans et décédée en juin 2004 au cours de
I’étude, suite a une chute, a été retirée des données (elle ne fait pas partie des cinq femelles
citées précédemment). Petite est décédée en hiver 2004, suite a des blessures.

Les animaux sont identifiés au moyen d’une puce et les liens de parenté entre les
individus, ainsi que leurs antécédents médicaux (opérations, blessures par morsure, etc.), sont
connus (Figure 6). Toutes les femelles du groupe sont nées a Thoiry, a 1’exception de Mere
Sup, née au Safari Parc de Peaugres en Ardéche (ou les 1émuriens vivent en semi-liberté dans
les mémes conditions que ceux de Thoiry), puis arrivée a Thoiry a 1’dge de deux ans.
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Année de

naissance MALE

1988 T( MERE SUP
//
GRIGR]
1998 T SIFAKA
2000 T TANALA IMERINA
2001 T KASINGY ISALA
Figure 6: Composition du groupe de makis catta au moment de 1’étude de 2004

Le male est né en 1998 au Zoo de La Barben (Bouches-du-Rhoéne), ou il était ¢levé
dans une voliere au sol recouvert d’écorces, sans végétation disponible. Il est arrivé a Thoiry
en 2001 a I’age de trois ans.

Les individus rejetés par le groupe sont placés dans d’autres enclos et n’ont plus de
contacts avec celui-ci.

1. Les observations

1. Périodes d’observation

L’¢étude a été effectuée a quatre reprises, les périodes d’observation se déroulant a des
saisons différentes.

A chaque saison, les observations se sont déroulées sur une période de quatre & cing
semaines. Etant dépendantes des horaires d’ouverture et de fermeture du parc, les heures
d’observation quotidiennes varient d’une saison a 1’autre (tableau 5). Afin d’homogénéiser les
données concernant le comportement alimentaire des animaux, les régimes décrits pour
chaque saison sont ramenés a un nombre de jours identiques, soit 23 jours.

A la mi-journée, les animaux ont I’habitude de faire une sieste qui dure entre 1 h 30 et
2 h. L’observateur profitait de cette période pour quitter 1’enclos (une fois les animaux
assoupis depuis dix minutes) et se restaurer. Le début de la sieste intervenait entre 11 h 30 et
14 h et variait chaque jour ; toutes les heures de la journée ont ainsi été observées.
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Saison Dates Jours Horaires moyens
d’observation | des observations
Fin Hiver - Debut Du 3 mars au 7 avril 2004 15 9ha17/18h
Printemps
Fin Printemps- Début Eté | Du 25 mai au 6 juillet 2004 23 8h30al8h
Eté Du 9 au 27 aotit 2004 14 8h30al19h
Du 11 octobre au 16 \
Automne novembre 2004 15 9h30a17/18 h
Printemps 30 mars au 8 avril 2005 11 9hal7/18h
Tableau 5: Dates et horaires moyens des observations aux différentes saisons

Pendant les saisons de fin d’hiver / début de printemps et d’automne, les observations
débutaient lorsque les animaux se réveillaient (en général aprés 1’arrivée de 1’observateur) et
se terminaient lorsque ceux-ci se préparaient a dormir, au moment du coucher du soleil. Cette
période d’observation semble couvrir la totalité de la journée d’activité du groupe pour ces
deux périodes. Pour les deux sessions effectuées en été, les horaires d’observations ont été
limités en fonction des possibilités d’acces au parc, les animaux étaient déja actifs au début
des observations et I’étaient encore le soir a leur fin. Cependant, ces horaires recouvrent la
majeure partie de I’activité journaliére du groupe.

Une cinquieme étude a été effectuée en avril 2005, dans le but d’étudier 1’état
parasitaire des animaux en relation avec les plantes consommées. Le protocole, auquel
s’ajoutent cette fois des prélévements individuels de féces (voir le protocole des coproscopies
en annexe), est toutefois le méme que pour les autres études.

2. Conditions d’observation

Les observations se sont déroulées a I’intérieur des enclos. Les deux enclos offrent une
trés bonne visibilité, a ’exception de quelques métres carrés de buissons dans le second. Les
animaux restant relativement proches les uns des autres, les observations ont donc pu étre
menées sur tout le groupe simultanément. Lorsqu’un individu n’était pas visible pendant un
certain laps de temps, son nom et la durée de cette période étaient notés. Les animaux se sont
trés vite habitués a la présence de I’observateur et n’ont plus manifesté d’intérét ni de crainte
lors de ses déplacements.

Au bout de quelques jours d’observation, les individus sont aisément identifiables
grace a certaines caractéristiques : facies, corpulence, longueur de la queue, forme des
oreilles, couleur des yeux...

3. Méthodes d’observation

Les conditions d’observation étant trés bonnes, les comportements étudiés
(comportement social et alimentaire, voir plus bas) ont pu étre observés dans leur totalité, en
utilisant la méthode « all occurances of some behaviors » décrite par Altmann en 1974.

La méthode de I’ « instantaneous and scan sampling » (Altmann, 1974) a été utilisée
avec un délai de cinq minutes, afin de noter la disposition spatiale des individus et leur
activité¢ (relevée uniquement lors de 1’étude d’avril). Au cours de 1’étude d’avril, on a
également noté toutes les cing minutes 1’espace occupé par le groupe (en boule compacte,
occupant un cercle de 1m de diamétre, de 2 m, de 5 m, de 10 m, de 20 m).
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Cette méthode permet de bénéficier d’indications trés précises sur I’horaire des
différents comportements relevés puisque I’heure est notée toutes les cinq minutes.

4. Les comportements relevés

Les observations concernent le comportement social et le comportement alimentaire
des makis catta. En effet, le statut social d’un individu peut déterminer sa situation spatiale au
sein du groupe et avoir une influence sur son alimentation

a. L’activité du groupe

Elle a été relevée toutes les cinqg minutes pour chaque individu et codée comme suit :

- FOU : fourragement, recherche d’aliments dans I’enclos, au sol ou dans les arbres

- GA :repas de fruits autour des gamelles

- CROQ : repas de croquettes

- BR: «bronzage » (exposition au soleil)

- SI:sieste, les animaux ont les yeux fermés et sont généralement serrés en boule

- REPOS : les animaux sont assis ou serrés en boule mais ont les yeux ouverts

- DEPL : déplacement, au sol ou dans les arbres

- EXPLO: exploration du milieu: les animaux se déplacent lentement tout en
reniflant (le sol, les branches, les ¢léments des maisons)

- TL: toilettage seul, vers un congénére ou mutuel

- MARQ : marquage de I’environnement (branches, murs...)

- ASSIS : les animaux sont assis, attentifs a I’environnement, et ne font aucuns des
autres comportements décrits

b. L’espace occupé par le groupe

L’espace occupé par le groupe de makis catta varie selon les activités effectuées.
Celles-ci sont regroupées par rapport a un ensemble de comportements (par exemple
alimentaire) et a une dépense énergétique (voir description détaillée des comportements ci-
dessus) :

- « Alim » : consommation d’aliments de I’enclos et ceux donnés par les soigneurs
(FOU + GA + CROQ)

- « Dépl & Explo » : Déplacements et explorations du milieu (DEPL + EXPLO)

- « Repos vigile » : Activités de trés faible dépense énergétique mais en étant éveillés
et attentifs a I’environnement (BR + ASSIS)

- « Repos » : repos et sieste (REPOS + SI)

Ces données ont ¢été récoltées en avril 2005, lorsque le groupe comprenait six
animaux. Les données utilisées concernent uniquement les activités effectuées par tout le
groupe.

Cette sélection permet d’obtenir des données précises concernant 1’activité en
question, car les individus sont parfois occupés par des activités différentes ; la taille du
groupe a ce moment 1a est alors fonction des différentes occupations.

Cependant, on a également inclus les cas ou cing animaux effectuent la méme activité,
le sixieme se trouvant sur le lieu d’activité au milieu de ses congéneéres, mais ne manifestant
aucun comportement particulier. Cela est courant lorsque les animaux fourragent au sol ou
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dans les arbres : I’un d’entre eux peut s’arréter quelques minutes tout en restant sur place, puis
reprendre son geste. Ces données sont donc conservées, car elles reflétent I’espace occupé par
le groupe pour cette activité.

L’espace moyen occupé par le groupe pour chacune des activités est obtenu en faisant
la moyenne, pour chaque activité, de la taille maximale de I’espace occupé (0 m, 1 m, 2 m, 5
m, 10 m, 20 m).

¢. Le comportement alimentaire

Tous les comportements alimentaires correspondant aux aliments piochés dans
I’enclos (que 1’on appellera par la suite « régime spontané »), par opposition aux croquettes et
gamelles de fruits distribuées par les soigneurs, sont notés. On précise a chaque fois le nom de
I’animal, la partie (feuille, fruit, bourgeon, fleur, tige...) mangée, ’espece végétale, 1’état
éventuel (feuille morte, tige lignifiée, trés jeune feuille etc.), le nombre d’items (pour les
bourgeons, les feuilles) ou de bouchées (pour la terre, I’herbe, les feuilles). L heure (a cing
minutes pres) est également connue grace aux relevés d’« instantaneous and scan sampling ».

d. La détermination de la hiérarchie de dominance

Les notes prises sur le comportement social ont pour but de déterminer la hiérarchie au
sein du groupe, selon la méthodologie employée par plusieurs auteurs (Nakamichi & Koyama,
1997 ; Nakamichi et al., 1997 ; Pereira, 1993 ; Pereira & Kappeler, 1997).

A cet effet, on reléve tous les comportements agonistiques en précisant le
« vainqueur » et le « perdant » dans cette interaction, c'est-a-dire respectivement 1’animal qui
agresse / voit ’autre se soumettre, et ’animal qui est agressé¢ / se soumet. Le type
d’interaction est défini par Pereira et Kappeler: « O-S» signifie une soumission sans
agression préalable (le vainqueur envoie un simple signal, comportement agonistique
« neutre » défini par Pereira, 1993, « A-S » signifie une soumission précédée d’une agression
(le vainqueur agit). Le tableau 6 donne des exemples des comportements correspondant aux
deux types d’interactions.

Type de relation . Comportements du
L Comportements du « vainqueur »
agonistique « perdant »
0-S Regarde, se dirige vers S’¢loigne, fuit, crie
A-S Bondit vers, poursuit, agrippe, claque, mord Fuit, crie
Tableau 6: Catégories des comportements agonistiques relevés et exemples de comportements du
« vainqueur » et du « perdant » (A : agression, S : soumission, O : comportement agonistique

neutre)

Le nombre de comportements agonistiques correspondant a chaque dyade est ensuite
reporté dans une matrice représentant tous les individus du groupe, puis la matrice est
remaniée de telle sorte que les nombres les plus petits soient sous la diagonale. Les individus
sont ainsi classés par ordre hiérarchique, du plus dominant au plus dominé, et un rang de un a
sept leur est affecté.

La figure 7 montre un exemple de cette méthode pour déterminer la hiérarchie d’un
groupe de trois makis (la matrice A-S, est additionnée a O-S).
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Perdant Perdant
\% \%
a|0-S|Inda | Indb | Indc a |A-S| Inda | Indb | Indc
i i
n | Inda - 0 0 n | Inda - 0 0
q i q -
u Ind b 56 18 u Ind b 17 9
€ Indc 31 4 - € |Indc 8 1 -
u u
r \ r /
Perdant
\%
a | X-S|Inda | Indb | Indc
i
n | Inda - 0 0
3 Indb | 83 - 27
e
u | Indc 39 5 -
r
Réorganisationl de la matrice
Rang V|0-S[Indb]Indc[Inda
1 Indb - 27 83
2 Indc| 5 - 39
3 Inda 0 0 -
Figure 7: Exemple de détermination du rang des individus d’un groupe a partir des

comportements agonistiques

e. Les comportements liés a la hiérarchie

L’occurrence d’un comportement de toilettage entre plusieurs individus est également
notée ad libitum, qu’il s’agisse de toilettage d’un individu vers un autre, ou de toilettage
mutuel.

Nous avons également évalué les distances interindividuelles et les animaux les plus
proches spatialement, afin d’évaluer d’une part la proximité spatiale entre différents individus,
et d’autre part 1’¢loignement du groupe. Le nom d’un animal est pris dans une liste établie
préalablement au hasard ; on reléve le nom de I’individu le plus proche et la distance qui le
sépare de lui (au contact, a portée de bras, < 1 m, <2 m, <3 m,<4m,<5m,<10m, <20
m). Ces catégories de distance sont choisies au vu du comportement des makis dans leur
enclos : les individus sont le plus souvent espacés de quelques metres, quasiment jamais de
plus de 20 m.

Ces résultats seront calculés a partir des données d’aott 2004, car c’est au cours de
cette étude que les journées d’observation sont les plus longues.

= Congénere le plus proche

Ces relevés nous permettent de déterminer quels sont les individus les plus proches

spatialement de chaque maki : le nombre de « scans » pour lesquels chaque animal est le plus

proche du maki étudié, est divisé par le nombre total de « scans » concernant ce maki. Le

pourcentage ainsi obtenu décrit la proximité spatiale entre chacun des membres du groupe et

I’individu étudié (pourcentage de temps pour lequel chacun des membres du groupe est le
plus proche de lui).
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La somme de ces valeurs en pourcentage est supérieure a 100 %, car il peut arriver que
plusieurs animaux (et non un seul) soient les plus proches de 1’animal étudié.

= Distance du plus proche congénere
Pour chaque animal le nombre de «scans » de chaque catégorie de distance est
multiplié par une évaluation de cette distance (on prend la valeur supérieure de I’intervalle) :
- 0 pour « au contact »
- 0,30 pour « portée de bras »
- lpour«<lmp»
2 pour « <2 m»
3 pour « <3 m »
4 pour « <4 m»
Spour « <5m»
15 pour « <10 m et <20 m ».
La valeur 0,30 pour la catégorie « portée de bras» correspond a la longueur
approximative d’un bras de maki catta. On regroupe les deux dernicres catégories et on leur
affecte le coefficient 15 (moyenne des deux valeurs) du fait de leur faible occurrence.

Les résultats sont présentés de deux maniéres : une valeur moyenne d’éloignement au
groupe est calculée pour chaque maki a partir du nombre de « scans » de chaque catégorie
affecté du coefficient ci-dessus, divisé par le nombre total de « scans ».

D’autre part, les catégories de distance sont regroupées de maniére plus vaste, pour
plus de clarté dans les résultats :

- « CT+PB » = au contact ou a portée de bras

- « 1 a2m » = de portée de bras (exclu) a 2m

-« 3 aS5m»y»=de2m (exclu) a Sm

- « 10 et +» = a partir de 5m (exclu)

Ici encore, des observations préliminaires ont permis de choisir ces catégories :
« contact et portée de bras » correspond a une proximité immédiate d’un congénére (contact
¢établi ou possible sans se déplacer). La distance « 1 a 2 m » correspond a une proximité
relative : le congénére peut venir rapidement (en un bond) au contact. La catégorie suivante
correspond a une distance plus importante (hors de portée d’un bond), et la catégorie « 10
et+ » correspond a un éloignement manifeste du groupe, souvent hors de la vue des
congéneres.

Le pourcentage de « scans » correspondant a chacune des quatre catégories de distance
ainsi définies sera donné, afin de connaitre plus en détail la position d’un maki par rapport au
groupe.

f. Les repas de fruits

Ils sont difficiles a observer, car les animaux peuvent bouger trés rapidement d’une
gamelle a I’autre et se trouver dos a 1’observateur. C’est pourquoi les relevés de repas ont été
faits uniquement au cours de 1’étude d’avril, lors de sept journées d’observation, apres
plusieurs choix de méthode qui se sont révélés infructueux au cours des autres études.

La méthode utilisée pour noter les repas est celle de I’ « instantaneous and scan
sampling » (Altmann, 1974). Le délai entre deux scans, choisi le plus court possible pour que
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les relevés décrivent le mieux possible la réalité, est de 30 secondes. Ce délai correspond au
temps approximatif que met un maki catta @ manger un morceau de fruit.

Toutes les 30 secondes sont relevés les animaux présents autour de chacune des
gamelles et le fruit consommé par chacun.

Pour chaque individu, on dispose ainsi de la quantité de fruits ingérés (en considérant
les morceaux équivalents) et des individus partageant sa gamelle : le nombre de « scans » de
repas partagés avec chacun de ses congénéres est divisé par le nombre total de « scans » de
repas observé pour un individu. La somme de ces pourcentages dépasse 100 % puisque
plusieurs animaux peuvent étre autour d’une gamelle.

On dispose également de 1’ordre d’arrivée des animaux autour des gamelles, ce qui
peut refléter la priorité d’acces a la nourriture.

1. Les plantes

1. Détermination et collecte

Les especes végétales consommeées par les makis catta sont déterminées au moyen de
différentes flores (Bonnier et De Layens, 1986a,b ; Fitter et Cuisin, 1988).

Des photos des plantes et/ou un échantillon ont été pris, notamment pour les
déterminations délicates nécessitant une confirmation ultérieure.

Des échantillons des parties des plantes consommées par les makis sont collectés,
datés et identifiés, puis séchés a 50°C le soir méme afin de les conserver jusqu’aux analyses.

Les poids sec et frais sont déterminés, de méme que le nombre de bouchées nécessaires

a I’ingestion de I’échantillon. On dispose ainsi, pour les plantes analysées, du poids en
grammes d’un item et d’une bouchée.

2. Analyses chimiques

Les plantes ont été analysées dans le but d’évaluer leur teneur en tannins. Plusieurs
méthodes existent pour évaluer la teneur en différents types de tannins d’un échantillon, mais
aucune ne permet de tester tous les tannins en une seule analyse. Il est conseillé pour cela
d’effectuer deux analyses : une analyse des phénols totaux (analyse globale), et une des
tannins condensés (analyse spécifique). Ces deux analyses sont nécessaires car si la premiére
permet de prendre en compte tous les types de tannins (hydrolysables et condensés), elle
mesure aussi les autres types de phénols, comme les pigments ; la seconde analyse s’avére
alors nécessaire pour tester spécifiquement les tannins, cependant elle ne mesurera que les
tannins condensés.

Les résultats de ces deux analyses seront discutés indépendamment [’un de 1’autre, car
ces méthodes reposent sur la mise au point d’une gamme étalon, formée a partir de tannins
plus ou moins purifiés. Les valeurs obtenues sont donc spécifiques a cette gamme et ne
peuvent pas étre comparés aux valeurs obtenues lors d’une autre analyse.

Les échantillons de plantes, séchés a une température comprise entre 50 et 60°C, ont
été préparés selon la méthode de Martin et Martin (1982), qui consiste en un ajout de
méthanol aqueux bouillant et deux centrifugations (voir protocole complet en annexe).

Les deux protocoles suivants ont été utilisés pour 1’analyse des tannins: la
détermination des phénols totaux est faite par la méthode modifiée au bleu de Prusse
(Graham, 1992 cité par Hagerman, 1998-2002) et la détermination des tannins condensés est
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faite par la méthode au butanol acide (Porter et al., 1986 cité par Hagerman, 1998-2002). La
méthode au bleu de Prusse est fondée sur 'utilisation de I’acide tannique comme référence,
celle au butanol acide utilise le tannin de québracho (tannin condensé€). Les protocoles
détaillés sont donnés en annexe.

Ces analyses permettent de connaitre un « équivalent en mg d’acide tannique par g de
maticre seche » des phénols et un « équivalent en mg de québracho par g de matiére seéche »
des tannins condensés contenus dans 1’échantillon. Chacune de ces valeurs, ramenée au poids
frais de 1I’échantillon (la teneur en eau des extraits est connue), est multipliée par le poids d’un
item et par le nombre d’items dans une bouchée. On dispose ainsi pour chaque échantillon
analysé de la concentration en phénols totaux et en tannins condensés d’une bouchée,
exprimée en équivalent d’acide tannique et en équivalent de québracho, respectivement. On
peut ainsi déterminer pour chaque individu la quantité totale de phénols et de tannins
condensés ingérée au cours des 23 jours d’étude.

Précisons que ces valeurs ne correspondent pas a des valeurs réelles de la teneur en
tannins d’une plante, mais a une estimation par rapport a une gamme étalon (une analyse faite
a partir d’une autre gamme donnerait certainement des valeurs différentes). Ces valeurs nous
permettront de comparer entre elles des quantités pour chacune des analyses (phénols totaux /
tannins condensés), mais elles ne correspondent pas forcément a la réalité des tannins de
1’échantillon.

3. Description du « régime spontané »

Le régime « spontané » (hors croquettes et repas de fruits distribués par les soigneurs)
est exprimé en nombre de bouchées de chaque item, décrit par 1’espece végétale,
éventuellement I’individu lorsqu’il s’agit d’arbres d’espéces différentes, la partie de la plante
consommée, son état. L’utilisation des bouchées permet de décrire tous les aliments
consommeés, méme ceux pour lesquels on ne connait pas le poids d’un item (car on ne connait
le poids d’une bouchée ou d’un item que pour les plantes analysées).

La conversion entre le nombre d’items et de bouchées se fait en observant le nombre
de bouchées nécessaires a un animal pour manger la totalité¢ de I’item. La grille de conversion
est donnée en annexe.

La richesse du régime est évaluée de deux fagons : le nombre d’items consommés par
chaque individu permet de les comparer entre eux. Cependant, les études ne portant pas sur le
méme nombre d’heures d’observation, on utilisera aussi I’indice de Shannon (Is), permettant
d’évaluer la diversité du régime indépendamment des temps d’observation. Cet indice tient
également compte, en plus du nombre d’items, de la consommation de chacun des items,
comme le montre sa formule :

Isz_zpi'loglo(loo'pi) ou pi:% et N:znia
1 1

n; étant le nombre de bouchées de I’item 1 consommées.
L’indice de Shannon est compris entre 0 (les aliments sont tous consommés en méme
quantité) et 1 (un aliment est consommé exclusivement).

