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R6sum6 

L'6tude du comportement de d&ense du nid chez Atta laevigata permet de classer les 4 castes 
physiques d'individus st6riles 6tudi6s en deux groupes. Le premier groupe, constitu6 par les ouvri~res 
minor et media, rassemble des individus pouvant reconna~tre avec pr6cision des intrus de m~me 
esp6ce. Menac6s et mordus, ces derniers sont alors mutil6s ou transportbs puis abandonn6s par les 
fourmis r6sidentes aux fronti6res de leur territoire. Les ouvri6res major et les soldats, formant le 
second groupe, n6cessitent quant fi eux le marquage de l'ennemi par la ph6romone d'alarme de leurs 
cong6n6res pour pouvoir prendre part aux affrontements intraspbcifiques avec efficacit6. Les soldats 
se montrent en revanche tr6s performants dans la d6fense du nid contre des envahisseurs apparte- 
nant/t d'autres esp+ces, d6veloppant dans ce cas une agressivit~ sup6rieure fi celle observ6e chez les 
ouvri6res. L'fige de ces dernibres ou le type de tS.che qu'elles assument ne semble pas influencer leur 
comportement agonistique qui est comparable dans les deux castes temporelles de r6colteuses et 
d'architectes. 

Summary 

Polye th ism and nest-defense in the leaf-cutting ant At ta  laevigata (Fr. Smith) 

The study of the nest-defense behavior in A tta laevigata makes out the four physical castes of sterile 
individuals studied in two groups. Minor and media workers (first group) are able to recognize 
precisely the intruders of the same species that they threat, bite and mutilate or carry outside the 
territorial limits of the nest. As for major workers and soldiers (second group), they need their 
ennemy to be impregnated by the alarm pheromone of their nestmates before they can take part with 
efficiency in the intraspecific fights. Soldiers though appear to be quite performent in the nest- 
defense against invaders from other species, showing in this case an aggressiveness superior to the 
one observed amongst workers. Age, for these, or the sort of work they assume don't seem to 
interfere with the agonsitic behavior that can be observed in both architects and foragers temporal 
castes. 



150 Salzemann et Jaffe 

Introduction 

Le comportement agonistique des ouvri6res d'A tta laevigata dans la nature se carac- 
t6rise par un ensemble d'attitudes dont la manifestation d6pend/t la fois de l'individu 
rencontr6 et de la nature du terrain off se r6alise le contact (Salzemann et Jaffe, 
] 990a). A l'occasion de rencontres intersp6cifiques, si le terrain ne comporte aucune 
marque famili~re aux fourmis, l'intimidation est le principal comportement observ& 
Sur ce terrain <~vierge>>, Atta laevigata se montre peu agressive vis ~i vis de ses 
adversaires. En terrain marqu6, la ph@omone territoriale d6pos~e par la soci6t6 
r6sidente induit un comportement de soumission de la part des intrus de m~me 
esp6ce. Ce comportement contribue fi r6duire le nombre de combats meurtriers et 
favorise l'expulsion pacifique des intrus, transport6s et abandonn6s par les ouvri6res 
r6sidentes en dehors des limites territoriates. L'effet intimidant de la marque territo- 
riale d'Atta laevigata disparait cependant si l'intrus appartient fi une autre esp6ce. 
Les menaces des r6sidents sont alors inutiles, la soumission des intrus fait place/t un 
comportement de d&ense entrainant la mutilation souvent mutuelle des insectes. 

Ces observations sur le comportement de d6fense du territoire ne tiennent pas 
compte du polymorphisme ou de l'gge des individus confront6s; nous savons cepen- 
dant qu'il existe chez les Attines non seulement des castes physiques mais aussi des 
castes temporelles. Ces fourmis se placent phylog~n6tiquement parmi les insectes 
sociaux les plus avanc6s, le genre A tta poss6dant un syst6me de division du travail 
extr~mement complexe (Wilson, 1980 et 1983). Ce ph6nom6ne r6sulte probablement 
de l'utilisation de mati6re v6g6tale fraiche pour la culture du champignon, imposant 
aux ouvri+res une s6rie de comportements sp~cialis6s en accord avec tes diff6rents 
traitements que doivent recevoir feuilles et fleurs depuis teur coupe jusqu'g leur 
incorporation au jardin. Wilson (1980) distingue ainsi chez Atta sexdens 4 castes 
physiques et 3 castes temporelles. Cette division existe-t-elle dans le comportement 
de d&ense du hid lors d'invasions intra ou intersp6cifiques? Telle est la premi6re 
question/t laquelle nous avons voulu r6pondre ici ~t travers l'6tude de l'agressivit6 des 
diff6rentes castes d'A. laevigata. 