On utilisera préférentiellement le nombre d’items plutot que 1’indice de Shannon pour
comparer la richesse du régime a d’autres parametres du comportement alimentaire, car cette
valeur estime la capacité des individus a exploiter leur enclos, en golitant plusieurs plantes ou
parties de plantes différentes, quelle que soit la quantité consommée. C’est cette
problématique, liée a la « curiosité » des individus pour leur enclos, que 1’on cherchera a
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relier a d’autres parametres, plutdt qu’une description de la réelle diversité du régime (estimée
par I’indice de Shannon).

IV. Protocole des tests de gustation : le « two-bottle test »

1. Principe et différentes étapes

La méthode comportementale du « two-bottle test », mise au point par Glaser (1968)
et modifiée par Simmen et Hladik (Simmen & Hladik, 1988) permet de déterminer les seuils
de perception gustative des primates vis-a-vis des composés solubles des plantes. Elle a été
validée par des mesures d’électrophysiologie (Hellekant et al., 1993).

Cette méthode repose sur un choix spontané de 1’animal entre une solution témoin
(eau) et une solution contenant le produit testé (sucre, par exemple), présentées
simultanément. Au cours de chaque test, la concentration du produit varie. La méthode permet
de déterminer une concentration dite « seuil », a partir de laquelle la consommation de produit
testé est significativement différente de celle de la solution témoin (préférence ou aversion
pour le produit, définie par un test statistique approprié).

Les tests se déroulent en quatre étapes :

1. Une phase d’habituation, pendant laquelle les deux biberons contiennent une boisson
attractive (jus de fruits), menée jusqu’a ce que chacun des individus du groupe soit
venu boire aux deux biberons.

2. Une phase de discrimination, pendant laquelle un des biberons contient du jus de fruits
dilué¢ ou une solution attractive de fructose, I’autre de I’eau. On considére que la phase
est aboutie lorsque les animaux consomment préférentiellement la boisson sucrée a
I’eau au cours de quatre tests successifs. Les solutions sont préparées avec 1’eau
utilisée pour nourrir les animaux.

3. La phase de détermination du seuil de perception du fructose : la concentration de
fructose testée est choisie aléatoirement parmi un éventail de concentrations comprises
entre 10 et 300 mM (par exemple 10-20-30-50-100-200-300). Les concentrations
proposées sont affinées une fois le seuil encadré grossierement.

4. La phase de détermination du seuil de perception de 1’acide tannique : afin que le test
reste attractif pour les animaux, la solution témoin comprend du fructose a une
concentration égale a deux fois le seuil de perception déterminé lors de la phase
précédente, et la solution test comprend le tannin dans une solution de fructose a la
méme concentration que le témoin. Le choix d’une telle concentration de fructose
permet de comparer des espéces dont 1’acuité gustative vis a vis du sucre est
différente. La concentration de tannin est choisie aléatoirement parmi des valeurs
comprises entre 0,05 g/L et 2 g/L, cet intervalle étant fondé sur les seuils de perception
d’autres especes de primates, et adapté en fonction de la réponse des animaux .

2. Adaptation du test aux conditions de |I’étude

Le seuil de détermination du fructose a été déterminé lors d’une premiére étude menée
en 2003 a Thoiry. Lors des études menées en 2004 concernant I’acide tannique, la phase 3 a
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été écourtée : on a simplement vérifi¢ au moyen de quelques tests sur chaque individu que la
concentration de fructose utilisée était toujours bien pergue.

A Dorigine, cette méthode a été utilisée sur des animaux isolés, ce qui permettait de
peser les biberons avant et apres I’étude afin de déterminer les quantités ingérées pendant un
laps de temps relativement long. Concernant des composés aversifs comme 1’acide tannique,
le temps du test a été¢ limité a une minute afin de limiter les effets post-absorptifs sur la
consommation. D’autre part, les animaux étant en semi-liberté, ils étaient assez fréquemment
dérangés par un congénere, ou quittaient le lieu du test pour aller rejoindre le groupe qui
s’était déplacé pendant ce temps. La durée courte du test permet de limiter ces désagréments.

On a également di adapter le protocole : le pesage des biberons étant impossible entre
chaque test (car ces mouvements perturbaient les animaux qui finissaient par fuir et se
désintéresser totalement des biberons), on a chronométré le temps passé a lécher chacun des
biberons. Le test étant fondé sur une différence de consommation entre les deux produits, les
éventuelles différences de vitesse d’ingestion entre les individus ne sont pas génantes.

3. Déroulement d’un test

Les biberons sont disposés dans une boite ne laissant dépasser que ’extrémité des
embouts, a hauteur de maki catta. La boite est posée dans I’enclos, en libre acces (figure 8).
La mesure commence lorsqu’un animal s’approche et commence a boire a I'un des deux
biberons. On chronométre alors, sur une durée totale d’'une minute, le temps passé a boire a
chacun des deux biberons.

58



ANIMAUX, MATERIEL ET METHODES

Dans le cas de ’acide tannique, la consommation relative de tannin (appelée par la
suite C), qui sera la donnée analysée, est calculée selon la formule suivante, ou tynnin est le
temps (sur une minute de test) passé a consommer le biberon de tannin, et tgyciose celui de
fructose :

ttannin

C =100 *

ttannin + tfructose

Si I’animal est chassé ou rejoint par un autre avant la fin de la minute de mesure, celle-
ci est annulée, de méme lorsqu’un animal boit I’un des biberons sans gotter 1’autre pendant
plus de 15 secondes. Les biberons sont alternés régulierement pour éviter tout biais di a la
latéralisation des animaux, et quand cela est possible plusieurs mesures sont prises pour
chaque animal en tenant compte de la position des biberons (tannin a droite / a gauche).

V. Analyse des parasites intestinaux

1. Prélévements en 2004

Les prélévements sont effectués deux fois, a environ 10 jours d’intervalle. Une crotte
par individu est ramassée, 1’individu est identifié, puis les échantillons sont gardés au frais
pour étre analysés le jour méme ou le lendemain.

2. Prélevements en 2005

Les prélevements de feéces sont réalisés deux fois au cours de 1’étude d’avril 2005 : le
premier et le dernier jour. Les crottes sont ramassées (au moins trois par individu au cours de
la journée), on note I’heure et le nom de I’individu, puis elles sont mises dans un flacon avec
du formol a 10% a raison d’1g de feces pour 9 g de formol.

3. Protocole de coproscopie

La flottation (ou flottaison) est la technique d’enrichissement la plus utilisée en
médecine vétérinaire ; elle permet de concentrer les ¢léments parasitaires.

Elle a été choisie ici, car les animaux maintenus en captivité sont faiblement parasités
comparativement a des animaux sauvages. Une simple méthode de dilution des féces ne suffit
donc pas. La méthode de flottation permet de récolter les ceufs de 1’échantillon méme s’ils
sont en faible nombre.

Le principe consiste a diluer les féces dans un liquide dont la densité est supérieure a
celle de la plupart des ceufs, ainsi les ¢éléments parasitaires remontent a la surface du liquide,
ou ils se collent a une lamelle que I’on examine ensuite au microscope. Le liquide utilisé ici
est le sulfate de zinc en solution saturée dont la densité est de 1,39. Le protocole détaillé est
donné en annexe.
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VI. Analyses statistiques

Les analyses sont réalisées au moyen des logiciels STATBOX 5.0 et SYSTAT 9.

1. Comparaison d’un échantillon a une valeur particuliere

Le « one-sample t-test» permet de déterminer si les valeurs de C (consommation
relative du biberon de tannin) obtenues lors du « Two-Bottle Test » sont significativement
différentes de la valeur de 50 %, au risque a de 5% (p < 0,05). Cette valeur de référence
(50 %) correspond a une absence de discrimination entre les deux solutions, qui sont
consommeées pendant des durées équivalentes.

2. Comparaison de plusieurs échantillons

Lorsque les caractéristiques des échantillons le permettent, les variables sont
comparées au moyen d’une ANOVA a deux facteurs, données disposées en randomisation
totale, au risque a de 5% (p < 0,05).

Lorsque les conditions de I’analyse de variance ne sont pas remplies (notamment dans
le cas de petits échantillons), on utilisera un test de Friedman, test non paramétrique
correspondant a une analyse de variance a deux facteurs, échantillons appariés (test unilatéral,
risque a de 5% (p < 0,05)). Le test non paramétrique de Wilcoxon permet d’effectuer les
comparaisons a posteriori entre deux échantillons appariés (test bilatéral, risque o de 5% (p <
0,025)).

3. Comparaison de deux échantillons

Dans le cas d’échantillons appariés, le test non paramétrique de Wilcoxon est utilisé
pour comparer deux séries de valeurs. L’emploi d’un test non paramétrique est justifi¢ par le
petit nombre d’individus (test bilatéral, risque a de 5% (p < 0,025)).

4. Corrélations entre deux ou plusieurs variables

Le test de corrélation des rangs de Spearman est utilisé pour étudier le lien entre deux
variables. Il est utilisé plutot que le test de Pearson du fait du petit nombre d’individus (risque
a de 5% (p < 0,05)).

Une analyse en Composantes Principales est utilisée pour effectuer une analyse
globale des résultats.
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Les résultats sont présentés en plusieurs parties qui tentent de répondre aux questions
suivantes :

Quel est le régime alimentaire des makis catta captifs ?

Quelle est leur consommation de tannins ?

3. Comment percoivent-ils le golt des tannins et cela influence-t-il leur
consommation de tannins ?

4. Les tannins leurs sont-ils bénéfiques ?

Pourquoi consomment-ils de la terre ?

N —

e

Une premiére partie présentera les résultats des données relatives au comportement
social : description de la hiérarchie de dominance du groupe, évolution de I’agressivité au fil
des saisons, proximité spatiale des individus en général et au moment des repas (qui partage
sa gamelle avec qui et pendant combien de temps ?).

Une sixiéme partie présentera ces résultats sous forme d’une analyse globale puisque
toutes ces variables peuvent étre liées les unes aux autres, une vision d’ensemble des
interactions permettra de mieux comprendre le comportement alimentaire des makis dans leur
ensemble. Cette derniére partie s’intéressera également aux liens éventuels entre les
différences interindividuelles pour les différentes variables décrites et les caractéristiques des
individus, c’est-a-dire leurs age, sexe et rang social.

I. Les liens sociaux du groupe de maki catta de Thoiry

1. Hiérarchie de dominance

Les matrices de dominance donnent le classement par ordre hiérarchique des animaux
du groupe. Cette hiérarchie de dominance est stable entre les différentes études. Les rangs des
individus sont donnés dans le tableau 7.

Nom (abréviation) Sexe | Rang
Mere Sup (M) F 1
Tanala (T) F 2
Imérina (IM) F 3
Kasingy (K) F 4
Petite (P) F 5
Isala (IS) F 6
Sifaka (MA) M 7
Tableau 7: Rangs sociaux des individus du groupe

Le groupe est mené par deux femelles dominantes, M¢ere Sup et Tanala (sa fille).
Aucun comportement d’agression ni de soumission n’a été observé entre ces deux femelles
qui permette de les classer 1’une par rapport a 1’autre. Cependant Mére Sup a été€ vue prenant
de la nourriture de la main ou de la bouche de sa fille sans que celle-ci proteste, on lui affecte
donc le rang 1 et Tanala le rang 2.

Le male Sifaka est subordonné a toutes les femelles du groupe, il occupe le dernier
rang.
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Au cours de I’étude de novembre, le male Sifaka s’est montré extrémement agressif
envers Petite. Cette agressivité semblait étre liée a la période de reproduction (plusieurs
femelles ont eu leur journée de chaleurs pendant I’étude), et a conduit a la mort de Petite au
cours de I’hiver, des suites des blessures infligées par le male. Cependant, Petite ayant
conservé son statut de dominante envers Isala pendant cette période, les rangs ont été
considérés comme inchangés, Sifaka demeure a toutes les périodes étudiées, 1’individu le plus
dominé du groupe.

2. Agressivité au sein du groupe

En aofit, 86 comportements d’agression ont été relevés (somme des valeurs de la
matrice « A-S ») sur 14 jours d’observation.

La figure 9 représente, pour chaque membre du groupe, le nombre d’interactions
sociales « perdues » ou « gagnées » (correspondant aux termes « perdant » et « vainqueur »
décrits dans la figure 7, page 49), en précisant pour celles qui sont « gagnées », le type de
comportement effectué (type « A-S» : agression, type « O-S » : signal d’avertissement, pas
d’agression)

Mere Sup, qui est la femelle la plus dominante du groupe, est I’individu le plus
agressif, cependant Kasingy est celle qui « gagne » le plus, ¢’est-a-dire qui voit le plus grand
nombre d’occurrences de comportements de soumission (dont une grande majorité, sans
effectuer d’agression).

Isala, femelle la plus dominée du groupe, montre le plus de comportements de
soumission (comportements du « perdant » définis dans le tableau 6 p. 48).

Tous les individus se soumettent devant un de leurs congéneres a 1’exception de Meére
Sup et Tanala, et chacun voit des animaux se soumettre devant lui (concernant le male, ces
« soumissions » sont des fuites de Petite qui semble le craindre beaucoup).

Les comportements de soumission sont la plupart du temps générés par des
comportements non agressifs (de type « O-S » : « signaux d’avertissement»), a I’exception de
Petite qui agresse plus fréquemment qu’elle n’avertit.

250

[\

[

(=]
!

@ Vainqueur - O

8
=]
R3]
2
2]
5150 - !
= M Vainqueur - A
s . B Perdant
£100 |
FO .
o l
E ]
S 50 A
Z |
B =
M¢re  Tanala Imérina Kasingy Petite Isala Male
Sup
Figure 9: Nombre d’interactions sociales au cours desquelles chaque individu est « vainqueur »

(« Vainqueur-A »: avec agression, « vainqueur-O » : sans agression) et « perdant »
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3. Proximité spatiale

a. Espace occupé par I’ensemble du groupe

L’espace occupé par le groupe varie en fonction des différentes activités effectuées.
Les activités de déplacement et d’exploration du milieu sont celles pour lesquelles le groupe
est le plus largement réparti, soit dans un cercle de 15 m de diameétre environ. Lors des phases
d’alimentation, 1’espace occupé est d’environ 10 m. Lors du repos vigile, le groupe occupe un
espace d’environ 8 m de diamétre, et les phases de repos voient le groupe se concentrer sur un
espace plus restreint, de I’ordre de 3 m de diamétre en moyenne (figure 10).
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Figure 10: Espace occupé par le groupe (en m, moyenne £ erreur standard de la moyenne) lors des

différentes activités pratiquées (« Alim »= alimentation, « Deplt et Explo »=déplacement et
exploration du milieu, « Repos vigile » et « Repos »)

b. Proximité des individus entre eux

= Congeénere le plus proche

Certains individus passent nettement plus de temps auprés d’un de leurs congéneres en
particulier. Cette proximité spatiale est évaluée au moyen du temps passé (nombre de scans)
pour lesquel un individu particulier est le plus proche congénere d’un maki donné (figure 11).

Les liens familiaux peuvent en partie expliquer la proximité des individus. En effet, on
retrouve dans ce cas de figure les femelles ayant des relations mére-fille (mére en pointillés,
fille en hachuré de méme couleur dans la figure 11) : Tanala est I’individu le plus proche de
Mere Sup et réciproquement (pour 35 % des scans ce sont les plus proches I'une de I’autre),
Imérina est I’individu le plus proche de Petite (35 %), et Petite le deuxieme plus proche de sa
mere (29 %).

Mere Sup et Tanala sont également les deux femelles dominantes du groupe, elles
passent plus de temps a proximité I’'une de ’autre qu’aupres des autres membres du groupe.

Les femelles qui occupent une position plus centrale socialement sont plus proches les
unes des autres (Imérina, troisieme du groupe, est trés proche de Kasingy, quatriéme) ou ont
une position centrale spatialement : pour Kasingy et Isala les temps passés auprés de chacun
des congéneres sont relativement identiques.

Petite, jeune femelle 4gée de deux ans, passe plus de temps aupres de sa mere que des
autres membres du groupe (35 %).

Le male, qui est subordonné a chacune des femelles du groupe, passe plus de temps a
proximité de deux femelles : la dominante Mére Sup (33 %) et la derni¢re femelle, Isala (32
%).
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Figure 11: Proximité spatiale des individus entre eux (en pourcentage du nombre de scans pour

lesquels chacun des membres du groupe est le plus proche de I’individu)

= Eloignement du groupe
La figure 12 représente I’éloignement au groupe de chaque individu (classés par rang
social), exprimé en nombre de scans passés a certaines catégories de distance : au contact ou a
portée de bras (proximité immédiate), de 3 a 5 m (hors de portée d’un bond), de 10 a 20 m
(hors de vue).
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Figure 12: Distance du plus proche congénére (pourcentage du nombre de « scans » de chaque

catégorie de distance) et distance moyenne (histogramme pointillé, ordonnée de droite)

Tanala (deuxiéme femelle du groupe) est le maki catta qui est le plus proche
spatialement de ses congénéres, en passant le plus de temps a proximité immédiate d’eux (39
scans, contre moins de 31 pour les autres), et le moins de temps a une distance plus
importante (« 3 & 5 m » : quatre scans contre plus de huit, hors de vue : aucun scan).

Le male (dernier rang social) est I’individu le plus distant du groupe, il est celui qui
passe le plus de temps a grande distance du groupe (15 scans hors de portée d’un bond et cing
scans hors de vue d’un maki).
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Les autres animaux ne montrent pas de particularit¢ quant a leur ¢éloignement au
groupe, cependant il convient de noter que Kasingy et Isala, individus respectivement le plus
« soumetteur » et le plus soumis (voir figure 9), passent plus de temps que les autres femelles
dans la catégorie de distance « 3 @ 5 m », c'est-a-dire hors de portée d’un bond donc d’une
agression. Kasingy est ¢galement le maki qui passe le moins de temps a proximité immédiate
de ses congéneres. On remarque également le nombre relativement important de scans passés
par Meére Sup a grande distance de ses congéneres (« 10 a2 20 m »).

4. Proximité spatiale au moment des repas de fruits

Pour chaque individu, on évalue la proximité spatiale avec ses congénéres au moment
des repas de fruits, au moyen du temps passé (pourcentage du nombre de scans) a partager sa
gamelle avec chacun d’eux (figure 13, les individus sont classés par ordre de rang social). On
rappelle que deux gamelles étaient généralement disposées dans ’enclos, parfois plus. Le
repas pouvait parfois étre pris seul, d’ou une valeur « avec lui-méme » pour chacun.
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Figure 13: Proximité spatiale lors des repas de fruits, exprimé en pourcentage du nombre de scans

pour lesquels chaque maki partage sa gamelle avec chacun de ses congénéres.

Il semblerait que les dominantes partagent leur repas avec des individus de bas rang
social, les animaux centraux avec les dominantes, et les individus les plus subordonnés avec
les dominantes mais de maniére moins exclusive.

En effet, Mére Sup partage en priorité ses repas avec les deux individus les plus
soumis du groupe. Tanala partage sa gamelle de manicre relativement équivalente avec les
quatre individus soumis a elle.

Imérina et Kasingy, plus centrales dans la hiérarchie du groupe, partagent le plus leur
repas avec des individus plus dominants qu’elles (Tanala pour Imérina, Tanala et Imérina
pour Kasingy), mais pas avec Mére Sup.

Isala et le male, derniers socialement, partagent leur repas de maniére relativement
équivalente entre les membres du groupe méme si les femelles de plus haut rang sont plus
représentees.
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Le repas pris seuls ne semblent pas liés au rang des individus : le male et Imérina
prennent respectivement 22 % et 20 % de leurs repas seuls, Isala et Mére Sup 14 % et 13 %,
Kasingy et Tanala 9 % et 5 %.

I1. Le régime alimentaire des makis catta de Thoiry

1. Description des phases d’alimentation

Ces données ont été recueillies au cours du mois d’avril 2005. Le calcul de
pourcentages est fait sur la totalité des « scans » mesurés, soit 3297 scans relevés au cours de
cette étude.

a. Fréquence et horaires d’alimentation

Les makis catta se réveillent entre 9h30 et 10h30. Pour plus de clarté, les journées sont
découpées par période d’une demi-heure. Les données étant individuelles, pour chaque demi-
heure on dispose de six « scans » par animal soit 36 activités décrites. La figure 14 indique la
répartition des activités au cours de la journée : ’axe des ordonnées représente le pourcentage
de « scans » parmi ces 36, correspondant a chaque type d’activités.

Les différentes activités sont décrites précédemment, on a regroupé pour plus de
lisibilité sous le terme « interactions » les activités de faible dépense énergétique, tournées
vers le milieu (marquage) ou les congéneres (toilettage) (« TL » + « MARQ »).

L’alimentation se répartit tout au long de la journée, on remarque particulierement le
repas de fruits a 15h et les croquettes données le matin entre 10h30 et 11h30. Les animaux
fourragent particulierement dans I’enclos en fin de matinée et en fin d’aprés midi avant la
nuit. Deux grandes siestes entrecoupent ces périodes: une a la mi-journée, une seconde
immédiatement apres le repas de fruits.
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Figure 14: Répartition des activités au cours de la journée (en pourcentage du nombre de scans sur

I’ensemble des individus par période d’une demi-heure)
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b. Budget d’activité

Le temps consacré a chacune des activités est donné dans la figure 15, exprimé en
pourcentage du nombre de scans consacré a chacune des activités. Les makis catta consacrent
23 % de leur temps a I’alimentation, qu’elle soit donnée (« Alim zoo » : 10 %) ou cherchée
dans I’enclos (« Alim enclos » = régime spontané : 13,1 %). L’activité principale est le repos
qui occupe 43 % de leur temps, puis le repos vigile, 23 % du temps.

On remarque que les activités inhérentes a 1’¢levage en semi-liberté des animaux,
c’est-a-dire la recherche d’aliments dans 1’enclos et les déplacements et exploration du milieu,
totalisent 23 % du budget d’activité des makis de Thoiry.
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Figure 15: Temps consacré aux différentes activités (en pourcentage

du nombre total de scans)

2. Description des régimes spontanés aux différentes saisons

Les régimes sont exprimés ici en pourcentage du nombre total de bouchées (somme
des bouchées de chacun des individus).

Le régime spontané représente environ 70 % de ’alimentation totale (en nombre de
bouchées).

Pour plus de clart¢ dans la figure 16 qui représente les régimes spontanés aux
différentes périodes d’étude, les items dont la consommation représente moins de 1 % du
nombre de bouchées sont regroupés sous I’appellation « Divers ».

En mars, dans le premier enclos, une grande quantité de glands était au sol et
constituait la grande majorité (67 %) du régime spontané (figure 16). Les arbres portaient des
bourgeons, quelques jeunes feuilles en fin d’étude. L’herbe et la terre sont consommées a 15
% et 8 % respectivement. Ces trois items (glands, herbe et terre) sont les trois plus
consommés dans ’enclos.

Quatorze items faiblement consommés représentent 3,7 % du régime spontané.

L’indice de Shannon et de 0,77 en mars 2004.
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Régime spontané des makis de Thoiry aux différentes périodes d’étude
(en pourcentage du nombre de bouchées de I’ensemble des individus)

En juin, les glands représentent encore la majorité du régime spontané (27 %), I’herbe
et la terre représentent une part plus importante qu’en mars avec respectivement 25 % et 11 %
des bouchées. Les glands, I’herbe et la terre sont, comme en mars, les trois items les plus
importants du régime spontané. Les feuilles de ronce, chéne, fréne et charme représentent une
part importante du régime (17,5 %), elles sont abondantes dans I’enclos a cette période. Les
items faiblement consommés sont au nombre de 27 et représentent 7,1 % du régime spontané.

L’indice de Shannon est de 0,37 en juin 2004, plus petit qu’en mars cela signifie que
I’alimentation est plus diversifiée.
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Les animaux ont changé d’enclos quelques semaines avant I’étude d’aoft. Les saules
ne faisaient pas partie de leur ancien enclos. Leurs feuilles représentent en aolit la majeure
partie du régime (44 %), les fruits sauvages (pommes et mires) occupent la seconde place du
régime spontané avec 28 % des bouchées. L’herbe, les glands et la terre sont également
consommés, en proportions moindres qu’aux autres saisons (resp. 10 %, 6 % et 4 %). Le
millepertuis, qui n’était pas disponible dans leur ancien enclos, représente a cette période 4 %
des aliments de 1’enclos consommés. Les 32 items consommés chacun pour moins de 1 % des
bouchées représentent 4,9 % du régime spontané.

L’indice de Shannon est de 0,54 en aoft, soit plus élevé qu’en juin: le régime est
moins diversifié.

En novembre, I’herbe est I’item le plus consommé (30 % des bouchées), les feuilles de
saule sont moins consommées qu’en aolt (19 %) les feuilles de chéne et de ronce sont de
nouveau consommeées pour resp. 12 % et 6 % du régime spontané. La terre est consommée a
hauteur de 9 % des bouchées. De nouveaux items font leur apparition, comme les feuilles
d’armoise et le jonc (3 % du régime chacun). La part d’éléments consommés en petite
quantité est plus importante : 8,2 % pour 38 items différents.

Le régime en novembre est plus diversifi¢ qu’en aolt (I’indice de Shannon est de
0,40).

En avril 2005, les bourgeons de saule, item le plus consommé (figure 17), représentent
25 % des aliments de I’enclos ingérés, I’herbe et la terre sont consommés a hauteur de
respectivement 13 % et 9 %. Les feuilles de saule sont le troisiéme aliment de 1’enclos le plus
consommé et comptent pour 12 % des bouchées, autant que les fruits d’Eleagnus ebbingei.
Huit items faiblement consommés représentent 1,7 % du régime spontané.

Le régime spontané est aussi diversifié en avril 2005 qu’en novembre 2004, I’indice de
Shannon est de 0,39.

Figure 17: Makis mangeant des bourgeons de saule (avril 2005)
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3. Différences entre les régimes des différentes saisons

a. Richesse et quantité du régime

La figure 18 représente les variations saisonnieres de quantité (en nombre de bouchées
par jour et par animal), de richesse (en nombre d’items, moyenne des individus et nombre
d’espéces consommées par I’ensemble du groupe) et de diversité du régime (indice de
Shannon) aux différentes périodes d’étude.

La quantité consommée varie entre 20 bouchées par jour et par animal en juin et 40 en
novembre, avec un nombre relativement stable entre les autres périodes, comptant entre 30 et
35 bouchées par individu et par jour en moyenne. Le faible nombre de bouchées en juin
pourrait étre di aux horaires d’observation qui ne recouvrent pas la totalité de la journée des
animaux a cette période (notamment en fin d’aprés midi, période d’alimentation, voir le
paragraphe 1.a.). Les makis de Thoiry consomment un peu plus d’aliments en novembre.
L’alimentation fournie (croquettes et fruits) représente environ 170 bouchées par jour et par
individu, donc le régime spontané représente (en pourcentage du nombre de bouchées
d’aliments consommés) entre 11 et 19 % de I’alimentation totale.

Le régime des animaux au mois de mars 2004 étant principalement constitué¢ de
glands, la richesse du régime (estimée par 1’indice de Shannon, inversement proportionnel a la
diversité) est plus faible qu’aux autres saisons (0,77 contre des valeurs de 0,37 a 0,54 aux
autres périodes). En moyenne, un individu consomme 7 espéces différentes (pour 12 especes
au total consommées par I’ensemble du groupe) et 10 items sur cette période.

Au mois de juin, 15 espéces et 38 items sont consommés en moyenne par individu,
pour 20 espéces au total consommées par le groupe, le régime du groupe est plus diversifié
qu’a toutes les autres saisons (Is=0,37).

Au mois d’aolit les animaux ont changé d’enclos, ils sont confrontés a des espéces
différentes, notamment des saules. Le nombre total d’espéces différentes consommé par le
groupe a cette période est de 22, soit plus qu’en juin. Cependant la diversité est moins
importante a cette période (Is = 0,54). Ils consomment en moyenne 23 items sur 12 espéces
différentes.

La diversité du régime spontané augmente ensuite en novembre (Is = 0,40). Ils
consomment a cette période en moyenne 36 items sur 17 espéces chacun, le nombre d’especes
consommeées par le groupe atteignant la valeur de 26.

En avril les animaux continuent d’exploiter autant les plantes de leurs enclos. La
richesse (en nombre d’items) est Iégérement moindre en avril par rapport & novembre (11 en
avril pour 15 en novembre). L’indice de Shannon est identique entre novembre et avril : le
régime du groupe est autant diversifié. Ils consomment en moyenne 36 items sur 11 espéces
chacun, et 11 especes sont consommeées par 1I’ensemble du groupe.
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CHANGEMENT D’ENCLOS

O Quantité
(bouchées)

B Richesse
(items)

Bl Richesse
(especes)

JUIN AOUT NOVEMBRE AVRIL

Figure 18: Quantité du régime (en nombre de bouchées par jour et par animal) et richesse du
régime (pointillés : en nombre d’items, moyenne des individus ; hachuré : en nombre d’espéces,
moyenne des individus) sur I’ordonnée de gauche, indice de Shannon sur I’ordonnée de droite, aux
différentes périodes d’étude

b. Catégories d’aliments

Les aliments sont regroupés par catégories fondées sur la partie de la plante
consommeée : tige et écorce, fleurs, feuilles et herbe, fruits, insectes, terre. Une distinction a
¢été faite en ce qui concerne les €léments riches en tannins car certaines feuilles sont trés riches
en tannins et d’autres moins : la catégorie « tannin » regroupe tous les éléments riches en
tannins (d’apres les teneurs en phénols du tableau 12, pages 79-80) : feuilles de chéne, ronce,
saule et fraisier, feuilles mortes, glands de chéne, bourgeons.

On remarque que la proportion des différentes catégories d’aliments dans le régime
spontané varie selon les saisons (test du Khi? : 4> = 185,66, ddl = 24, p < 0,001). Le tableau 8
donne les résultats du test du y> par case, ces résultats sont représentées par des signes + et —
sur la figure 19 (valeur significativement plus grande / plus petite que 1’effectif théorique).

Saison TANNIN TIGE+ECORCE TERRE INSECTES FLEURS FRUITS F+HERBE

MARS (F) *** (=) ** (t)NS ()NS (-)NS (=) ** (=) ***
JUIN (=) *** () *x* (-)NS (-)NS (HNS () ** (H)*

AOUT (-) ** (-) ** (-)NS () NS (F)NS () ***  (+)NS
NOV () * (-)NS ()NS (NS (ONS (NS  (H)NS
AVRIL (+)NS (-)NS (H)NS (NS (ONS  (HNS (o) **

(+) : effectif observé supérieur a 'effectif théorique

(-) : effectif observé inférieur a 1'effectif théorique

NS : test du khi? par case non significatif au seuil alpha=0,05
* : test du khi? par case significatif au seuil alpha=0,05

** : test du khi? par case significatif au seuil alpha=0,01

**% - test du khi® par case significatif au seuil alpha=0,001

Tableau 8: Tableau du ? par case : différence entre valeur observée et théorique des proportions
des catégories d’aliments dans le régime spontané (moyenne des proportions des individus) aux
différentes périodes d’étude
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Figure 19: Proportion des catégories d’aliments dans le régime spontané pour les différentes
périodes d’étude (en pourcentage du nombre de bouchées)

4. Différences interindividuelles dans les caractéristiques du régime spontané

a. Richesse et quantité du régime spontané

La figure 20 représente les caractéristiques des régimes spontanés (pris dans 1’enclos)
de chaque individu.

Les makis consomment de 17 a 24 items différents (moyenne : 21,2), ils passent 22 a
32 % de leur temps a se nourrir (26% en moyenne), et consomment entre 40 et 66 bouchées
par jour (55 en moyenne).

Les animaux sont classés par rang social, il ne semble pas y avoir de lien avec celui-
ci. Les animaux exploitant le plus les aliments de 1’enclos sont des individus « centraux » :
Kasingy et Isala, qui passent le plus de temps a s’alimenter (30 % environ) et qui consomment
le plus en quantité (plus de 60 bouchées par jour).

On remarque également que les trois variables temps d’alimentation, richesse du
régime et quantités ingérées n’évoluent pas forcément ensemble : Mére Sup consomme autant
d’aliments qu’Isala sur un temps plus court (mois de 25 % du temps contre pres de 30 %).

Imérina et le male semblent exploiter moins que les autres les ressources de leur
enclos: ils ont les régimes les moins riches (17 et 20 items différents consommés,
respectivement contre 21 a 24 pour les autres membres du groupe).
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[ Richesse (n items) B Temps d'alimentation (% n scans)
O Quantité (n bouchées par jour)

n items ou % scans

: A
Mere Sup Tanala Imérina Kasingy Isala Male
Figure 20: Richesse de 1’alimentation (en nombre d’items différents consommés), quantité du

régime (en nombre de bouchées par jour, ordonnée de droite) et temps d’alimentation (en % du
nombre de scans) de chacun des individus

c. Catégories d’aliments

Les catégories d’aliments sont plus ou moins représentées selon les saisons (voir 3.b.
plus haut), en particulier certaines catégories sont absentes du régimes a certaines périodes
(par exemple les fruits en mars), par conséquent 1’étude des différences interindividuelles des
proportions des catégories d’aliments dans le régime spontané est menée saison par saison.

Comme précédemment les cing périodes d’étude sont étudiées, du fait du changement
d’enclos on ne peut pas regrouper les données de mars 2004 et celles d’avril 2005, pourtant
recueillies a la méme saison.

Les catégories d’aliments sont les mémes que celles utilisées pour comparer les
régimes aux différentes saisons.

Le test du Khi-deux (y?) utilisé teste 1’indépendance entre les lignes et les colonnes
d’un tableau représentant les individus en ligne et les catégories d’aliments en colonne. La
significativité implique que les valeurs observées différent des valeurs théoriques que ’on
obtiendrait si il n’y avait pas « d’effet individu » ou « d’effet catégorie d’aliment ». Elle
implique donc une différence les régimes des individus (on I’exprimera de cette facon dans
les paragraphes suivants). Les valeurs du Khi-deux « par case » donnent 1’écart par rapport a
la valeur théorique de chacune des « cases » du tableau (c’est-a-dire une catégorie d’aliments
pour un individu donné). Ce sont ces valeurs « par case » dont on tiendra compte plutdt que la
valeur globale du test (dans le cas de valeurs globales non significatives), car plutdét qu'une
hétérogénéité globale entre les régimes des animaux, on cherche a déterminer si un animal
consomme plus ou moins d’une catégorie particuliere d’aliments (valeur « par case »).
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= Mars 2004
En mars 2004 la différence globale entre les régimes des membres du groupe tend a
étre significative (y* = 33,38, ddl = 24, p = 0,08). Il existe des différences significatives pour
certaines « cases », comme 1’indique le tableau 9, elles sont signalées dans la figure 21 qui

représente les proportions des différentes catégories d’aliments du régime spontané en mars
2004.

Feuilles, herbe

NOM & millepertuis Tannin  Tiges Terre Insectes
Mere Sup (-) * (+)NS _ (+)NS (NS (ONS
fanaja (NS O (ONS (NS (NS
pmerina (NS NS (NS (NS (NS
Kasingy (NS (** (NS (HNS (NS
petite (NS O* (NS (NS (NS
fsala (NS O (NS (B (NS
2 (NS (INS (NS (** (NS

(+) : effectif observé supérieur a I'effectif théorique

Tableau 9: Tableau du ¥? par case : différence entre valeur observée et théorique des proportions
des catégories d’aliments dans le régime spontané des individus en mars 2004

Mere Sup consomme en proportion moins de feuilles non tanniques et d’herbes que
ses congéneres : 8 % contre 15 a 19 % pour les autres.

Plusieurs individus consomment moins de tannins en proportion du régime : Tanala
(72 %), Kasingy (73 %), Petite (74 %) et Isala (67 %), que le reste du groupe (78 a 81 %).

Isala consomme plus de terre (16 %) et le méle moins (1 %) en proportion que le reste
du groupe (2 a 10 %).
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Figure 21: Proportion des différentes catégories d’aliments dans les régimes spontanés de chaque
individu en mars 2004 (+/- : effectif observé significativement supérieur/inférieur a ’effectif

théorique)
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RESULTATS

La différence globale entre les régimes des animaux n’est pas significative lors de
I’étude de juin 2004 (y*> = 19,59 ; ddl = 30, NS), et aucune valeur particuliere n’est relevée. La
figure 22 montre les proportions des différentes catégories d’aliments consommées par

chacun.
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Figure 22: Proportion des différentes catégories d’aliments dans les régimes spontanés de chaque
individu en juin 2004

= Aodt 2004

Lors de I’étude d’aotit 2004, les différences globales entre les régimes individuels sont
signifivatives (y*> = 55,91, ddl = 30, p = 0,003).
Le tableau 10 donne la significativité du test du y> par case, indiquée par des « - » et

«+ » dans la figure 23.

Feuilles, herbe

NOM . .~ Tannin  Tiges Terre Fleurs Fruits
& millepertuis

Meére Sup (+) NS (+)NS (-) NS (-) NS (-)NS (-)*
Tanala (+)NS (-)NS (+)NS (-) NS (-) NS (H)NS
Imérina (=) *** +)* (-) NS (-) NS (+)NS (F) ***
Kasingy (t) NS (-) NS (+) NS (+)NS (t)NS (-) NS
Petite (+)NS (-)NS (+)NS (-)NS (H)NS (+)NS
Isala (+) NS (-) NS (H)NS (t) NS (+) NS (-) NS
Maile (+)NS (+) NS (-) NS (-) NS (-) NS (-)*
(t) : effectif observé supérieur a I'effectif théorique
(-) : effectif observé inférieur a I'effectif théorique
NS : test du khi? par case non significatif au seuil alpha=0,050
* : test du khi? par case significatif au seuil alpha=0,050
**% - test du khi® par case significatif au seuil alpha=0,001

Tableau 10: Tableau du ¥? par case : différence entre valeur observée et théorique des proportions

des catégories d’aliments dans le régime spontané des individus en aoit 2004
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Imérina consomme moins de parties végétatives non tanniques (F+H), soit 12 % pour
des valeurs du groupe comprises entre 42 et 49 %, et plus de tannin (47 % pour des valeurs du
groupe entre 28 et 37 %) en proportion dans son régime que les autres individus.

La proportion de fruits dans le régime est hétérogene : Mére Sup et le male en
consomment moins (resp. 13 et 14 %), Imérina plus (37 %) que les autres (17 a 27 %).

Figure 23:
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Proportion des différentes catégories d’aliments dans les régimes spontanés de chaque
individu en aoGt 2004 (-/+ : voir tableau 10)

=  Novembre 2004

La différence globale entre les proportions des différentes catégories d’aliments des
membres du groupe n’est pas significative (> = 23,91; ddl = 30, NS). Cependant il y a des
différences pour certaines valeurs particuliéres, qui sont données dans le tableau 11, et
reportées sur la figure 24 qui représente les proportions des différentes catégories d’aliments
lors de I’étude de novembre.

Feuilles, herbe

NOM & millepertuis Tannin  Tiges Terre Fleurs Fruits
Meére Sup (-) NS (t)NS  (-)NS (-)NS (+) NS (+) NS
Tanala (-)NS (+)NS (-)NS (+)NS (-)NS (+)NS
Imérina (-)NS (t)NS  (-)NS (-) NS (-) NS (-)NS
Kasingy (t)NS (-)NS  (-)NS (-) NS (-) NS (H)NS
Petite (+)NS -)* (HNS (+)NS (H)NS (-) NS
Isala () * (t)NS (+)NS (+)NS (-) NS (-)NS
Mile (+) NS (-)NS (+)NS (-) NS (-) NS (+) NS

(-) : effectif observé inférieur a I'effectif théorique

Tableau 11:

Tableau du ¥? par case : différence entre valeur observée et théorique des proportions
des catégories d’aliments dans le régime spontané des individus en novembre 2004
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Figure 24: Proportion des différentes catégories d’aliments dans les régimes spontanés de chaque

individu en novembre 2004

= Avril 2005
Les différences globales entre les régimes spontanés des animaux ne sont pas
significatives (y* = 23,79, ddl = 20, NS), aucune valeur particuliére n’est a remarquer. Les

différentes catégories d’aliments consommeées en avril 2005 sont représentées dans la figure
25.
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Figure 25: Proportion des différentes catégories d’aliments dans les régimes spontanés de chaque

individu en avril 2005

I1l. Laconsommation de tannins

1. Plantes a tannins des enclos

Les plantes consommées par les makis a différentes saisons contiennent entre 1,08 et
218,60 mg d’acide tannique par g de matic¢re séche, ce qui correspond en pourcentage du
poids frais a un intervalle de 0 a 8,9 % d’acide tannique (tableau 12). Pour les tannins
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condensés ces valeurs sont comprises entre 0 et 846,84 mg/g de matiere séche, soit 0 a 34,2 %
de tannins condensés. Les valeurs en mg/g MS sont obtenues en multipliant les valeurs en
mg/L par le facteur 8/60, car lors de la préparation des échantillons, 60 mg de poudre d’extrait
sont dilués dans 8 ml de méthanol (voir protocole en annexe).

Les especes les plus riches en phénols sont le chéne, le charme, la ronce, le saule et le
fraisier sauvage. Le tableau 12 ci-dessous donne les teneurs en tannins des échantillons.