Nous savons par ailleurs que l'existence du poly6thisme, qu'il soit d'Rge ou de 
caste, implique des diff@ences physiologiques tendant/t rendre plus efficace encore 
la division des activit6s. Ces diff6rences not6es par de nombreux auteurs ( in Passera, 
1984) dans diff~rents groupes, peuvent concerner la physiologie ovarienne (Formica, 
Camponotus, Cataglyphis, Messor, Zacrytocerus . . .  ), la physiologie de la respira- 
tion (Atta et Acromyrmex: Beraldo et Mendes, 1981) ou celle de Ia production de 
ph6romone (Trachyrnyrmex: Jaffe et Villegas, 1985). Dans ce dernier cas la physio- 
logie peut aussi s61ectionner les individus les plus sensibles fi la perception de ces 
substances. Ainsi, chez Myrmica rubra, les ouvri6res les plus gtg6es 6mettent non 
seulement davantage de ph6romone de piste que leurs jeunes soeurs mais encore sont 
les plus aptes fi r6agir en sa pr6sence (Cammaerts-Tricot, 1974; 1975). 

L'une des substances intervenant dans le comportement de d&ense du nid est 
celle qui d6clenche l'alerte des r6sidents: la ph@omone d'alarme. Blum (1969) note 
que la s6cr6tion de cette ph@omone assure non seulement le recrutement des cong~- 
n6res mais aussi stimule leur agressivit& La r6action des ouvri6res minor de Pheidole 
embolopyx ~ la rencontre d'intrus d'autres espbces est de s~cr~ter des pheromones de 
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piste et d'alarme produites par la glande pygidiale (Wilson et H611dobler, 1985). Ces 
signaux annoncent la pr6sence de l'ennemi et recrutent les ouvri6res major qui d6ve- 
loppent alors une forte agressivit6 en mordant  et mutilant les intrus. 

La seconde question fi laquelle nous nous sommes propos6s de r6pondre dans ce 
travail concerne donc l'intervention de la ph6romone d'alarme dans le comporte- 
ment de d&ense du nid chez les Attines et la fonction de cette phbromone dans les 
diff6rentes castes d'Atta laevigata lors d'affrontements inter ou intrasp6cifiques. 

Materiels et m6thodes 

Ces travaux ont 6t6 men6s dans les plantations de pins (Pinus caribea) du sud-est 
v6n6zu61ien (Etat de Monagas), dans une parcelle fig6e de 15 ans, off la densit6 d'Atta 
laevigata atteint une trentaine de nids fi l'hectare. 

La majorit6 des experiences r6alis6es consistent en la mise en pr6sence d'ouvri6res 
ou de soldats issus de 4 soci6t6s voisines (~t l'exception des exp6riences VI et VII 
destin6es fi l'6tude du comportement d'individus solitaires). Le site exp6rimental est 
une ar6ne d61imit6e par un cylindre sans fond, en plastique, de 9 cm de diam6tre et 
8 cm de haut. Ce cylindre est rich6 dans le sol fi proximit6 de l'entr6e d 'un nid 
(=  terrain <<marqub>>, impr6gn6 de la ph6romone territoriale de la soci6t6 r6sidente, 
Salzemann et Jaffe, 1990b) ou dans le sol d'une zone 61oign6e des nids (=  terrain 
<<vierge>>). 