PT TC

ETUDE | PARTIE ESPECE (mg AT/ (O/CF: ;F) (mg Q/ (%TSF)
g MS) g MS)
Nov. feuille Armoise (Artemisia vulgaris) 1,08 0,0 0,00 0,0
Juin feuille Chardon (Carduus sp.) 3,57 0,1 0,00 0,0
Juin f. morte Chardon (Carduus sp.) 3,09 0,3 0,00 0,0
Juin tige morte Chardon (Carduus sp.) 2,17 0,2 0,00 0,0
Mars | bourgeon | Charme faux-bouleau (Carpinus betulus) 122,67 6,4 205,28 | 10,7
Juin feuille Charme faux-bouleau (Carpinus betulus) 71,71 2,9 2,52 0,1
Juin f. morte Charme faux-bouleau (Carpinus betulus) 8,29 0,7 45,32 3,7
Mars f Charme faux-bouleau (Carpinus betulus) 256,00 2,8 18,44 0,2
Juin f. morte Chéne sessile (Quercus petraea) 107,60 8,9 174,40 14,5
Mars gland Chéne sessile (Quercus petraea) 10 77,55 3,3 0,00 0,0
Avril bg Chéne sessile (Quercus petraea) n2 60,18 0,9 846,84 12,4
Nov. bg Chéne sessile (Quercus petraea) n2 77,97 4,3 403,80 22,1
Juin feuille Chéne sessile (Quercus petraea) 2 119,62 6,3 646,80 | 342
Mars gland Chéne sessile (Quercus petraea) 2 90,17 4,0 0,00 0,0
Avril bg Chéne sessile (Quercus petraea) n3 95,46 2,8 258,56 7,5
Nov. feuille Chéne sessile (Quercus petraea) n3 108,66 3,3 4,64 0,1
Nowv. f. séche Chéne sessile (Quercus petraea) n3 53,43 3,7 472,48 33,1
Mars bg Chéne sessile (Quercus petraea) 4 41,91 1,0 507,08 11,8
Mars gland Chéne sessile (Quercus petraea) 7 123,95 55 0,84 0,0

Juin gland Chénes sessiles (Quercus petraea) 6&6' 102,71 4.7 33,64 1,5

Mars gland Chénes sessiles (Quercus petraea) 6&6' 182,30 8,0 7,80 0,3

Avril fruit Eleagnus ebbingei 15,83 0,2 98,64 1,5
Juin foin Foin 3,86 0,3 0,00 0,0
Mars feuille Fraisier sauvage (Fragaria vesca) 94,79 2,6 302,88 8,2
Juin f.séche Fréne (Fraxinus excelsior) 28,92 2,0 0,00 0,0
Juin bt fl Geranium disséqué (Geranium dissectum) 99,79 4,7 124,44 5,9
Juin herbe Herbe 13,51 0,1 0,00 0,0
Nov. jonc Jonc (Juncus sp.) 2,53 0,1 0,00 0,0
Aot tf Millepertuis (Hypericum perforatum) 11,38 0,1 124,76 1,5
Nowv. fruit Morelle douce-amére (Solanum dulcamara) 8,59 0,2 0,00 0,0
Aot fruit Pommier du Japon 26,72 0,5 584,20 11,2
Juin feuille Potentille ansérine (Potentilla anserina) 60,90 1,9 22,32 0,7
Juin fleur Potentille rampante (Potentilla reptans) 95,07 2,7 21,92 0,6
Aot fleur Renouée persicaire (Polygonum persicaria) | 61,15 0,7 342,20 4,1
Juin Bt fl Ronce (Rubus fruticosus) 218,60 1,28

Juin feuille Ronce (Rubus fruticosus) 101,81 3,6 0,00 0,0
Nov. feuille Ronce (Rubus fruticosus) 89,15 2,3 440,28 11,2
Avril tjf Ronce (Rubus fruticosus) 96,75 1,1 2,08 0,0
Aot feuille Saule marsault 1 (Salix caprea) 44,29 0,9 334,12 6,8
Aot feuille Saule cendré 2 (Salix cinerea) 29,37 0,5 286,08 5.3
Nov. tige Saule cendré 2 (Salix cinerea) 54,45 1,2 545,56 12,2
Aoiit feuille Saule marsault 3 (Salix caprea) 77,02 1,5 783,68 | 154
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PT PT e TC
ETUDE | PARTIE ESPECE (mg AT/ (% PF) (mg Q/ (% PF)
g MS) g MS)
Nov. feuille Saule marsault 3 (Salix caprea) 42,59 1,6 54748 | 20,9
Avril f Saule cendré 4(Salix cinerea) 83,76 1,0 611,40 7,3
Avril tjf Saule marsault 5 (Salix caprea) 34,08 0,5 267,68 3,9
Avril tige Saule pleureur 32,79 1,0 292,56 9,2
Aot feuille Saule marsault (pousses) (Salix caprea) 34,60 0,5 232,84 3,5
Nov. feuille Saule marsault (pousses) (Salix caprea) 43,98 0,8 540,28 9,6
Nov. tige Saule marsault (pousses) (Salix caprea) 17,60 0,2 153,04 2,1
Mars bg Tilleul (Tilia sylvestris) 103,05 15 107,04 1,5
Juin feuille Tilleul (Tilia sylvestris) 14,56 0,4 235,44 7,2
Juin fleur Tréfle blanc (Trifolium repens) 25,44 0,4 119,72 1,9
Tableau 12: Quantités de phénols totaux (PT) et tannins condensés (TC) contenus dans les

échantillons recueillis a chaque période d’étude, exprimées en mg d’acide tannique et de
québracho resp. par g de matiere séche et en pourcentage du poids frais (PF) de I’item, classés par
ordre alphabétique de I’espéce. bg = bourgeon, bt fl = bouton floral, f = feuille, t f = tige feuillue,
tjf = trés jeune feuille (bourgeon ouvert)

2. Quantités ingérées

Deux analyses différentes ayant été faites, les résultats seront traités pour chacune des
analyses : phénols totaux et tannins condensés, puis pour la somme des deux afin d’évaluer
les quantités totales de tannins consommeées.

a. Variations saisonniéres

= Phénols totaux (acide tannique)

Les quantités de phénols (en équivalent acide tannique) ingérées (ramenées a 23 jours

pour chacune des saisons, moyenne du groupe) sont de 33 g en mars, puis elles chutent aux
autres saisons (figure 26) : 3,3 g en juin, 4,5 g en aoft, 4,8 g en novembre et 4,7g en avril, ce
qui correspond a une consommation quotidienne moyenne de 1,4 g en mars, 0,14 g en juin,
0,20 g en aotit, 0,21 g en novembre et 0,20 g en avril.

Le test de Friedman indique qu’il existe une hétérogénéité entre les différentes
périodes d’étude (> = 17,37, ddl =4, p = 0,002).

Le test de Wilcoxon utilisé a posteriori indique qu’il existe une différence significative
entre la consommations de tannin en mars et celle de chacune des autres saisons (z = 2,37,
n=7,p=0,009). La différence de consommation de tannin entre juin et avril est proche de la
significativité (z =-1,78, n =6, p = 0,04).

Si ’on considére les deux enclos séparément, on peut constater qu’il n’existe pas
d’hétérogénéité entre les études menées a différentes périodes dans le nouvel enclos
(x* = 0,29, ddl = 2, NS), tandis que dans 1’ancien enclos la différence de consommation de
tannins entre mars et juin est significative (test de Wilcoxon, z=2,37,n=7,p =0,01).
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Figure 26: Phénols totaux (PT) consommés (en équivalent g d’acide tannique, AT)

au cours des différentes études, moyenne du groupe =+ erreur standard de la moyenne
** . différence significative avec chacune des autres périodes, p < 0,01 sauf T : tendance, p < 0,10

= Tannins condenses (québracho)

Les quantités de tannins condensés consommées (moyenne du groupe, données
ramenées a 23 jours) sont de 0,85 g en mars, 1,82 g en juin, puis elles augmentent avec le
changement d’enclos : 4,53 g en aoft, 14,58 g en novembre et 29,11 g en avril (figure 27), ce
qui correspond a une consommation quotidienne moyenne de 0,04 g en mars, 0,08 g en juin,
1,89 g en aotit, 0,63 g en novembre et 1,27 g en avril.

Le test de Friedman montre qu’il existe une hétérogénéité entre les différentes
périodes d’étude (y*> = 26,63, ddl =4, p <0.0001).

Le test de Wilcoxon utilisé a posteriori indique que les consommations de tannins
condensés sont différentes entre chacune des périodes d’étude :

- mars vs. juin et novembre vs. avril : z=2,197, n =7, p= 0,01
- autres comparaisons deux a deux : z=2,366,n="7,p=0,01
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Figure 27: Tannins condensés (TC) consommés (en équivalent g de québracho, Q)

au cours des différentes études, moyenne du groupe =+ erreur standard de la moyenne,
** . différence significative avec chacune des autres périodes, p<0,01, sauf * : p < 0,05
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Si I’on considere les deux enclos séparément, on peut constater qu’il existe une
hétérogénéité entre les études menées a différentes périodes dans le nouvel enclos

(x* = 12,286, ddl = 2, p = 0,002), ainsi que dans 1’ancien enclos (test de Wilcoxon, z = 2,197,
n=7,p=0,01).

b. Différences interindividuelles

= Phénols totaux
Le test de Friedman indique qu’il existe une hétérogénéité entre les individus pour leur
consommation de phénols totaux (y*> = 21, ddl = 6, p = 0,002). La figure 28 représente les
consommations de phénols totaux (en équivalent gramme d’acide tannique), des individus du
groupe.

[\
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Consommation de PT (éq. g d'AT)

0 ‘
Male Petite Tanala Meére Sup Imérina Isala Kasingy
Figure 28: Phénols totaux (PT) consommés (en éq. g d’acide tannique, AT) par les individus du

groupe aux différentes saisons, les groupes homogenes sont indiqués par des lettres identiques

Le test de Wilcoxon a posteriori permet de mettre en évidence des différences
significatives entre individus (z = 2,023, n =5, p = 0,02), les groupes d’individus homogenes
sont représentés dans la figure 28 par des lettres identiques.

= Tannins condenses

Le test de Friedman indique qu’il existe une hétérogénéité entre les individus (figure
29) pour leur consommation de tannins condensés (x> = 16,8, ddl = 6, p=0,01).
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Figure 29: Tannins condensés consommés (en équivalent g de québracho, Q) par les individus du
groupe aux différentes saisons, les groupes homogénes d’individus sont indiqués par des lettres
identiques

Le test de Wilcoxon a posteriori permet de mettre en évidence des différences
significatives entre individus (z = 2,023, n =5, p = 0,02), les groupes d’individus homogenes
sont représentés dans la figure 29 par des lettres identiques.

On remarque que les groupes homogeénes d’animaux pour la consommation de phénols
ou de tannins condensés ne sont pas les mémes, cependant on retrouve aux deux extrémités
les mémes couples d’animaux homogenes: le male et Petite qui consomment de petites
quantités de phénols et de tannins condensés, et Kasingy et Mére Sup qui en consomment
beaucoup.

3. Lien entre consommation de tannins et quantité du régime

La corrélation entre la consommation de phénols totaux et la quantité¢ du régime
individuel (moyenne des différentes études) est significative (test de corrélation de
Spearman : R? = 0,89, p = 0,003). La corrélation entre la consommation de tannins condensés
et la quantité du régime individuels (moyenne des différentes études) est significative (test de
corrélation de Spearman : R* = 0,96, p < 0,0001). La figure 30 représente ces corrélations
entre consommation de phénols totaux et de tannins condensés avec la quantité du régime
individuel en nombre de bouchées.

Les individus qui consomment le plus de tannins sont ceux qui consomment le plus
d’items en général (en nombre de bouchées) : Kasingy consomme en moyenne 14,34 g de
phénols et 23,5 g de tannins condensés en 1103 bouchées sur 23 jours, le male a ’autre
extrémité consomme en moyenne 7,6 g de phénols, 10,6 g de tannins condensés en 478
bouchées sur cette période.

Cette corrélation signifie que malgré des quantités de tannins ingérés différentes entre
les individus, en moyenne une bouchée des différents makis contient & peu prés la méme
quantité¢ de phénols totaux et de tannins condensés.
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Figure 30: Corrélation entre la consommation de phénols totaux (PT, en éq. g d’acide tannique), de

tannins condensés (TC, en g d’éq. Québracho) et la quantité du régime spontané (en nombre de
bouchées), de chaque maki (moyenne des différentes études, valeurs sur 23 jours)

Par la suite, on utilisera la teneur en tannins d’une bouchée (calculée en divisant la
consommation de tannins par le nombre de bouchées) comme indicateur de la concentration
en tannins du régime, étant donné la corrélation entre ces deux variables.

4. Concentration en tannin du régime

a. Variation saisonniéres

= Phénols totaux

Il existe une hétérogénéité entre les concentrations en acide tannique des régimes
spontanés aux différentes périodes d’¢tude (test de Friedman: y*> = 24,571, ddl = 4,
p <0,001).

Le test de Wilcoxon utilisé a posteriori montre que les valeurs obtenues en mars sont
significativement plus importantes que celles obtenues a chacune des autres périodes
(z = 2,366, p = 0,01). Les valeurs de juin sont également significativement différentes de
celles obtenues a chacune des autres saisons (z = 2,366, p = 0,01). Les valeurs de la
concentration en acide tannique du régime spontané en aolt sont significativement différentes
de celles obtenues en novembre (z = 2,197, p = 0,01) et avril (z = 2,028, p = 0,02). Ces
différences sont indiquées sur la figure 31 qui représente les concentrations en phénols totaux
a chaque période d’étude.

Si I’on considére les différences au sein de chacun des deux enclos, 1I’hétérogénéité est
proche de la significativité pour les études effectuées dans le nouvel enclos (y*> = 5,429,
ddl =2, p=0,07).
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Figure 31: Concentration en phénols totaux (PT) du régime spontané de chacun des individus au
cours des différentes études (en éq. g d’acide tannique, AT, par bouchées), moyenne du groupe =+
erreur standard de la moyenne, ** : différence significative avec chacune des autres saisons,  p

< 0,01, * : différence significative, p < 0,05

= Tannins condenses

Il existe une hétérogénéité entre les concentrations en tannins condensés des régimes
spontanés aux différentes périodes d’étude (test de Friedman: ¥>=26,857, ddl=4,
p <0,0001).

La concentration du régime en tannins condensés, treés faible en mars, augmente en
juin, puis explose littéralement en aolt avec le changement d’enclos, elle diminue en
novembre puis remonte sensiblement en avril (figure 32).

Le test de Wilcoxon utilisé a posteriori indique que les concentrations en tannins
condensés différent significativement entre chacune des saisons (z = 2,366, n=7,p =0,01), a
I’exception des périodes novembre et avril : la concentration en tannins condensé d’avril tend
a étre plus importante qu’en novembre (z = 1,859, n =7, p = 0,03).
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Figure 32: Concentration en tannins condensés du régime spontané de chacun des individus au

cours des différentes études (en éq.g de québracho, Q, divisé par le nombre de bouchées),
** . différence significative avec chacune des autres saisons, p < 0,01 sauf T : p <0,10
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b. Différences interindividuelles

=  Phénols totaux

Il n’existe pas d’hétérogénéité parmi les individus du groupe pour la concentration en
acide tannique de leur régime (Figure 33, test de Friedman : > = 10,971, ddl = 6, NS)
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Figure 33: Concentration des régimes spontanés individuels en phénols totaux (PT)
en éq. g d’acide tannique, AT, par bouchée), moyenne des différentes études + erreur standard de
g Y
la moyenne

=  Tannins condensés

Il n’existe pas d’hétérogénéité parmi les individus du groupe pour la concentration en
tannins condensés de leur régime (Figure 34, test de Friedman : y*> = 6,086, ddl = 6, NS).
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Figure 34: Concentration des régimes spontanés individuels en tannins condensés (en g de
québracho, Q, par bouchée) aux différentes saisons
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IV. La perception gustative de I’acide tannique

1. Seuil de perception du fructose

Le seuil de perception du fructose a ¢été¢ déterminé au moyen du two-bottle test lors de
deux études préliminaires effectuées en mars-avril et an aott 2003.

La consommation relative de fructose (temps passé a boire le biberon de
fructose / temps passé€ a boire le biberon de fructose + temps passé€ a boire le biberon d’eau)
pour différentes concentrations de la solution de fructose est exprimée en pourcentage pour
chacune des saisons de test dans la figure 35.

% fructose consommé

0 T T L T L T L — T L — T LI — T
0 50 100 150 200 250 300
[fructose] (mM)

Figure 35: Consommation relative de fructose (moyenne + erreur standard de la moyenne) en
fonction de la concentration en fructose (en mM) lors des « two-bottle test » en mars-avril (en
violet) et en aotit 2003 (en vert, jusqu’a 100 mM), * : one-sample t-test versus 50 % : p < 0,05

Le seuil de perception du fructose a chacune des saisons de test est 10 mM (mars-
avril : t=4,999, ddl = 6, p = 0,002, aott : t=19,197,ddl =7, p <0,001).

On utilisera pour les tests de perception de I’acide tannique la solution de base de

fructose a la concentration de 20 mM (deux fois le seuil de perception du groupe),
concentration a laquelle chacun des membres du groupe percoit le fructose.

2. Seuil de perception de I’acide tannique

Le seuil de perception de 1’acide tannique du groupe, défini comme la concentration
en tannin la plus basse pour laquelle la consommation relative est différente de 50 %, est de
0,1 g/L (one-sample t-test : t = 4,489, ddl = 6, p = 0,05).

La valeur de C correspondant a ce seuil est de 34 %, c’est-a-dire qu’une
consommation de 34 % du biberon de tannin correspond a une aversion pour ce produit a la
concentration de 0,1 g/LL d’acide tannique (figure 36).
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Figure 36: Consommation relative de tannin (C, moyenne =+ erreur standard de la moyenne) en

fonction de la concentration en acide tannique de la solution de tannin (en g/L), * : one-sample t-
test versus 50 % : p < 0,05

Etant donné le nombre inégal de tests effectués et le faible nombre de données parfois
(certains animaux ont été testés plusieurs fois pour une concentration donnée, d’autres tests
sont uniques), les statistiques sont impossibles a effectuer pour les valeurs individuelles. Les
seuils individuels seront alors déterminés comme étant la concentration en tannin la plus
basse pour laquelle C est inférieur a 34 %, valeur correspondant a une aversion pour 1’acide
tannique. Par analogie, la valeur de 66 % sera définie comme le seuil de préférence pour
I’acide tannique.

Cependant la comparaison entre individus et entre saisons se fera au moyen de la
valeur C obtenue au seuil du groupe, c’est-a-dire a 0,1 g/L d’acide tannique, car c’est autour
de cette valeur seuil que les différences dans la consommation relative de tannin sont
susceptibles d’apparaitre, et seule I’utilisation de cette valeur permet d’effectuer des calculs
statistiques.

3. Différences entre individus et seuils individuels de perception

Les caractéristiques des données leur permettent d’étre analysées par un test
paramétrique. Elles ont été transformées (arcsinV(C*0.01)) afin de les tester avec une analyse
de variance a deux facteurs. L’ANOVA a deux facteurs (individu, période d’étude) indique
qu’il existe une hétérogénéité parmi les individus concernant leur perception de 1’acide
tannique, estimée par la valeur de C a 0,1 g/L d’acide tannique (AT) (F = 9,06, ddl = 6,
p<0,001). Le test de Newman-Keuls utilis¢ a posteriori donne les groupes homogenes,
représentés par une méme lettre dans la figure 37.

On remarque que le male lors de I’étude de mars, montre une préférence pour I’acide

tannique par rapport au fructose puisque sa consommation relative de tannins est de 86 %
(soit supérieure au seuil de préférence défini a 66 %).

| Rapport- gfdf#ff.ﬁ't?fﬂ @
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Figure 37: Perception gustative de I’acide tannique (consommation relative de tannin -C- des

individus aux différentes périodes d’étude, les groupes homogénes sont indiqués par des lettres
identiques

Les seuils individuels de perception des individus a chaque saison sont donnés dans la
figure 38. On peut constater une différence entre les individus, et pour certains d’entre eux
une variation du seuil entre plusieurs périodes. Cependant ces données ne peuvent faire I’objet
d’analyses statistiques et ne sont donc fournies qu’a titre indicatif.
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Figure 38: Seuils de perception individuels de ’acide tannique
aux différentes périodes d’étude, (concentration d’acide tannique -AT- en g/L)

4. Variations saisonniéres de perception

La perception gustative de I’acide tannique a chaque période d’étude est représentée
dans la figure 39, elle est exprimée par la valeur de C a 0,1 g/L (consommation relative du
biberon de tannin lors du « two-bottle test » lorsque la concentration de la solution en acide
tannique est de 0,1 g/L).
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L’ANOVA a deux facteurs (individu, période d’étude) indique qu’il n’y a pas

d’hétérogénéité entre les périodes d’étude pour la perception gustative de I’acide tannique,
estimée par la valeur de C a 0,1 g/L d’AT (F = 0,90, ddl = 3, NYS).
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Figure 39: Perception gustative de I’acide tannique aux différentes périodes d’étude : valeur de C

(consommation relative de tannin) a 0,1 g/L, moyenne du groupe + erreur standard de la moyenne

5. La perception de tannins explique-t-elle leur consommation ?

La consommation moyenne de phénols de chaque individu peut étre expliquée par sa
perception gustative de I’acide tannique. En effet une régression logarithmique indique que
66 % de la variabilité¢ de la consommation d’acide tannique peut étre expliquée par la variable
«C a 0,1 g/L» (Parametres de la régression: 1> = 0,66, statistique de Durbin-Watson
Dw =2,50,p=0,03).
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Figure 40: Consommation individuelle de tannins (g d’AT, moyenne des différentes études) en

fonction de la perception individuelle de 1’acide tannique (C a 0,1 g/L d’AT, moyenne des
saisons), coefficient et équation de la courbe de régression (en pointillés)

Les individus consommant le plus de phénols sont ceux qui ont une valeur de C a
0,1 g/L plus petite, ¢’est-a-dire qu’ils pergcoivent mieux 1’acide tannique (figure 40).
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6. Les tannins consommés sont-ils percus ?

Les seuils individuels de perception donnent la concentration d’acide tannique a partir
de laquelle il est per¢u par un maki (tableau 13). Cette concentration, exprimée en g/L, est
convertie en g/g de matiére seche au moyen du facteur 8/60 (voir III.1. page 79). On peut
ainsi déterminer quels sont les aliments dont la teneur en acide tannique est pergue, et ce a
chaque saison et pour chaque individu.

SEUIL g/L SEUIL mg/g MS
0,05 6,7
0,1 13,3
0,25 333
0,5 66,7
Tableau 13: Valeurs des seuils de perception de I’acide tannique,

exprimés en g/L et en mg/g de matic¢re seche

Pour chaque étude, on peut ainsi quantifier la quantité d’acide tannique consommé qui
est réellement pergue par I’individu (tableau 14). En mars, 99,6 % des tannins sont pergus sur
I’ensemble du groupe. En juin, ce sont 95,8 %, en aolt 80,9 % et en novembre 86,7 % des
tannins sont pergus.

Individuellement, les moyennes sur toutes les saisons indiquent que Kasingy et Meére
Sup pergoivent plus de 99 % des tannins qu’elles consomment (cependant pour M cela n’a pu
étre évalué que sur deux saisons). S et I en percoivent plus de 98 %, puis T et P plus de 92 %,
et enfin le male percoit 60,1 % des tannins qu’il consomme.

La moyenne effectuée entre les différentes saisons indique que globalement, les makis
catta de Thoiry pergoivent 90,8 % des tannins qu’ils consomment.

M T IM K IS MA P Moyenne
Mars X 99,7 99,8 99,8 99,8 98,6 99,8 99,6
Juin X 99,5 94,7 99,4 94,2 X 91,1 95,8
Aot 99,6 79,4 | 99,8 99,4 99,5 X 79,0 80,9

Novembre | 99,8 X 99,7 | 99,8 99,7 21,6 99,5 86,7
Moyenne | 99,7 | 929 | 985 | 99,6 | 98,3 60,1 92,4 90,8

Tableau 14: Pourcentage des tannins consommés qui sont pergus par chaque individu aux
différentes périodes d’étude, et moyennes individuelle, saisonniére et globale (2 partir des saisons)

V. La consommation de plantes aux proprietés antiparasitaires

1. Consommation de tannins de chéne et de ronce

Les tannins de chéne et de ronce ont des propriétés antiparasitaires (Paolini et al.,
2004). Ces plantes poussent dans les enclos des makis catta de Thoiry et sont régulie¢rement
consommeées.
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Le chéne et la ronce représentent (en nombre de bouchées) en moyenne 34 % du
régime, avec des variations selon les saisons comme I’indique le tableau 15. Ils étaient plus
consommés dans I’ancien enclos (54,1 % en moyenne) que dans le nouvel enclos (20,6 %).

PERIODE D’ETUDE | % CHENE ET RONCE (en bouchées)
MARS 2004 68,7
JUIN 2004 39,4
AOUT 2004 24,1
NOVEMBRE 2004 22,9
AVRIL 2005 14,7

Tableau 15: Consommation de chéne et de ronce lors des différentes périodes d’étude, en

pourcentage du nombre de bouchées

Les tannins de ronce et de chéne représentent une grande partie des tannins
consommeés : en moyenne 78,9 % (en grammes d’acide tannique), avec des variations
saisonniéres (tableau 16).

PERIODE D’ETUDE | % DE TANNINS DE CHENE ET RONCE
(en grammes d’acide tannique)
MARS 2004 99,3
JUIN 2004 93,5
NOVEMBRE 2004 75,1
AVRIL 2005 46,3

Tableau 16: Part des tannins de chéne et de ronce parmi les tannins consommés lors des différentes

études, en pourcentage de grammes d’acide tannique

2. Parasitisme intestinal

Deux coproscopies ont été effectuées a 15 jours d’intervalle lors de chaque étude. Le
nombre de parasites ainsi que le type (ceufs, larves) est décrit dans le tableau 17. Trois types
de parasites ont été rencontrés : coccidie, larve de nématode indifférenciée et ceuf de strongle
appartenant a 1’espéce Trychostrongylus, probablement Pararhabdonema longistriata ou
Lemurostrongylus residus (Dr. Charles T. Faulkner, communication personnelle).

Aucun parasite n’a été détecté chez Mere Sup et Petite. La deuxiéme coproscopie de
mars et la deuxiéme de novembre ont vu tous les individus étre négatifs. Les coproscopies
effectuées en avril 2005 n’ont révélé la présence d’aucun parasite.

Mois M T IM K IS MA P

Mars 2004 -/ - -/ - -/ - lo/- -/ - | 2c/-]| -/ -
Juin 2004 -/-1150/- | -/-130/30 ]| -/- -/ - | -/ -
Aolit 2004 -/-|150/70| -/-190/30 | 50/-| -/- 1| -/ -
Novembre 2004 | - / - | 160/- | 131/-| 60/ - | 40/- | -/ - -/ -
Avril 2005 -/ - -/ - -/ - -/ - -/ - -/ - -/-
Tableau 17: Nombre de parasites détectés lors de chacune des deux coproscopies individuelles

effectuées aux différentes périodes d’étude, o = ceuf de strongle, ¢ = coccidie, 1 = larve de
nématode.
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VI. Laconsommation de terre

Ces données concernent I’étude de novembre 2004 car les horaires des journées
d’observation correspondaient a la journée des animaux (ils se réveillaient apres le début des
observations, celles-ci s’arrétaient quand ils se rassemblaient pour dormir), les données sont
donc plus représentatives de la réalité qu’aux autres saisons.

Figure 41: Maki catta ingérant de la terre fraichement retournée
La terre est consommée en deux types d’endroits : des affleurements (sur la paroi

d’une butte d’herbe), ou des monticules de terre fraichement retournée (taupes). Dans les deux
cas il s’agit de terre trés claire et aérée, argileuse, comme sur la figure 41.

1. Fréquence et horaires des épisodes de géophagie

La terre est consommée principalement le matin: 57 % de la terre mangée par
I’ensemble du groupe (en nombre de bouchées) est consommée dans les deux heures qui
suivent le réveil (figure 42).
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Figure 42: Pourcentage du nombre de bouchées de terre consommées par 1’ensemble des individus
au cours de la journée (le réveil étant I’heure zéro) par tranches horaires d’une demi-heure

La terre consommée a jeun le matin représente de 25 % a 75 % des épisodes de
géophagie selon les individus, avec une moyenne du groupe de 46 % des épisodes de
géophagie se produisant lorsque les animaux sont a jeun le matin (figure 43).

Figure 43: Pourcentage des épisodes de géophagie se produisant le matin
a jeun, pour chaque individu, moyenne du groupe en pointillés

2. Différences entre individus

La fréquence de consommation de terre différe entre les individus du groupe, et va de
0,3 épisodes de géophagie par jour pour le male, jusqu’a 1,3 épisodes par jour pour P. La
moyenne du groupe est de 0,8 épisodes de géophagie par jour, avec un maximum observé de
trois épisodes (figure 44).
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Figure 44: Nombre moyen d’épisodes de géophagie par jour, par individu,
et maximum (croix), la moyenne est indiquée en pointillés

Les animaux différent aussi par les quantités de terre ingérées, en moyenne de 0,9 a

5,3 bouchées par jour, avec une moyenne du groupe a 3,5 bouchées de terre consommées par
jour (figure 45).
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Figure 45: Quantité moyenne de terre ingérée par jour et par chaque individu,

en nombre de bouchées, moyenne en pointillés

3. Aliments consommeés simultanément a la géophagie

Une analyse en composantes principales (ACP) des quantités d’aliments ingérées par
I’ensemble du groupe jour apres jour permet de voir si au fil des jours, la consommation de
terre peut étre corrélée a la consommation d’aliments particuliers.

Les aliments ont été regroupés par type (terre, insectes), et pour les végétaux par
catégories représentant des parties de végétal (fleurs, tiges, fruits, herbe). Les feuilles ont été
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divisées en « feuilles diverses » d’une part, et feuilles riches en phénols (espéces dont la
teneur moyenne en phénols totaux ou en tannins condensés est supérieure a 5 % du poids
frais) d’autre part, qui forment une catégorie « tannin » avec les bourgeons et glands. Le
millepertuis a été conservé en tant que tel car cette espece représente une part importante du
régime, et elle posseéde de nombreux composés secondaires ce qui pourrait impliquer un lien
entre sa consommation et celle de terre.

L’ACP indique qu’il existe des corrélations entre certains items. La matrice des
corrélations (tableau 18) montre que la terre est corrélée avec les catégories « tannin »,
« tiges » et « millepertuis ».

Fleurs F diverses Tannin  Fruits  Tiges Herbe Insectes Millepertuis
F diverses 0,073

Tannin -0,110 -0,007

Fruits 0,342 0,269 0,060

Tiges -0,071 0,388 0,230  -0,026

Herbe 0,042 0,331 0,188 0,089 0,141

Insectes -0,082 -0,085 -0,086  -0,099 -0,097 -0,068

Millepertuis 0,145 0,304 0,171 0,651 0,088 0,335 -0,073

Terre -0,062 0,150 0,392 0,016 0,251 0,087 -0,017 0,300
Tableau 18: Matrice des corrélations de I’ ACP des relations entre les catégories d’aliments ingérées

par le groupe (en gras, valeurs significatives (hors diagonale) au seuil alpha=0,050 (test bilatéral))

Les deux axes représentés sur la figure 46 expliquent 44 % de la variance (tableau 19).

F1 F2
Valeur propre 2,363 1,589
% variance 26,261 17,657
% cumulé 26,261 43,918
Tableau 19: Valeur propres et pourcentage de la variance représentés par les deux premiers axes de

I’ ACP des relations entre les catégories d’aliments
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Figure 46: Représentation des variables sur les deux premiers axes (expliquant 44 % de la
variance) de I’ACP des relations entre les catégories d’aliments

La consommation de terre est corrélée a la consommation de tannins, de tiges et de
millepertuis, c'est-a-dire que les jours ou les makis consomment plus de terre ils consomment
aussi plus de tannins, de tiges et de millepertuis.

La figure 46 nous montre que les catégories d’aliments se regroupent sur deux axes
principaux : ’axe F1 qui correspond aux parties végétatives des plantes (feuilles diverses,
herbe, millepertuis), 1’axe F2 qui correspond a une opposition entre parties sexuées (fleurs et
fruits) et parties riches en phénols (tannins et tiges, les tiges étant riches en lignine) auxquelles
est corrélée la terre.

D’un point de vue nutritionnel ces deux axes peuvent représenter d’une part la
consommation de protéines (parties végétatives), d’autre part la consommation de sucres
(fleurs et fruits) s’opposant a celle de composés phénoliques (tannins et tiges) associée a la
terre.

4. Aliments déclenchant la géophagie

Pour faciliter 1’analyse des données, les heures de la journée ont été regroupées par
périodes d’une demi-heure. On a étudié¢ le régime spontané des individus dans I’intervalle
comprenant la demi-heure de consommation de terre et les deux demi-heures avant et apres
cet événement. Les proportions des différents items du régime spontané sont comparées au
régime de cette période encadrant chaque épisode de géophagie.

Les feuilles de saule et les bourgeons de chéne représentent une part plus importante
des aliments consommés au moment des géophagies : respectivement 35 % et 12 % des
aliments consommés pendant ces périodes, et seulement 23 % et 9 % du régime spontané
général (figure 47). D’autres aliments semblent étre moins consommés au moment des
géophagies que dans le régime général, c’est le cas des feuilles de chéne et de ronce et des
fruits (resp. 3,5 %, 1,7 % et 12,1 % du régime associ¢ aux géophagies et 7,0 %, 8,2 % et 21,6
% du régime général).
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Figure 47: Proportion des différents aliments (en % du nombre de bouchées)
dans le régime spontané général et dans le régime spontané encadrant les épisodes de géophagie,
«+» /«-»:valeur dans le régime « géophagie » significativement plus / moins grande par
rapport au régime général

Le test de Khi-deux indique que la proportion des items dans le régime « géophagie »
(valeur observée) est significativement différente de celle dans le régime général (valeur
théorique) (ddl = 12, p = 0,04). Les valeurs du Khi-deux « par case » montrent que la
proportion des feuilles de saule est significativement plus importante dans le régime
« géophagie » par rapport au régime général (p < 0,01), et la proportion de feuilles de ronce et
de fruits est significativement moins importante dans le régime « géophagie » par rapport au
régime général (p < 0,05).

VIl. Analyse globale des résultats

Les observations portant sur chacun des sept makis au cours des cinq saisons (n = 34
car Petite est décédée avant la dernicre étude) pour les variables suivantes ont été traitées par
une analyse en composante principale:

- consommation de phénols (en équivalent grammes d’acide tannique) sur 23
jours,

- concentration du régime en phénols (en équivalent grammes d’AT par
bouchée),

- parasitisme intestinal (somme du nombre de parasites trouvés lors des deux
coproscopies saisonnieres),

- perception gustative (consommation relative (C) de tannin lors du two-bottle
testa 0,1 g/L),

- diversité du régime spontané¢ (nombre d’items différents consommés lors de
chaque étude),

- géophagie (nombre de bouchées de terre ingérées sur 23 jours)

- quantité du régime spontané (nombre total de bouchées ingérées sur 23 jours).
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Les lignes de I’ACP correspondent a I’individu i a la saison j, les colonnes sont les
variables décrites ci-dessus.

Cependant le test de perception gustative « two-bottle test » n’ayant pas été fait en
avril, deux ACP s’imposent : une ACP « globale » prenant en compte toutes ces variables,
mais ne tenant pas compte des données d’avril 2005, qui permettra d’établir les liens entre ces
variables, et une deuxiéme ACP qui testera les variables précédemment citées a I’exception de
la perception gustative, ce qui permettra de voir I’influence des saisons et des parametres
individuels sur ces variables.

1. Relations entre parasitisme, chimie des aliments et caractéristiques du
comportement alimentaire

Les trois axes principaux permettent d’expliquer 81 % de la variance (tableau 20).

Valeurs propres :

F1 F2 F3
Valeur propre 3,020 1,676 0,952
% variance 43,145 23,943 13,606
% cumulé 43,145 67,088 80,694
Tableau 20: Valeurs propres et pourcentages de la variance représentés par les trois premiers axes
de I’ACP des relations entre parasitisme, chimie des aliments et caractéristiques du comportement
alimentaire

L’axe F1 correspond a une opposition entre la consommation et la concentration en
phénols du régime d’une part, avec la diversité du régime spontané (nombre d’items) d’autre
part. L’axe F2 représente une opposition entre la perception gustative de 1’acide tannique (C a
0,1 g/L) d’'une part, avec la géophagie et la quantit¢ du régime spontané (nombre de
bouchées) d’autre part. L’axe F3 correspond au parasitisme intestinal (nombre d’ceufs)
associé a la perception gustative des tannins (figure 48).

On constate sur la figure 48a que la composante de I’axe 1 (sens négatif) et de 1’axe 2
(sens positif) peut étre décrite comme 1’exploitation de 1’enclos, c'est-a-dire la quantité et la
diversité du régime spontané. La consommation de composés secondaires peut étre considérée
comme la résultante de 1’axe 1 (sens positif) et de 1’axe 2 (sens négatif), correspondant a un
régime comprenant plus de tannins en quantité et concentration, et plus de terre qui,
consommeée simultanément, sert de protection contre les tannins (voir paragraphe VI.3).

On remarque que la perception gustative se situe dans le sens négatif de 1’axe appelé
« exploitation de I’enclos ». Rappelons que la valeur utilisée pour décrire la perception
gustative, « C a 0,1 g/L » (pourcentage du temps pass¢€ a boire le biberon de tannin dans le
two-bottle test) diminue avec la sensibilité de I’animal, donc la sensibilité gustative va dans le
sens de ’exploitation de 1’enclos. On remarque également que le parasitisme va dans le sens
de I’exploitation de I’enclos.

Autrement dit, le comportement alimentaire des makis peut étre décrit par deux axes :
I’exploitation de I’enclos peut étre définie par la diversité et la quantité du régime spontané,
associés au parasitisme intestinal et a la sensibilité gustative des individus. La consommation
de composés secondaires est définie par la consommation et la concentration en phénols du
régime, associées a la géophagie.

Ces deux nouveaux axes sont représentés sur la figure 48a.
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Figure 48: Représentation des variables sur les axes F1 et F2 (a) et F1 et F3 (b) de ’ACP des
relations entre parasitisme, chimie des aliments et caractéristiques du comportement alimentaire

La consommation et la concentration du régime en phénols sont corrélées
positivement entre elles et a la géophagie, et elles sont négativement corrélées avec la

diversité du régime spontané (nombre d’items) (tableau 21).
La perception gustative de I’acide tannique est corrélée négativement avec la diversité

du régime spontané (tableau 21).

Matrice des corrélations :

Tannin Perception

consommé  [T]  Parasitisme gustative Diversité Géophagie
Concentration en Tannin ([T]) 0,956
Parasitisme 0,316 -0,354
Perception gustative 0,073 0,232 -0,060
Diversité (n items) 0,648 -0,683 0,339 -0,483
Géophagie 0,539 0,471 0,122 -0,178 -0,100
Quantité (bouchées) 0,009 -0,209 0,230 -0,349 0,176 0,182

Tableau 21:

Matrice des corrélations entre parasitisme, chimie des aliments et caractéristiques du

comportement alimentaire (en gras, valeurs significatives (hors diagonale) au seuil alpha=0,050
(test bilatéral))
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2. Influence des différences individuelles et saisonniéres sur le comportement
alimentaire

Les deux premiers axes permettent d’expliquer 71 % de la variance (tableau 22).

Valeurs propres :

F1 F2
Valeur propre 2,714 1,547
% variance 45,232 25,790
% cumulé 45,232 71,022
Tableau 22: Valeurs propres et pourcentages de la variance représentés par les deux premiers axes
de I’ACP de I’influence des différences individuelles et saisonniéres sur le comportement
alimentaire

On retrouve le méme positionnement des variables sur ces deux axes, que dans le
paragraphe précédent (figure 53) : I’axe F1 correspond a une opposition entre la
consommation de phénols (quantité et concentration) et la diversité du régime spontané (en
nombre d’items); 1’axe F2 représente la géophagie associée a la quantit¢ du régime (en
nombre de bouchées).

Nous nous limiterons aux deux premiers axes, le but de cette analyse étant de voir le
positionnement par rapport a ces variables des saisons et des individus.

Les deux axes définis précédemment a partir de ceux-ci, soit « exploitation de
I’enclos » et « composés secondaires » sont rajoutés sur le graphique afin de discuter de la
position des saisons et des individus par rapport a ces axes.

c. Variations saisonniéres

La figure 49 montre la disposition des points (chaque point représentant un individu a
une saison) selon les axes de ’ACP des paramétres du régime, les points correspondant aux
mémes périodes d’étude étant de méme couleur. La figure 49 représente ces mémes points
mais cette fois ce sont les points correspondant au méme animal qui sont de couleur identique.

On constate en comparant ces graphiques que les points semblent plutot rassemblés
par période d’étude que par individu, laissant a penser que les différences sont plus marquées
entre les saisons qu’entre les individus du groupe.

L’¢tude de mars se distingue par sa forte consommation de phénols, exprimée en
quantit¢ consommeée (en équivalent grammes d’acide tannique, appelée « Tannin » pour plus
de lisibilité) et en concentration (en équivalent grammes d’acide tannique par bouchée) et la
faible diversité du régime a cette période. Les autres périodes d’étude semblent relativement
équivalentes sur cet axe 1 « tannins — diversité », elles se différencient surtout sur I’axe F2 qui
correspond a la quantité du régime associée a la géophagie. La quantité d’aliments en général
et de terre en particulier semble augmenter avec le temps au fil des saisons : de juin a aoft,
novembre puis avril (figure 49).
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Figure 49: Représentation des variables et des individus sur les axes F1 et F2 de ’ACP de
I’influence des différences individuelles et saisonniéres sur le comportement alimentaire, le
barycentre de chaque saison étant indiqué

d. Différences interindividuelles

La figure 50 indique la position des individus sur les axes, au moyen de leur
barycentre. On constate que les individus se distinguent particuliérement sur 1’axe 2 « quantité
d’aliments et de terre » que sur I’axe 1 « tannins — diversité ».

Les individus se classent comme suit par ordre décroissant sur 1’axe 2 « quantité
d’aliments et de terre », Kasingy puis Imérina; Isala, Tanala et Méere Sup proches de
I’origine, Petite, puis le male trés loin. Sur 1’axe 1 croissant cet ordre est : Tanala, Kasingy,
Isala dans le sens négatif, puis Petite trés proche de 1’origine, Imérina et Mére Sup, puis le
male a une distance plus importante.
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Figure 50: Représentation des variables et des individus sur les axes F1 et F2 de ’ACP de
I’influence des différences individuelles et saisonniéres sur le comportement alimentaire, le
barycentre de chaque individu étant indiqué

Le positionnement des individus sur les deux « nouveaux axes » permet de classer les
animaux : Kasingy exploite beaucoup I’enclos et s’oppose au male qui 1’exploite peu, les
autres membres du groupe sont relativement groupés et proches de I’origine.

En ce qui concerne la consommation de composés secondaires, Kasingy est l1a encore
I’individu le plus avancé sur cet axe, proche d’Imérina. Le méale est I’individu consommant le
moins de composés secondaires, les autres membres du groupe sont relativement groupés
proches de I’origine.

3. Influence des statuts social et sanitaire des individus sur leur comportement
alimentaire

La figure 51 représente le positionnement sur les axes de I’ACP déterminés plus haut
du barycentre des individus (voir figure 50), représentés par leur rang social et leur age. Le
petit nombre d’individus du groupe ne permet pas de tirer de conclusion précise, cependant il
semblerait que le rang social ne permette pas d’expliquer ’exploitation de 1’enclos ni la
consommation de composés secondaires. Le régime spontané des makis semble donc
indépendant de leur statut social.
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Représentation des variables et du barycentre des individus sur les axes F1 et F2 de

I’ACP de I’influence des différences individuelles et saisonniéres sur le comportement alimentaire,
les individus étant représentés par le rang social, puis I’age des individus

L’age des membres du groupe est représenté sur la figure 51, il ne permet pas
d’expliquer leur position sur I’axe « composés secondaires ». La encore, le petit nombre
d’individus ne permet pas de conclure précisément, cependant 1’age et le rang social ne
semblent pas expliquer directement le comportement alimentaire.
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DISCUSSION

Parmi les facteurs qui influencent le comportement alimentaire, certains ont pu étre
abordés dans cette étude et nous permettent d’apporter des réponses aux questions posées au
début de ce travail, concernant la consommation de tannins par un groupe de makis élevés en
semi-liberté en région parisienne : la comparaison de leur comportement alimentaire et de leur
perception gustative des tannins avec ceux de leurs congéneres sauvages, les variations
saisonniéres de ces parametres, I’utilisation de la géophagie comme moyen de protection
contre les tannins, les différences interindividuelles et leur explication. Tous ces éléments
seront discutés ici dans le contexte particulier de la captivité, et plus particulierement des
systemes d’élevage en semi-liberte.

I. Le régime spontaneé : pourquoi les makis de Thoiry recherchent dans
leur enclos des aliments en plus de ceux qui leur sont fournis

De nombreuses caractéristiques du comportement alimentaire des makis de Thoiry
sont comparables au régime de leurs congénéres sauvages, qu’il s’agisse des budgets
d’activité ou du régime spontané.

Les makis se nourrissent plusieurs fois au cours de la journée ; pics d’alimentation et
périodes de repos se completent. Le midi, une sieste d’une a deux heures le midi coupe la
journée, qui se termine par une derniére phase d’alimentation. Cette répartition des activités
au cours de la journée est tres comparable aux observations de Sussman sur des makis
sauvages a Berenty et Antserananomby (Sussman, 1977). Le temps passé a s’alimenter est
également comparable entre les makis catta en semi-liberté a Thoiry (23 %) et ceux observés
par Sussman (25 et 31 %, selon la réserve).

Des études portant sur des makis maintenus en semi-liberté ont été entreprises ces
derniéres années aux Etats-Unis, au Duke University Primate Center, sur des groupes de
makis élevés dans des conditions comparables a celles de cette étude (surface de 0,5 ha). Ces
données, ainsi que celles d’une autre étude menée sur des makis élevés aux Etats-Unis sur St.
Catherines Island, nous permettent de comparer des résultats obtenus dans des conditions de
semi-liberté. Dans ces deux cas, une alimentation a base de croquettes et/ou de fruits était
fournie aux animaux, qui cherchaient en plus d’autres aliments dans leur enclos. Les résultats
de ces études sont comparables aux nétres concernant le temps passé a I’alimentation (environ
20 %), et le partage égal de ce temps d’alimentation entre la nourriture fournie et la nourriture
recherchée dans I’enclosc ce que nous avons appelé ici « régime spontané » (Dierenfeld et
McCann, 1999; Ganzhorn, 1986).

Nous retrouvons également le méme nombre d’espéces consommeées : sur un total de
30 especes, Dierenfeld et McCann constatent une utilisation de 13 & 22 espéces selon les
saisons, la plus grande diversité étant observée en aolt 1999. Ganzhorn compte 30 especes
différentes consommeées sur I’année. Sussman avait compté chez les makis de Madagascar
I’utilisation de 24 especes de plantes différentes pendant la saison des pluies (équivalent a la
période mai-juin en France). Ceci semble montrer que le comportement alimentaire du Lemur
catta est le méme quel que soit la végétation a laquelle il est confronté : sur les différents
lieux d’étude, il s’adapte, et exploite son environnement de la méme maniere, du moins en ce
qui concerne le nombre d’espéces consommées. Les makis de Thoiry ont donc un
comportement proche de celui de leurs congénéres sauvages de Madagascar et semi-captifs
d’Amérique puisqu’ils ont consommé pendant les différentes observations 35 especes
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différentes au total, avec des variations saisonnieres de 11 a 26 especes, ce qui est trés
comparable aux résultats de Dierenfeld et McCann (1999), Ganzhorn (1986) et Sussman
(1977). La majorité du régime est constituée d’un petit nombre d’espéeces : Sussman (1977)
décrit huit espéces comptant pour 70 % du régime.

Les makis de Thoiry, de la méme maniére que ceux des études de Ganzhorn et de
Dierenfeld et McCann, sont nourris de sorte a ce que leurs besoins nutritionnels soient
couverts. On peut se demander alors pourquoi ces animaux élevés en semi-liberté recherchent
qguand méme de la nourriture dans leur enclos. Les aliments fournis comportent des croquettes
ou de la patée, adaptées aux besoins des makis, et des fruits variés. Le régime des makis
sauvages se compose de fruits mais également d’une part plus ou moins importante de
feuillages (24 a 44 % du temps passé a s’alimenter concerne des feuilles, Sussman, 1977).
Puisque les aliments qu’ils utilisent dans leur enclos sont en majorité des feuilles, on peut
penser que c’est principalement ces items qu’ils recherchent afin de compléter leur apport en
fibres. La quantité d’aliments prélevés dans I’enclos a Thoiry (régime spontané), évalué en
nombre de bouchées (soit relativement comparable aux données de Sussman qui a mesureé le
temps passé a s’alimenter), compte pour environ 70 % de I’alimentation générale. La
recherche des feuilles peut ainsi étre envisagée comme I’explication au fourragement des
makis. Cette hypothése peut étre appuyée par le fait que les varis (Varecia variegata
variegata) de Thoiry (élevés en semi-liberté sur une Tle voisine), qui sont parmi les plus
frugivores des lémuriens, exploitent, a I’inverse des makis, trés peu leur enclos.

1. Laconsommation spontanée de tannins

1. Pourquoi manger des tannins ?

La consommation de glands par des primates a déja été observée : chez des magots
sauvages d’Algérie par Ménard, et chez des Lemurs catta en semi-liberté par Dierenfeld
(Dierenfeld et McCann, 1999; Ménard, 1985; Ménard et Vallet, 1988; Ménard et Vallet,
1986). Les observations de Ménard indiquent que les glands sont consommeés a tous les stades
de maturité (immatures, mdrs, tombés au sol), ce qui rejoint nos observations (les glands
consommeés en mars 2004 étaient tous au sol, en aoQt ils étaient dans les arbres).

Le maki catta est un animal opportuniste qui se nourrit préférentiellement des aliments
les plus disponibles. On a pu voir des makis, en semi-liberté dans I’enceinte d’un parc
zoologique, se deplacer sur de grandes distances dans le zoo afin de suivre les cerisiers en
fruits (Bertrand Deputte, communication personnelle). L’année 2003 a été particulierement
fructueuse pour les chénes de I’enclos des makis ; en mars 2004, les glands tombés au sol
recouvraient de larges zones de I’enclos, et les animaux en consommaient chacun une dizaine,
voire une vingtaine par jour. Ce comportement particulier peut étre associé au caractére
opportuniste du Lemur catta sauvage : Ganzhorn en 1984 indique que les makis semblent
choisir leurs aliments en fonction de leur disponibilité plutét que de leur teneur en composés
secondaires. Ce comportement correspond a une adaptation a des environnement arides : les
aliments doivent étre consommeés lorsqu’ils sont disponibles, méme s’ils sont de faible qualité
nutritionnelle.

Parmi les plantes poussant dans chacun des deux enclos, plusieurs sont riches en
phénols et / ou en tannins condensés) : les chénes, les saules pour ce qui est des arbres, les
ronces, trés abondantes, les fraisiers sauvages pour ce qui est des rampantes. Les tannins de
chéne, a cause de leur utilisation dans les procédés de vieillissement du vin, ont été
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longuement décrits ; en revanche, on connait moins les tannins contenus dans les feuilles et
les glands. Cependant, les résultats de nos analyses rejoignent ceux de plusieurs études car on
y retrouve ces points communs :

— la prépondérance des tannins hydrolysables (formés sur I’acide gallique) et la quasi-
absence des tannins condensés chez différentes espéces de chéne (Mammela et al., 2000;
Scalbert et al., 1988; Seikel et al., 1971; Cantos et al., 2003),

— la différence entre individus : il existe un « effet arbre » dans la teneur en tannin des
écorces, donc certainement des feuilles et glands (Snakkers et al., 2000), ce que I’on observe
entre les différents chénes des enclos identifiés par des numéros (méme chose pour les
saules),

— la teneur en phénols totaux des glands est du méme ordre de grandeur (Basden
trouve en 1987 de 1 a 4,5 % de tannins chez trois espéces autres que Quercus petraea)

— les feuilles agées contiennent plus de phénols, notamment de tannins (Alibert et al.,
1969)

— la teneur en phénols totaux des feuilles de chéne est comparable a celle que nous
observons (Bianco et Savolainen, 1997)

Les teneurs en tannins des plantes consommées par les makis de Thoiry sont du méme
ordre de grandeur que celles que I’on a pu analyser a Madagascar (Bruno Simmen,
communication personnelle). Il semble donc que les makis se soient adaptés a leur captivité
en exploitant leur enclos et en y consommant des plantes de méme nature chimique que celles
de Madagascar.

Les choix alimentaires seraient ainsi indépendants du milieu (climat, captivité ou
non) ; on retrouverait chez les individus de I’espéce une recherche d’aliments en fonction des
mémes critéres chimiques.

2. Pourguoi manger des glands si on n’aime pas le goQt des tannins ?

L’étude de la perception du goQt de I’acide tannique associée a I’analyse des plantes
de leur enclos suggére que les makis de Thoiry percoivent la quasi-totalité des tannins qu’ils
consomment. Or, ces tannins sont non seulement percus, mais pour certains items la
concentration va bien au-dela du seuil de perception des animaux. On pourrait s’attendre a un
schéma inverse de celui observé : le golt répulsif des tannins dérangerait les animaux des
gu’ils consomment I’aliment pour la premiére fois, ce qui limiterait leur consommation future.
C’est en tous cas le schéma décrit pour expliquer la présence des composés secondaires dans
les plantes : la co-évolution flore / faune a favorisé la formation de ces composés percus
comme désagréables par les animaux, et pouvant entrainer des troubles digestifs, ce qui limite
par la suite leur consommation de la plante, ainsi protégée de ses prédateurs.

Ici, nous observons une relation tout autre : la sensibilité gustative pour les tannins est
corrélée avec leur consommation, les individus percevant le mieux les tannins étant ceux qui
en consomment le plus. Plusieurs explications sont possibles :

— Les tannins au sein de la plante interagissent avec d’autres composés, ce qui peut
modifier leur structure chimique. Le golt de la plante ne correspond alors pas exactement a
celui d’une solution pure de tannins a la méme concentration. De plus, d’autres produits du
végétal peuvent avoir un godt (sucré par exemple) et modifier alors considérablement le go(t
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global de I’aliment (le sucre que I’on rajoute dans le jus acide d’un citron ou astringent d’un
thé froid permet d’adoucir et d’apprécier leur goQt, purs ils sont imbuvables).

— L’intérét des tannins, d’un point de vue évolutif pour une plante, est de la protéger
des herbivores, en lui conférant un golt desagréable, mais aussi en diminuant la digestibilité
de ses protéines. Une partie de plante riche en tannins serait, selon cette hypothese, riche en
protéines. Plus genéralement, le fait de consommer une plante contenant des tannins ne résulte
pas d’un choix binaire «absence / présence de tannins implique consommation / non
consommation». Comme précisé plus haut, il existe beaucoup de composés dans une plante.
Les choix alimentaires des animaux, s’ils varient en fonction de la chimie des aliments, ne
sont pas réductibles a la concentration en un seul composé, méme si celui-ci peut étre un
facteur prépondeérant sur les autres. De méme qu’on ne peut pas réduire le choix d’aliments a
leur teneur en glucides, on ne peut pas le réduire totalement a leur teneur en tannins, méme si
I’aspect trés répulsif du godt pourrait laisser penser le contraire. Dans le cas des glands, par
exemple, leur forte teneur en phénols peut étre associée a une forte teneur en protéines, ce
deuxiéme élément prenant le pas sur le premier lors de la consommation par un maki. Les
makis passeraient outre le go(t désagréable car ils auraient intégré que cet aliment contient des
composeés intéressants d’un point de vue nutritionnel.

— Ce raisonnement peut étre poussé plus loin : si les animaux consomment des tannins
malgré leur goQt désagréable, ce peut étre a cause de I’intérét nutritionnel de I’aliment, ou
alors a cause d’un intérét des tannins eux-mémes. Nous avons vu dans la premiére partie les
nombreux effets bénéfiques des tannins sur la santé humaine ou animale. Nous avons
également vu qu’un aliment absorbé effectuait un rétrocontréle sur la motivation de I’animal
au travers de sa physiologie : une sensation de mal-étre consécutive a la prise d’un aliment
pousse a ne plus le consommer. L’inverse est également vrai : c’est ce mécanisme qui est en
cause dans les phénoménes d’automédication décrits chez les chimpanzés malades par
Huffman et Krief (Huffman, 2003; Huffman, 1997; Huffman, 2001; Huffman et Caton, 2001;
Huffman et al., 1996; Huffman et Seifu, 1989; Krief, 2003; Krief et al., 2003; Krief et al.,
2004). C’est également ce mécanisme que I’on décrit chez des animaux parasités qui font le
choix de consommer plus de tannins (Hoste et al., 2001). Ce pourrait étre le cas des makis de
Thoiry : les différentes coproscopies effectuées ont montré que la plupart des membres du
groupe ont des parasites intestinaux. Les effets antiparasitaires des tannins consommeés
(prouvés in vitro pour le chéne et la ronce, (Paolini et al., 2004) et I’éventuelle diminution des
désagréments liés au parasitisme seraient alors en cause. Les makis consommeraient alors les
tannins en fonction de leurs effets bénéfiques sur leur parasitisme intestinal.

Ainsi, le comportement alimentaire — et en particulier le choix de certaines plantes
parmi d’autres — est vraisemblablement plurifactoriel. Les explications que nous venons de
voir ne peuvent a elles seules permettre de prédire I’ensemble des choix alimentaires des
makis. Le golt de I’aliment en fonction de tous les composés, la présence de nutriments
intéressants, les bénéfices sur la santé interagissent certainement (d’autres facteurs non testés
dans cette étude peuvent aussi intervenir), et c’est I’intégration de ces différentes variables a
plusieurs niveaux qui déterminent la motivation d’un maki a consommer un aliment riche en
tannins.
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3. Comment peut-on ajuster sa consommation de tannins ?

Les makis catta étudiés semblent ajuster leur consommation de tannins: la
concentration du régime spontané en tannins (qu’il s’agisse des phénols totaux ou des tannins
condensés) ne varie pas entre les individus, ce qui laisse a penser gu’un mécanisme
d’ajustement leur permet de réguler leur prise de tannins. Pourtant, ils ne mangent tous ni la
méme chose, ni en méme quantité : certains exploitent beaucoup I’enclos, d’autres peu ;
certains pergoivent trés bien les tannins, d’autres moins bien ; certains sont parasités et
d’autres non ; et surtout, les catégories d’aliments ne sont pas toutes consommées autant.
Pourtant, a chaque saison, on retrouve chez tous les individus une méme concentration en
tannins du régime spontané. En mars, aolt et novembre par exemple, on trouve des
différences dans la proportion de plantes riches en tannins consommées mais pas dans la
concentration en tannins (phénols ou tannins condensés) du régime spontané. En ao(t
particulierement, on constate que le régime spontané de la femelle Imérina comporte en
proportion plus d’éléments riches en tannins que ses congénéres. Or, la concentration en
tannins de son régime spontané a cette période n’est pas plus importante que celle des autres
membres du groupe, elle se situe méme parmi les plus basses. Cela prouve bien que la
concentration du régime en tannins ne découle pas directement de la proportion d’éléments
riches en tannins consommeés. Il existe donc bien une forme d’ajustement qui implique que
des individus ne consommant pas autant de plantes a tannins dans leur régime auront des
concentrations en tannins similaires.

Cette similitude de la concentration du régime spontané en tannins d’un individu a
I’autre semble montrer la multiplicité des facteurs jouant sur la motivation des makis :
comment deux animaux qui ne sont pas aussi sensibles I’un que I’autre au goQt des tanins,
peuvent-ils avoir la méme concentration ? On peut se poser la méme question quant a la
diversité du régime, a I’état parasitaire, et a d’autres éléments encore. En fait, tous ces
éléments semblent interagir pour réguler la prise de tannins.

La question est de savoir quels mécanismes entrent en jeu. Les effets post-absorptifs
sont certainement en cause. En effet, les animaux du groupe se nourrissent a des moments et
en des lieux relativement identiques. On a pu observer au cours d’une journée la succession
de plusieurs phases d’alimentation correspondant a des aliments différents : la phase « herbe »
correspond a un déplacement au sol — I’ensemble du groupe marche lentement en arrachant
des touffes d’herbe. Une autre phase d’alimentation correspond aux feuilles de saule, une
autre aux bourgeons de chéne, etc. Le phénomeéne de facilitation, c'est-a-dire d’entrainement,
évoqué dans le premier chapitre, est en cause. Les animaux sont motivés par la vue d’un
congénére en train de se nourrir d’un aliment. Ils ont alors tendance a I’imiter. Dans chacun
des deux enclos, les différentes sortes d’aliments disponibles correspondent a des lieux
nettement différents (au sol, dans un arbre précis, sur les pierres bordant I’enclos). De plus, le
groupe étant de taille peu importante, ces lieux sont suffisamment vastes pour que tous s’y
alimentent en méme temps. On peut penser qu’a la suite d’une phase d’alimentation dans un
chéne, au cours de laquelle I’ensemble des animaux va consommer des bourgeons riches en
tannins (en quantités différentes selon leur perception gustative, leur état parasitaire, leur
efficacité de fourragement etc.), les effets post-absorptifs de ces tannins, lorsqu’ils sont
ressentis, renforcent la motivation des animaux pour des aliments plus pauvres en tannins, par
exemple de I’herbe. On peut logiquement s’attendre a ce que des effets plus forts soient
ressentis par les animaux ayant consommé davantage de bourgeons, renforcant d’autant la
motivation pour manger de I’herbe. Ils consommeront alors plus d’herbe. Selon cette
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hypothése, la concentration en tannins de leur régime sera finalement la méme que celle des
autres membres du groupe, quelles que soient les quantités consommées.

I11. Quand consommer de la terre permet de se protéger des tannins

La géophagie est un comportement souvent observé chez les primates. Chez les Lemur
catta, peu de descriptions de cas de géophagie ont été faites. Ganzhorn, en 1987, I’a observée
chez des animaux élevés en semi-liberté et a suggéré que la teneur en minéraux de la terre
pouvait expliquer sa consommation.

Ici, ce comportement a été observé quasi-quotidiennement. La fréquence des épisodes
de géophagie se produisant lorsque I’individu est a jeun au réveil laisse a penser que sa
consommation pourrait étre liee aux propriétés physiques des argiles. On pourrait par exemple
émettre I’hypothese que des troubles digestifs ressentis au réveil soient apaisés par la
consommation de terre argileuse. Cette hypothése peut étre etayée par le fait que la
consommation d’éléments riches en tannins, comme les feuilles de chéne ou de saule, se
produit surtout en fin de journée (en novembre notamment, une phase d’alimentation de
feuilles de chéne se produit systématiquement juste avant la tombée de la nuit et correspond a
la derniere activité effectuée par le groupe avant de se réunir pour dormir). Aucun lien n’a pu
cependant étre établi entre des quantités de tannins ingérées le soir et de terre ingérées le
lendemain matin.

Les résultats de cette étude nous font penser que « I’hypothése des tannins » serait
I’explication a ce comportement de géophagie. Les argiles ont la propriété de se lier aux
tannins et de limiter ainsi leur réactivité chimique, diminuant leurs effets dans I’organisme.
En effet, les jours de forte consommation de terre sont également les jours de forte
consommation de tannins (corrélation significative). De plus, lorsque des aliments sont
consommeés peu de temps avant ou apres la terre (1 h), la proportion des feuilles de saule y est
plus importante que dans le régime général. Les feuilles de saule ont montré leur importante
teneur en tannins condensés. Cette observation d’une consommation de terre argileuse
simultanément a une consommation de tannins condensés semble indiquer que ce sont les
propriétés adsorbantes des argiles pour les tannins qui expliqueraient ce comportement : la
terre ingérée fixe les tannins qui sont consommeés peu de temps avant ou apres (moins d’une
heure), permettant de limiter leur activité. Le fait que les feuilles de chéne (riches en tannins
hydrolysables mais pauvres en tannins condensés) ne sont pas surreprésentées dans le régime
associé a la géophagie indique que ce serait la consommation de tannins condensés plut6t que
de tannins hydrolysables qui motiverait la consommation de terre (les tannins de chéne sont
principalement des ellagitannins, tannins hydrolysables).

Le cas du millepertuis améne une autre question: les jours de forte
consommation de terre sont également des jours de forte consommation de millepertuis. Cette
petite plante est connue pour ses nombreuses propriétés médicinales liées aux composés
secondaires qu’elle renferme dans les vésicules translucides de ses feuilles (d’ou son nom
d’Hypericum perforatum, « I’herbe a mille trous»). L’étude menée ici ne permet pas
d’affirmer que les makis de Thoiry se nourrissent de millepertuis en fonction de ses propriétés
médicinales. Cependant, de récentes études ont montré que les argiles avaient la capacité
d’augmenter les effets de certains composés secondaires, et des chimpanzés ont été observés
ingérant de la terre simultanément a des plantes riches en limonoides aux propriétés
antipaludéennes, suggérant I’hypothese d’une automédication « améliorée » (Sabrina Krief,
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communication personnelle). Cette explication pourrait peut-étre correspondre au cas de
I’ingestion de terre corrélée avec celle de millepertuis.

Concernant cette notion d’automédication, il faut préciser que parmi les plantes du
régime spontané, le millepertuis est consommé régulierement et semble activement
recherché : cette plante se trouve dans le second enclos dans une zone d’herbe peu fournie,
comptant quelques autres petites herbacées. Les animaux, lorsqu’ils fourragent dans cette
zone, semblent rechercher préférentiellement le millepertuis car c’est quasiment la seule
espece de plante qu’ils consomment au cours de cette phase d’alimentation.

La consommation de fruits de morelle douce-amére (Solanum dulcamara) est
également remarquable. Dierenfeld et McCann ont rapporté en 1999 la consommation de
fruits de morelle noire par des makis élevés en semi-liberté. Cette plante est décrite comme
tres toxique (on la surnomme « tue-chien ») a cause des alcaloides présents dans ses fruits,
particulierement lorsqu’ils sont immatures. Ces deux espéces de morelle contiennent des
alcaloides et des saponosides trés toxiques. L’observation de la consommation de fruits de
morelle douce-amére a été rapportée principalement pour une femelle du groupe, Kasingy.
Celle-ci a été vue en train de consommer plusieurs fruits mdrs sans manifester de réaction
particuliére lors de leur ingestion. Une autre femelle, Imérina, qui se trouvait a coté de
Kasingy pendant que celle-ci mangeait les fruits de morelle douce-amere, en a croqué un, et
I’a immédiatement recraché en montrant toutes les caractéristiques d’un réflexe gusto-facial
tres prononce. Kasingy a aussi consommé des fruits immatures (verts, hautement toxiques) de
morelle douce-amere. Bien que d’autres animaux du groupe aient également consommé ces
fruits rouges, elle est la seule a en avoir mangé des immatures. On a montré récemment que
les seuils de perception d’un alcaloide (la quinine, au golt amer pour I’homme) étaient
particulierement élevés chez le Lemur catta, ce qui lui permet d’ingérer des doses
relativement élevées sans montrer de réaction (Simmen et al., 2005)

Ces observations nous rappellent que les tannins ne sont pas les seuls composés
secondaires que peuvent rencontrer des makis. Les tiges de saule, notamment, contiennent de
I’acide salicylique. Si la géophagie semble liée & la consommation de tannins condenses,
peut-étre intervient-elle aussi dans la protection vis-a-vis d’autres composés secondaires.
Cependant, ces plantes potentiellement toxiques par leurs composés secondaires (millepertuis,
morelle...) ne sont pas autant consommeées que les plantes riches en tannins ; on peut donc
penser que si la géophagie constitue une protection contre les composés secondaires, elle
permet surtout de limiter les effets négatifs des tannins.

IVV. Dis-moi comment tu percois les tannins et je dirai comment tu
manges

Les études menées par Simmen et Hladik (1998) ont montré que la perception
gustative des sucres, qui varie entre les espéces de primates, pouvait étre reliée au poids des
animaux et au comportement alimentaire : les primates les plus gros, qui ont de plus gros
besoins énergétiques, ont des seuils de perception plus bas, ce qui leur permet d’avoir acces a
plus de sources de sucres. En ce qui concerne les composés secondaires comme les tannins, il
n’existe pas de lien entre poids et perception gustative, et les données ne nous permettent pas
pour le moment de prédire les seuils de perception a partir des types de régime alimentaire.

On peut tout de méme comparer les données recueillies ici sur le Lemur catta pour les
comparer aux autres especes de primates. Le seuil de perception de I’acide tannique des
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Lemurs catta est inférieur aux seuils des autres especes connus pour le moment. Il est du
méme ordre de grandeur que les seuils déterminés chez le microcebe et chez I’homme, en
étant légerement inférieur (Hellekant et al., 1993; Simmen et al., 1999; Simmen et al., 1999).
Ces résultats peuvent étre discutés par rapport au régime alimentaire des makis sauvages, et
particulierement de leurs choix alimentaires vis-a-vis des tannins : les Lemur catta sont peu
sélectifs au regard des tannins, ils ne les recherchent ni ne les évitent particulierement.
Cependant, leur environnement est riche en tannins; une perception accrue du godt des
tannins pourrait donc leur permettre non pas d’éviter radicalement ces composés, mais plutot
d” « ajuster » leur consommation, en leur permettant d’obtenir des informations sur les
quantités qu’ils ingerent. Les Iémuriens ont un grand intérét a percevoir les tannins dés les
concentrations les plus basses auxquelles ils sont confrontés dans leur milieu. lls peuvent
alors adapter leur régime en consommant des plantes moins riches en tannins afin de
« diluer » ceux-ci, lorsqu’ils doivent les consommer. Ils peuvent, comme nous I’avons vu,
ingérer par moments de grandes quantités de tannins, notamment quand les ressources sont
limitées et que seules des plantes riches en tannins sont disponibles. Cette situation se produit
a Madagascar pendant la saison seche. On a retrouvé le méme cas de figure lors de I’étude de
mars 2004 : peu de ressources étaient disponibles en cette fin d’hiver, et cette année
particuliére leur a fourni d’importantes quantités de glands, ressource certes riche en tannins,
mais trés disponible (pour un moindre codt énergétique, les glands étant tous au sol).

Si I’on s’intéresse a la perception des tannins non plus au niveau de I’espéce mais cette
fois au niveau des individus, on constate qu’il existe d’importantes différences
interindividuelles. Ces différences, et leur impact sur le régime spontané, seront traitées plus
bas. Aucune variation saisonniére du seuil de perception n’a été constatée lors de cette étude.
En fait, de petites variations de perception d’une saison a I’autre ont été observées (valeur de
C lors du « two-bottle test » a 0,1 g/L), mais aucune variation globale (du type « la perception
est meilleure en aolt ») n’est apparue. Ces variations saisonnieres individuelles peuvent
refléter des variations dans la motivation pour les tannins (en fonction de parametres internes
comme le parasitisme). Elles peuvent également étre liées a la quantité de tannins
consommes. En effet une variation des réponses au « two-bottle test » peut parfois se
produire : le contact répété avec une substance peut faire varier les préférences (valeur
hédonique) (Faurion, 1982). Cependant on n’a pas constaté de diminution des seuils de
perception avec le temps, donc cet effet ne permet pas d’expliquer les petites variations
saisonniéres constatées.

L’histoire individuelle pourrait éventuellement expliquer pourquoi les individus les
plus sensibles aux tannins en sont les plus gros consommateurs. En effet, deux explications
sont possibles : les individus les plus sensibles aux tannins en consomment plus car ils les
recherchent (en fonction de leurs propriétés antiparasitaires éventuellement), ou alors les
animaux qui consomment le plus de tannins deviennent plus familiers de ce go(t et réagissent
lors du « two-bottle test » a des concentrations plus basses. Ces deux phénomenes peuvent
coexister et modifier ensemble la perception comme la consommation de tannins entre les
individus et au fil des saisons.

L hypothése selon laquelle les makis rechercheraient les tannins peut étre étayée par
leurs effets sur le parasitisme intestinal : les makis rechercheraient les tannins en fonction de
leurs effets antiparasitaires, et la sensibilité gustative de chacun déterminerait directement sa
consommation de tannins. On peut penser que pour des concentrations supraliminaires (la
teneur en tannins des glands par exemple, est largement supérieure aux seuils individuels), la
motivation des animaux les plus sensibles pour ces aliments sera d’autant plus importante,
d’ou une plus grande consommation. Les animaux les plus sensibles percevront également les
faibles teneurs en tannins de certaines plantes, qui seront alors plus recherchées, d’ou une
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quantité totale ingerée plus grande. Nos résultats montrent une corrélation positive entre la
sensibilité gustative aux tannins et la diversité du régime, ce qui va dans le sens de cette
deuxiéme explication : un individu a la sensibilité aux tannins accrue, si I’on admet le fait
gu’il les recherche, va consommer non seulement les plantes tres riches en tannins (les glands,
feuilles de chéne, de saule, etc.), mais aussi toute une vegétation moins riche en tannins,
augmentant ainsi la diversité de son régime.

On peut se demander pourquoi, si les makis recherchent les tannins, leur godt est percu
comme répulsif lors du « two-bottle test ». En fait, le golt de I’acide tannique n’est pas
systématiquement percu comme répulsif : le méale montre en mars une préférence pour I’acide
tannique a la concentration de 0,1 g/L. Une telle préférence pour I’acide tannique a de faibles
concentrations a été remarquée par Simmen et Charlot (2003) lors de tests sur les gorilles :
aux concentrations les plus faibles, la consommation relative de tannins dépasse les 66 %
(critere de préférence utilisé par certains auteurs et calculé ici). Ces résultats montrent que la
réponse d’un animal a un goQt n’est pas toujours aussi tranchée et prédictible : certains golts
communément définis comme répulsifs peuvent s’aveérer attractifs a de faibles concentrations,
et un go0Qt répulsif n’entraine pas systématiquement un rejet de la plante.

V. Quand consommer des tannins peut réduire le parasitisme

Le niveau de parasitisme semble lié a I’exploitation de I’enclos : une plus grande
exploitation de I’enclos (en quantité et diversité) est associée a un niveau de parasitisme plus
important, ce qui peut étre aisément expliqué par le fait que les animaux se contaminent au
contact de leur environnement. Par contre, ces résultats ne nous permettent pas de valider
I’hypothése que nous avons formulée au début de ce travail, selon laquelle la consommation
de tannins aurait des effets sur le parasitisme intestinal des makis. Tout du moins n’avons-
nous pas trouvé de lien direct entre la quantité de tannins ingéree et le niveau de parasitisme.
Le petit nombre d’échantillons collectés pour les coproscopies de 2004 est peut-étre en cause :
le nombre de parasites contenus dans une féces peut varier au cours de la journée, d’ou
I’absence de certitudes lorsqu’un seul eéchantillon est prélevé (Sabrina Krief, communication
personnelle).

Les prélevements d’avril 2005 (47 féces prélevées sur six animaux) se sont tous
révélés négatifs, ce qui nous permet d’affirmer que le niveau de parasitisme du groupe a
diminué entre 2004 et 2005. Or, en juillet 2004, les animaux ont été changés d’enclos et ont
été confrontés a une végétation plus riche en tannins condensés que celle de leur dernier
enclos (au vu des quantités ingérées et de la végétation recensée, notamment la présence des
saules riches en tannins condensés). A la suite des nombreuses études montrant I’effet
antiparasitaire des tannins condensés (études in vivo et in vitro entre autres sur des
Trichostrongylus), on peut penser que la consommation de tannins condensés de feuilles de
saules a conduit a une diminution progressive au cours de I’hiver 2004-2005 du niveau de
parasitisme des makis.

La consommation de tannins condensés, plutét que celle de tannins hydrolysables,
permettrait ainsi aux makis de diminuer leur parasitisme intestinal.
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V1. Comment s’adapter aux variations saisonniéres des ressources ?

1. Variation des parties de plantes ou des espéces consommeées

Le régime spontané varie avec les saisons. Les proportions des différentes catégories
d’aliments évoluent en fonction évidemment des disponibilités des ressources, d’ou des
consommations parfois nulles. Les makis consomment les fruits, feuilles et fleurs aux saisons
ou ils sont disponibles.

Le changement d’enclos a été I’occasion d’observer leur adaptation a des nouvelles
plantes : les feuilles de saule deviennent I’élément le plus consomme, la diversité de leur
alimentation diminue en aodt car ce nouvel item inconnu jusque-la les accapare. Quelques
mois plus tard, en novembre, ils semblent s’étre un peu plus intéressés aux autres ressources
de leur nouvel enclos et le nombre d’especes consommées augmente. Cela peut traduire le
caractéere opportuniste du comportement alimentaire des makis de Madagascar: ils
consomment largement un aliment qui est trés disponible. L’étude ayant débuté quelques
semaines apres le transfert d’enclos, le premier contact des makis avec ces arbres et ces
nouvelles plantes n’a pas pu étre observé, en particulier I’éventuelle néophobie (au sens de
Rozin et al., 1993) qu’ils auraient pu manifester. On peut cependant conclure que quelques
semaines ont été suffisantes pour qu’ils découvrent et apprécient ce nouvel aliment.

2. Variation de la consommation de tannins

Les variations de consommation de tannins peuvent étre expliquées en premier lieu par
une variation saisonniére dans la teneur en tannins des plantes. Nos données montrent qu’il
existe une différence de teneur en tannins entre des plantes analysées a différentes saisons :
les bourgeons de chéne sont moins concentrés a la fin de I’hiver ; les glands perdent des
tannins en se desséchant au sol ; les feuilles de ronce concentrent les tannins condensés et
diminuent leur teneur en phénols totaux entre juin et novembre ; les feuilles de saule ont plus
de tanins condensés en novembre qu’en aolt. De telles variations pour des items qui
constituent une part importante du régime spontané des animaux peuvent étre la cause des
variations saisonnieres de tannins consommes.

Les variations saisonnieres dans la consommation de tannins peuvent
s’expliquer par le comportement alimentaire opportuniste des makis, qui consomment des
aliments selon leur disponibilité. En mars 2004, ils ont consommé beaucoup de glands, d’ou
les quantités importantes de tannins hydrolysables ingérées a cette période, largement
supérieures aux autres périodes d’étude. La méme observation est faite pour les tannins
condensés : contenus en grande quantité dans les saules et trés faible dans le chéne, la quantité
de tannins condensés ingérée augmente tres fortement (facteur 10 environ) en aodt avec le
changement d’enclos. L’évolution de la consommation de tannins condensés est certainement
liége a I’évolution de la consommation de saule (elle diminue ensuite légérement en
novembre). On remarque que les makis sont capables de supporter d’importantes quantités de
tannins, qu’il s’agisse de tannins hydrolysables en mars 2004 (aucun déces n’est intervenu a
cette période, ni aucun malaise apparent) ou de tannins condensés en ao(t. Il en est de méme
des makis sauvages, qui sont capables d’utiliser les ressources disponibles, méme si elles
contiennent beaucoup de tannins (Simmen et al., 2005).
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La variation de la concentration en tannins (tannins condensés et phénols) du
régime spontané est sans doute a relier aussi a la variation de la teneur en tannins des plantes
consommeées. L’ajustement du régime évoqué précédemment, est le méme pour tous les
individus, mais il évolue d’une saison a I’autre en fonction des ressources.

Si les quantités consommées et concentrations en tannins du régime spontané
varient au fil des saisons, il est intéressant de remarquer que les données des études de mars et
d’avril se détachent particulierement sur I’axe « composés secondaires » de I’ACP, ce qui
correspond a un « effet saison » de début d’hiver — fin de printemps. En effet, a cette période,
les éléments riches en tannins (bourgeons, tiges) sont tres disponibles, tandis que les feuilles
ne sont pas encore sorties. A cette période, les makis reproduisant la situation des makis de
Madagascar. lls s’adaptent a ces ressources riches en tannins mais trés disponibles.

L’ analyse des données montre également que I’axe « exploitation de I’enclos »
sépare assez nettement les saisons, celles-ci se succédant par ordre chronologique dans le sens
d’une plus grande exploitation de I’enclos. Cela indique tout d’abord que les makis exploitent
leur nouvel enclos mieux que le précédent, le changement d’environnement n’a pas entrainé
un arrét ou une diminution de ce comportement de fourragement. Le nouvel enclos est certes
plus petit, mais la végétation (comportant notamment de nombreux buissons) semble convenir
encore mieux aux makis. L’augmentation de I’exploitation de I’enclos avec le temps peut
aussi étre le témoin de I’entrainement au sein du groupe : avec le temps, les makis bénéficient
des découvertes et de I’expérience de chacun de leurs congénéres, augmentant la diversité et
la quantité de leur régime spontane.

La disposition des individus et des saisons sur les axes « exploitation de
I’enclos » et « composés secondaires » nous montre que les différences entre les saisons sont
plus fortes que les différences entre les individus. Les animaux sont contraints de la méme
maniere par les conditions climatiques ; c’est I’ « effet saison » qui prédomine sur I’ « effet
individu ».

VII. Pourquoi mange-t-on difféeremment de son congénere ?

1. Parce qu’on n’a pas la méme sensibilité qustative

Il existe des différences importantes de sensibilité gustative pour I’acide tannique entre
les membres du groupe. En effet, si I’on pouvait s’attendre a des différences de perception des
tannins parmi les membres du groupe (des 1972, Arnold et Hill ont montré qu’il pouvait
exister de grandes différences entre les réponses des moutons a des tests de godt), le facteur
10 qui existe entre le seuil de Kasingy et celui d’autres individus a certaines saisons est
surprenant. L’hypersensibilité de Kasingy et la faible sensibilité du méle pour I’acide tannique
sont particulierement remarquables. Ces différences (notamment a cause du petit nombre
d’individus) ne peuvent pas étre reliées a des variables individuelles évidentes comme I’age,
le sexe ou le rang social. Des facteurs génétiques pourraient étre en cause (il existe chez
I’homme des individus extrémement sensibles a des substances améres de type PROP ou
PTC, Pasquet et al., 2002), mais il se peut également que I’histoire des individus joue un
role : le cas du méle sera discuté plus bas.

Ces différences montrent que les individus n’ont pas tous la méme acuité gustative
pour les tannins. On peut aisément imaginer qu’il en est de méme pour d’autres composés. Or,
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nos resultats montrent que la perception gustative est corrélée a I’exploitation de I’enclos :
une sensibilité accrue s’accompagne d’une bonne exploitation de I’enclos (en quantité et en
diversité).

Les différences interindividuelles de sensibilité gustative sont donc le premier facteur
permettant d’expliquer les différences d’alimentation entre les individus.

Cependant, cette étude a mis en évidence des variations saisonnieres d’alimentation
entre les animaux (tannins consommeés, catégories d’aliments, quantité, diversité) mais pas de
variation saisonniére de la perception du golt des tannins. Le godt n’est donc pas le seul
facteur de variation entre individus.

2. Parce qu’on n’est pas dans le méme état sanitaire ou physiologique

Des études récentes ont montré que I’état sanitaire d’un animal pouvait influencer ses
choix alimentaires ; plus précisément, le niveau d’infestation parasitaire déterminait le choix
d’aliments pour leur concentration en tannins, des animaux plus parasités sélectionnant des
aliments plus riches en tannins. On peut penser que ce rétrocontrole influence la prise de
certains aliments par rapport a leur teneur en tannins chez les makis étudiés ici. Des niveaux
d’infestation différents, tels que nous les avons constatés, pourraient contribuer a expliquer les
choix alimentaires des makis, particulierement pour les plantes a tannins. Parmi les membres
du groupe, deux animaux (Mére Sup et Petite) n’ont jamais été décrits comme infestés, alors
que chacun des autres animaux a vu au moins une des coproscopies se révéler positive. Au vu
du grand nombre de coproscopies effectuées (dix sur un an environ), on peut penser Mere Sup
et Petite ont un niveau d’infestation sinon nul, du moins plus faible que celui des autres
makis. Cependant, aucun lien n’a pu étre décrit ici entre le parasitisme des makis et le régime
alimentaire. Le petit nombre d’individus et de prélevements effectués pour les coproscopies
(excepté celle d’avril) peuvent étre en cause.

L’age des animaux ne semble pas corrélé a I’un des paramétres du comportement
alimentaire que nous avons decrits, c'est-a-dire I’exploitation de I’enclos et la consommation
de composés secondaires. Cependant, la taille du groupe peut ici encore étre mise en cause : il
n’est pas possible de conclure avec certitude que I’a4ge n’influe pas sur le comportement
alimentaire. On serait méme tenté de penser qu’il I’influence, mais peut étre d’une maniére
trop subtile pour étre détectable en étudiant sept individus (d’ages tres rapprochés qui plus
est).

La premiére partie de cette étude évoquait les différences de comportement
alimentaire observables lors des différentes périodes de reproduction, et les besoins
énergétiques accrus des femelles gestantes et allaitantes ce qui les entrainait a consommer des
aliments différents des méales ou des autres femelles. Malheureusement, aucune naissance de
makis n’a eu lieu en 2004 ou en 2005, ne nous permettant pas d’étudier les changements de
comportement alimentaire des femelles pendant ces périodes. Plusieurs accouplements ont
tout de méme été observés pour trois femelles (Mere Sup, Kasingy et Imérina) au cours du
mois de novembre. Aucune naissance n’a eu lieu cing mois plus tard, cet échec pouvant étre
du a la présence d’un seul male (les femelles makis s’accouplent souvent avec plusieurs males
pendant leur journée de chaleurs). Cette période a vu de nombreux et intenses conflits se
produire entre les femelles, et entre le male et Petite (c’est suite aux blessures infligées par le
méale lors de bagarres qu’elle est morte quelques semaines plus tard).
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3. Parce qu’on est loin de lui

Les effets de facilitation interviennent lorsqu’un groupe d’animaux mange a un instant
donné. Les animaux proches les uns des autres peuvent s’entrainer mutuellement &
consommer des aliments. Lors d’une étude sur les Lemurs catta sauvages, Rasamimanana a
montré que les makis mangent plus lorsqu’ils sont en groupe : en fait, c’est la durée des
phases d’alimentation qui augmente. L’efficacité du fourragement diminue (probablement a
cause de la concurrence) mais, globalement, les quantités ingérées sont plus importantes
(Rasamimanana, 1999).

Dans cette étude, I’alimentation se consacre presque exclusivement a un aliment précis
lors d’une phase en un lieu donné. Les animaux les plus proches du groupe bénéficieront de
I’effet d’entrainement provoqué par la vue de leurs congéneres en train de manger. L’étude de
la disposition spatiale des makis montre que le méle et Mére Sup sont les individus les plus
éloignés de leurs congéneres. L’exploitation de I’enclos, relativement mauvaise pour Meére
Sup et tres mauvaise pour le male, peut étre liée a un éloignement du groupe qui ne leur
permet pas de bénéficier autant que les autres de la facilitation sociale.

Les effets d’entrainement, liés a I’éloignement des animaux les uns des autres, peuvent
étre reliés au statut social des individus: nos résultats, méme si la taille du groupe est
relativement petite, montrent que lors des repas de fruits (la ressource est assez groupée), les
individus les plus dominants partagent leur gamelle avec les plus subordonnés. A Thoiry, les
animaux s’organisent autour des deux gamelles de facon a ce que Mére Sup et Tanala, les
deux dominantes, mangent chacune a une gamelle, qu’elles partagent avec des individus plus
bas dans la hiérarchie. Ce type de disposition permet peut étre d’éviter les conflits entre les
deux dominantes (aucune agression ou soumission n’a été relevée entre ces deux femelles), du
moins permet-il a Tanala de choisir ses aliments sans risquer de se les faire prendre par sa
mere. 1l favorise en outre encore plus I’entrainement, puisque celui-ci est encore plus
important lorsque c’est un individu plus dominant qui se nourrit & proximité du sujet.
Cependant, cette explication a ses limites puisque les individus les plus hauts socialement ne
ont pas ceux qui exploitent le mieux leur enclos, ce sont plutdt des individus « centraux »
(dans la hiérarchie comme spatialement).

4. Parce gu’on n’a pas la méme expérience de vie

La connaissance d’un aliment, le fait d’avoir déja été en contact avec lui joue
beaucoup sur la motivation pour le consommer : que ce soit pour ne plus le consommer car on
ne I’a pas apprécié (mauvais godt, effets désagréables), ou au contraire pour renforcer son
choix lorsqu’il a été apprécié. Les animaux sont sujets a la néophobie : ils se méfient
naturellement des aliments qui leur sont inconnus, et les consomment par petites quantités au
début, ce qui limite les risques d’intoxication. L’expérience de vie d’un animal est donc un
autre facteur a considérer quand on s’intéresse a des différences de régime.

Le cas du male est trés intéressant : élevé jusqu’a I’age de deux ans dans un zoo ou Ses
conditions de vie n’étaient pas aussi bonnes qu’a Thoiry, il n’avait pas de végétation a sa
disposition. Il n’a donc pas pu, au cours de son enfance, golter les plantes et se familiariser
avec les différents godts (notamment les composés secondaires) que I’on retrouve dans le
feuillage et les tiges, mais peu dans les fruits. Ce manque de diversité alimentaire pendant son
développement a pu impliquer deux choses :
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— un seuil de perception de I’acide tannique déterminé avec le « two-bottle test »
supérieur a celui des autres membres du groupe, nés dans un enclos comprenant de nombreux
arbres et ou la decouverte des aliments s’est faite grace a I’alimentation de la mére (Tarnaud,
2002). En effet, le fait d’étre confronté a différents golts permet de se familiariser avec eux et
éventuellement d’affiner les réponses au « two-bottle test », comme nous I’avons decrit un
peu plus haut

— une moins bonne exploitation de I’enclos: comme le suggérent Addessi et ses
collegues (2004) : « le succes d’une espéce omnivore dépend de sa propension a explorer et a
tester des aliments nouveaux afin de les inclure dans son régime ». Le méle a été nourri
pendant les premiéres années de sa vie a base de croquettes et de fruits, contrairement aux
autres membres du groupe. Sa mauvaise exploitation de I’enclos vient vraisemblablement de
son expérience de vie, moins riche sur le plan alimentaire que pour les femelles de Thoiry.

L alimentation actuelle du male témoigne de I’efficacité de la facilitation sociale et
locale a I’alimentation : c’est au contact des femelles du groupe, et particulierement de Mére
Sup (femelle alpha qui est son plus proche congénére) qu’il a appris a exploiter I’enclos.

Les caractéristiques du régime spontané du male montrent I’importance pour un
animal maintenu en captivité d’avoir acces & une alimentation variée et a de la végétation.
D’autres bénéfices de la semi-liberté sont apparus dans cette étude.

VIIIl. De I’'intérét de la semi-liberté

On a pu observer au cours de cette étude des comportements qui n’auraient pas été vus
si les makis étaient élevés dans un espace plus petit (de type cage ou voliére), et certains de
ces comportements sont trés comparables & ceux des sauvages.

On retrouve chez les makis de Thoiry des budgets d’activité comparables a ceux des
populations sauvages (Rasamimanana, 2004) : le repos occupe la majeure partie du temps,
I’alimentation environ un quart. Les déplacements et I’exploration du milieu occupent 10 %
du temps, ce qui est un peu moins que pour les animaux sauvages, mais ce comportement ne
serait pas accessible a des animaux élevés en cage. La recherche d’aliments dans I’enclos (soit
la moitié du temps d’alimentation) est également autorisée uniquement parce que les animaux
sont dans un enclos « naturel », c'est-a-dire disposant de végétation. Le fait que I’espace
occupé par le groupe de Thoiry varie selon les activités, montre que la taille de I’enclos est
suffisamment grande pour que les activités ne soient pas toutes concentrées au méme endroit.
De plus, I’enclos dispose d’une butte couverte de buissons, ce qui fait un obstacle visuel qui
oblige les makis a se déplacer pour voir I’ensemble de leur enclos.

L’acces a de la végétation apparait comme primordial pour des makis vivant en semi-
liberté : nous avons vu ici que les animaux sélectionnent dans leur enclos les ressources dont
ils ont besoin, moins d’un point de vue nutritionnel que d’un point de vue plus « médicinal ».
Ils adaptent leur régime en fonction des saisons, en fonction de leurs besoins individuels, en
fonction des aliments consommés : la géophagie semble étre un comportement inhérent a la
consommation de tannins. On peut également penser que les individus les plus soumis du
groupe, s’ils n’avaient pas accés a I’alimentation apportée dans les gamelles a cause
d’individus plus dominants, pourraient trouver dans I’enclos les ressources nécessaires.
L’acces a de la végeétation permet aux makis, et aux primates en général, de diversifier leur
alimentation en plus de diversifier leurs activités. Cela leur permet éventuellement d’utiliser
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des ressources particulieres bénéfiques pour leur santé. Ce dernier point peut étre tres
profitable car les animaux élevés en zoo ne montrent pas toujours de symptomes de maladie
évidents, ils apparaissent parfois lorsqu’il est trop tard.

Les similitudes relevées entre les makis de Thoiry et des makis sauvages permettent de
montrer I’intérét que I’on peut trouver a étudier le comportement des animaux en parc
zoologique, sous réserve qu’ils soient élevés dans des enclos suffisamment vastes et pourvus
en végétation. Alors que les études éthologiques dans le milieu naturel des primates ne sont
pas toujours facilement realisables, en zoo les conditions d’observation peuvent étre
excellentes et permettre d’observer des comportements plus subtils. La comparaison de
primates élevés en semi-liberté avec leurs congénéres sauvages permet d’étudier I’adaptation
a la captivité de différentes espéces. Elle permet par la suite de mieux adapter les conditions
d’élevage aux besoins de chacune (surface, végétation, éléments verticaux...), et de
contribuer ainsi au bien-étre des animaux élevés en parc zoologique.
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Les makis éelevés en semi-liberté a Thoiry consomment spontanément, en plus des
aliments fournis (fruits variés et croquettes) qui leur garantissent les nutriments dont ils ont
besoin, des plantes riches en tannins poussant dans leur enclos. Parmi ces aliments figurent les
feuilles, bourgeons, glands de chéne (Quercus petraea) et les feuilles de ronce (Rubus
fruticosus), qui représentent une part importante du régime spontané (34 %), ainsi que les
feuilles de saule (Salix caprea et S. cinerea). Les glands, particulierement riches en tannins
hydrolysables (jusqu’a 8 % du poids sec), sont a plusieurs saisons I’item le plus consommé
(parfois a pres de 70 %). Les quantités de tannins ingérées peuvent ainsi étre périodiqguement
importantes, notamment lorsque les glands sont trés abondants. Comme leurs congénéres
sauvages, les makis catta de Thoiry ont un comportement alimentaire opportuniste, en
profitant des ressources les plus abondantes lorsqu’elles sont disponibles. Ils utilisent au total
35 especes différentes, ce qui est trées comparable au nombre d’espéces consommeées par des
makis sauvages ou €levés en semi-liberté sur d’autres continents.

Les makis percoivent le golt de I’acide tannique a 0,1 g/L en moyenne (seuil
déterminé par la méthode comportementale du « two-bottle test »), ce qui laisse a penser
gu’ils percoivent les tannins contenus dans la plupart des aliments qu’ils consomment dans
leur enclos. Le godt astringent des glands de chéne, notamment, est certainement percu.
Cependant ces aliments n’ont peut étre pas exactement le go(t correspondant a une solution
pure de tannins a la méme concentration (les autres composés présents peuvent interagir avec
les tannins et modifier le golt global de I’aliment), mais il semble tout de méme que les
Lemurs catta de Thoiry recherchent les tannins, puisque ce sont les individus les plus
sensibles du groupe qui en consomment le plus. L’intérét nutritionnel ou pharmaceutique des
tannins ingérés a peut-étre mené a une forme de conditionnement poussant les animaux a
rechercher ces composés malgré leur goQt a priori répulsif.

La consommation des tannins est également ajustée, car on constate que la
concentration en tannins du régime ne varie pas entre les différents membres du groupe, alors
que les quantités ingérées et la proportion d’éléments riches en tannins, elles, varient. Les
effets post-absorptifs ressentis par les animaux quelque temps apres la consommation de
plantes riches en tannins sont peut-étre en cause. lls leurs permettraient de reguler leur
ingestion de tannins, en les incitant a consommer des éléments plus pauvres en polyphénols,
ce qui équilibre finalement la concentration du régime.

Les makis, qui consomment réguliérement des tannins, ont un comportement leur
permettant de s’en protéger : I’ingestion de terre, pratiquée quasi-quotidiennement, est
directement liée a court terme (une heure) a la consommation de feuilles de saule (riches en
tannins condenses), et a moyen terme (une journée) aux tannins en général, ainsi qu’aux tiges
et aux plantules de millepertuis. La terre, consommeée systématiquement fraichement
retournée, permet probablement d’adsorber les tannins (propriété connue des argiles), et de
limiter ainsi leurs effets antinutritionnels. La salive des makis leur permet certainement,
méme si sa composition n’a pu étre testée ici, de précipiter une partie des tannins ingerés et de
former ainsi une premiére forme de protection, la terre intervenant ensuite pour diminuer
encore I’action des tannins.

Parmi les plantes consommeées par les makis de Thoiry dans leur enclos, nombreuses
sont celles qui sont connues pour leurs propriétés médicinales : le saule, le millepertuis font
partie des espéces les plus représentées dans le régime.
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Les makis de Thoiry semblent assez peu parasités; les derniéres coproscopies
montrent une forte diminution du nombre de parasites (Trichostrongylus), probablement liée
au changement d’enclos, qui les a conduis a consommer beaucoup plus de tannins condensés
(contenus dans les feuilles de saule) qu’avant (les chénes, aliment de base de I’ancien enclos,
en sont quasiment dépourvus).

Le groupe de makis comporte sept individus, dont un male. De tres grandes
différences de sensibilité gustative pour les tannins ont pu étre mises en évidence. Elles
peuvent expliquer en partie les différences observées dans la consommation de tannins, et
dans I’exploitation de I’enclos. Les différences de parasitisme entre les individus et la
facilitation sociale dont peuvent bénéficier particulierement les makis les plus proches
spatialement du groupe ont également pu contribuer a ces dissimilitudes. Ces différences
entre individus n’ont pas pu étre reliées ici a des parametres sociaux ou a I’age — une étude
sur plusieurs groupes permettrait de préciser cela. Par contre, I’expérience de vie de chaque
animal peut largement déterminer son alimentation. Le cas du méale du groupe de makis de
Thoiry en apporte la preuve : élevé seul dans un autre parc dans des conditions de captivité
plus strictes, ne disposant pas de végétation, il a rejoint le groupe de femelles au moment de
sa maturité. Il est aujourd’hui I’individu qui exploite le moins bien les ressources de I’enclos
(en quantité comme en diversité), et il a une perception gustative des tannins beaucoup moins
fine que les autres membres du groupe ayant bénéficié des leur naissance de la végétation de
I’enclos et de I’expérience de leurs semblables. Ce cas montre a quel point la présence de
congéneres, la végétation et la diversité de I’alimentation influent sur les choix alimentaires
des makis et sont indispensables a leur bien-étre en zoo.

L’étude de chacun des individus sur plusieurs saisons pendant un an montre que les
différences d’alimentation (exploitation de I’enclos) et de consommation de tannins sont plus
importantes entre les saisons qu’entre les individus. Les études de mars 2004 et avril 2005 ont
été les témoins d’une plus intense consommation de tannins, ce qui supposerait un effet de la
saison (début du printemps). Les animaux exploitent de plus en plus leur enclos, démontrant a
quel point la présence d’une végétation évoluant au fil des saisons est profitable a des
animaux maintenus en semi-liberté, qui ne se lassent pas des comportements d’exploration et
de fourragement que leur autorise ce mode de captivité particulier.
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Annexe 1

Plan de I’ancien enclos
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Annexe 2

Plan du nouvel enclos
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Annexe 3

Plantes de I’ancien enclos consommées par les makis

Brachypode des bois (Brachypodium sylvaticum)
Brome stérile (Bromus sterilis)

Carex maigre (Carex sylvatica)

Chardon (Carduus sp.)

Charme (Carpinus betulus)

Chéne sessile (Quercus petraea)
Chiendent des prés (Agropyron caninum)
Dactyle (Dactylis glomerata)

Fétuque élevée (Festuca elatior)

Flouve odorante (Anthoxanthum odoratum)
Fraisier sauvage (Fragaria vesca)

Fréne (Fraxinus excelsior)

Geranium disséqué (Geranium dissectum)
Houlque laineuse (Holcus lanatus)

Ivraie vivace (Lolium perenne)

Ortie dioique (Urtica dioica)

Pétasite (Petasites hybridus)

Potentille ansérine (Potentilla anserina)
Potentille rampante (Potentilla reptans)
Renoncule acre (Ranunculus acris)
Ronce (Rubus fruticosus)

Scrofulaire noueuse (Scrofularia nodosa)
Tilleul (Tilia sylvestris)

Trefle blanc (Trifolium repens)

Autres plantes de I’ancien enclos

Circee (Circaea lutetiana)
Grande consoude (Symphytum x uplandicum)
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Annexe 3

Plantes du nouvel enclos consommeées par les makis

Armoise (Artemisia vulgaris)

Brunelle (Brunella vulgaris)

Chardon (Carduus sp.)

Chéne sessile (Quercus petraea)
Cognassier (Cydonia oblonga)

Cotoneaster (Cotoneaster vulgaris)
Eleagnus ebbingei

Epilobe velu (Epilobium hirsutum)
Erigeron du Canada (Conyza canadensis)
Fraisier sauvage (Fragaria vesca)

Ivraie vivace (Lolium perenne)

Jonc (Juncus sp.)

Laurier-cerise (Prunus lauracerasus)
Millepertuis (Hypericum perforatum)
Morelle noire (Solanum nigrum)

Morelle douce-amere (Solanum dulcamara)
Mouron (Anagallis arvensis)

Picris fausse-éperviere (Picris hieracioides)
Pommier du Japon (Malus floribunda)
Renouée persicaire (Polygonum persicaria)
Ronce (Rubus fruticosus)

Rumex (Rumex sp.)

Saule marsault (Salix caprea)

Saule cendré (Salix cinerea)

Scrofulaire noueuse (Scrofularia nodosa)
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Annexe 5

Protocoles d’analyse des tannins

1. PREPARATION DES EXTRAITS: METHODE MARTIN & MARTIN (1982)

- Echantillons séchés a I'étuve (50 a 60°C)

- 60 mg de poudre + 4ml méthanol aqueux bouillant 50% (v/v) dans un tube a
centrifuger bouché; vortexer; placer dans une étuve a 95°C pendant 8'

- Centrifuger a 12 000g, 15°, a 5°C

- Conserver le surnageant; sur le culot, mettre 4 ml éthanol et recommencer

- Combiner les deux surnageants et ajuster a 10 ml avec le méme methanol

Diluer a moitié et au quart

2. DETERMINATION DES PHENOLS TOTAUX: METHODE MODIFIEE AU BLEU
DE PRUSSE, GRAHAM 1992 DANS HAGERMAN 1995

a. Réactifs:

- SoLUTION DE FECL3 0,02 M DANSHCL 0,1 M (légerement colorée en jaune)
1. 8,3 ml HCI concentré dans 1 | d'eau distillée = HCI 0,1 M
2. 3,24 g de FeCl;z anhydre dans 1 | d'HCI 0,1 M

- SOLUTION DE FERRICYANURE DE POTASSIUM (jaune)
5.26 g de K3Fe(CN)gdans 1 | d'eau distillée

- SOLUTION STABILISATRICE (stable pendant une semaine au réfrigérateur, 5 ml par
échantillon)
1. 1g gomme arabique + 80 ml eau distillée, bouillir pendant 25'
2. Filtrer cette solution sous vide avec papier Whatman n°1, compléter a 100 ml avec
eau distillée (= gomme arabique 1%)
3. 10 ml H3PO, (85%) + 10 ml gomme arabique 1% + 30 ml eau distillée, réfrigérer.

b. Méthode:

1. Mettre 0,1 ml de I'extrait dans un tube a essai de 10 ml, ajouter 3 ml eau distillée
(déionisée), vortexer.
2. A chaque échantillon, ajouter - 1 ml K3Fe(CN)sg
- 1 ml FeCl; (moins d’1’ entre les 2 ajouts)
- vortexer, attendre 15’
3. Ajouter 5 ml de solution stabilisatrice, vortexer
4. Vortexer et lire la DO a 700 nm, lui soustraire la valeur du « blanc »
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c. « Blanc » :

- 0.1 ml méthanol

-+ 3 ml eau distillée, vortexer

-+ 1mlKsFe(CN)g

-+ 1 ml FeCl; (moins d’1”), vortexer

Aprés 15’ ajouter solution stabilisatrice, vortexer puis lire DO

d. Gamme étalon :

3 gammes étalon : Acide tannique, acide gallique, quebracho aux concentrations :
10°M, 5.10"M, 10M, 5.10°M.

Acide gallique : 0,018813 g dans 100 ml méthanol = solution mére & 10° M
Acide tannique : 0,170120 g dans 100 mL

3. DETERMINATION DES TANNINS CONDENSES (METHODE AU BUTANOL
ACIDE, PORTER ET AL, 1986, DANS HAGERMAN 1985)

a. Réactifs :

BUTANOL ACIDE
950 ml butanol + 50 ml HCI concentré

REACTIF FER = solution a 2% d’ammonium sulfate ferrique dans HCI 2N
1. HCI 2N : 16,6 ml HCI concentré dans 100 ml eau distillée
2. Dissoudre 0,5 g de FENH4(SO4), 12 H,O dans 25 ml d’HCI 2N. Conserver dans
flacon brun.

b. Méthode :

1. Dans un tube de culture avec bouchon vissé: 6 ml Butanol acide avec 1 ml
d’échantillon (ou volume plus petit complété a 1 ml avec du méthanol).

2. Ajouter 0,2 ml de réactif fer, vortexer

3. Fermer le tube (pas a fond) et mettre dans un bain marie bouillant pendant 50°.

4. Refroidir le tube et lire I’absorbance a 550nm (soustraire la valeur du blanc)

Blanc : méthanol, butanol, réactif fer.
Gamme étalon avec du quebracho.

¢. Modification pour les pigments :

Si les pigments sont colorés avant chauffage, lire I’absorbance avant chauffage et soustraire
cette valeur de I’absorbance apres chauffage.
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Annexe 6

Protocole de coproscopie

Mettre une partie du prélévement dans un flacon gradué, dans lequel on ajoute le sulfate de
zinc jusqu’a formation d’un menisque convergent.

Placer une lamelle sur le ménisque et laisser reposer 15 minutes.

Récupérer la lamelle qui entraine sur sa face inférieure une goutte de liquide dans laquelle se
sont accumulés les ceufs et la poser sur une lame.

Examiner au microscope.
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Annexe 7

Grille de conversion items — bouchées

ITEM NOMBRE D’ITEMS DANS UNE BOUCHEE
Bourgeon ouvert de ronce (feuilles sortant) 1
Bourgeon ouvert de saule (feuilles sortant) 2
Bourgeons 5
Feuilles de chéne (taille moyenne) 1,5
Feuilles de saule (taille moyenne) 1
Fleur d’érigeron 5
Fleur de brunelle 3
Fleur de millepertuis 5
Fleur de morelle 5
Fleur de mouron 5
Fleur de picris 3
Fleur de potentille rampante 5
Fleur de renoncule 5
Fleur de renouée 3
Fleur de ronce 3
Fleur de scrofulaire 5
Fleur de tilleul 5
Fleur de tréfle blanc 3
Fruit d’eleagnus ebbingei 4
Fruit de « tout petit buisson » 10
Fruit de cotoneaster 5
Fruit de laurier 5
Fruit de morelle 4
Gland de chéne 0,5
Jeunes feuilles de saule pleureur 3
Jonc 10 cm de long
Mdre sauvage 1
Tige 5 cm de long
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Taste perception and consumption of tannins by Lemur catta

The feeding behavior of primates is conditioned both by the available resources
(depending on the seasons) and by the animal’s own choice, involving individual criteria. The
consumed foods are picked according to their chemical components (nutriments, toxic
elements...): the gustative system acts as an intermediary between the primate and the chosen
food. Tannins are strongly toxic secondary components in most common plants. The Lemur
catta, an emblematic primate of Madagascar, is regularly exposed to tannins in its natural
environment.

In temperate climate, and exposed to a highly tannic vegetation (oaks, willows,
bramble), captive Lemur catta spontaneously use to eat plants which taste is perceived as
repulsive (from 0,1 g/L for tannic acid, a threshold determined by the “two-bottle test”). Both
the quantities of consumed tannins and the concentration of tannins in the diet of the animals
vary, according to the seasons, whereas the perception of the taste of tannic acid doesn’t
change. On the other hand, individual differences in tannin consumption can be explained by
differences in taste perception: the most sensitive animals are the heaviest tannin consumers.

The animals’ consumption of soil observed almost daily (usually in the morning, with
an empty stomach) is clearly linked to the consumption of tannin plants; geophagy could
therefore be a protection, since clay has the capacity to adsorb tannins. The consumed
condensed tannins could play a role in the progressive diminution of the animal’s parasitism.
Semi-freedom, completed with an access to varied types of plants, allows captive lemurs to
diversify their food and to share some activities as wild lemurs.



RESUME

Le comportement alimentaire des primates varie en fonction de la disponibilité des
ressources donc des saisons, et du choix de I’animal, facteur lié a des parametres individuels.
Les aliments consommés sont choisis en fonction de leur chimie (présence de nutriments, de
composeés toxiques...), et c’est le systéeme gustatif qui permet de faire le lien entre un primate
et les aliments qu’il consomme. Les tannins, toxiques a forte dose, sont les composés
secondaires des plantes les plus répandus. Le Lemur catta, primate emblématique de
Madagascar y est confronté dans son milieu naturel.

L’étude de Iémurs catta captifs, confrontés a des plantes de climat tempéré riches en
tannins (chénes, saules, ronces) montre qu’ils consomment spontanément des tannins dont le
godt est percu comme répulsif (dés 0,1 g/L pour I’acide tannique, seuil déterminé par le
« two-bottle test »). Les quantités de tannins consommes et la concentration en tannins du
régime varient en fonction des saisons alors que la perception du godt de I’acide tannique ne
varie pas. Par contre, les différences individuelles de consommation de tannins sont
expliquées par les différences de perception gustative : les animaux les plus sensibles aux
tannins en sont les plus gros consommateurs.

La consommation de terre observée quasi-quotidiennement (principalement le matin,
souvent a jeun) est corrélée avec celle de plantes a tannins, la géophagie serait alors un moyen
de protection utilisé par les Iémurs catta, les argiles ayant la capacité d’adsorber les tannins.
Les tannins condensés consommeés pourraient jouer un role dans la diminution avec le temps
du parasitisme des individus. La semi-liberté associée a un acces a des plantes variées apporte
de nombreux avantages aux lémuriens captifs car elle leur permet de diversifier leur
alimentation et d’avoir acces a certaines activités pratiquées par les Iémuriens sauvages.
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