Les exp6riences se composent d'une s6rie de tests opposant chacun un couple de 
fourmis. Les insectes sont introduits l 'un apr6s l'autre fi 5 minutes d'intervalle dans 
le cylindre. En terrain marqu6, lors de rencontres internidales, le premier individu 
introduit dans l'ar6ne exp6rimentale est un <<r~sident>> (individu appartenant ~i la 
soci6t6 ayant marqu6 le terrain), le second est un <dntrus>> (individu provenant d'une 
autre soci6t6 6galement en activit6 de r6colte). Les rencontres 6tudi6es durent 
5 minutes pendant lesquelles sont observ6s les comportements agressifs des 2 insectes 
confront6s; le marne temps d'observation est appliqu6 aux exp6riences VI et VII. 

Statistique: Le test de comparaison utilis6 pour l'analyse des r6sultats est celui du )~2 
ou de Fisher lors d'effectifs th6oriques calcul6s inf6rieurs fi 5. 

R6sultats 

Expdrience L" comportement agonistique et caste 

Quatre s6ries de rencontres internidales de 20 tests chacune sont r6alis6es en terrain 
marqu& 

- rencontres entre ouvri6res minor (largeur de t6te < 1,5 mm) 
rencontres entre ouvribres media (largeur de t~te = 1,5/t 2,5 mm) 

- rencontres entre ouvri6res major (largeur de t~te = 2,5 fi 4 mm) 
- rencontres entre soldats (largeur de t~te > 4 mm) 
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T a b l e a u  I. Fr6quences des comportements agressifs (en % de tests r6alis6s, N = 20) lors de la rencontre en 
terrain marqu~ d'individus <~r6sidents>> et <dntrus>> appartenant fi diff~rentes castes 

T a b l e  1. Frequency of observed aggressive behaviors (in % of replicate experiments, N = 20) during en- 
counters on marked territory between "residents" and "intruders" from different castes 

Minor Media Major Soidat p: 1 - 2  3 - 4  1 + 2 -  3 +4 
(1) (2) (t) (4) 

Menaces 35 55 55 60 >0,05 >0,05 >0,05 
Morsures 35 40 5 0 >0,05 >0,05 <0,001 
Mutilations 10 5 0 0 > 0,05 - 
Transports 5 15 0 0 > 0,05 - < 0,01 

L'agressivit6 des individus se traduit  par trois attitudes essentielles: 

- menaces, ouvertures des mandibules fi la rencontre d 'un autre individu, courtes 
palpations antennaires et tentatives 6ventuelles de morsures; 

- morsures,  attaques prolong6es et/ou r6p6t6es, apr6s examen antennaire ou non, 
about issant / t  la mutilation 6ventuelle de l'agress6; 

- transport,  fermeture des mandibules sur le p6tiole ou l 'une des pattes de l 'individu 
soumis (ouvri@e intruse) pour  op&er ~i son d6placement sans le mutiler. 

Ces attitudes permettent  de sdparer les 4 castes 6tudi6es en deux groupes comporte-  
mentaux significativement diff6rents: les ouvri6res minor et media d'une part  et les 
ouvri6res major et soldats d 'autre  part.  Seul le taux de menaces observ6es est com- 
mun  aux 4 castes (Tab. 1). 

Exp4rience II: activitd des rdsidentes et dkfense du nid 

Deux s6ries de 30 rencontres r6sidentes-intruses sont r6alis6es ici entre ouvri6res 
media. Le cylindre de plastique est successivement plac6 au voisinage de deux bou- 
ches du nid r6sident: l 'une en activit6 de r6colte de feuillage, l 'autre en activit6 
d'excavation. 

I1 n 'appara i t  gu6re de diff@ence comportementale  entre les ouvri6res r6sidentes 
r6colteuses et architectes. Les combats  initi6s par  ces derni6res se concluent cepen- 
dant davantage par  des mutilations que ceux men6s par  les r6colteuses (Tab. 2). 

Expkrience III: reconna&sance coloniale 

Six nouvelles s6ries de 20 rencontres chacune sont cette fois r6alis6es en terrain 
vierge. Nous testons ici l 'apti tude des ouvri6res media et des soldats fi distinguer un 
cong~n6re d 'un individu d 'une autre soci&6 de m~me esp~ce ou d'esp+ce diff@ente 
(Atta sexdens). 

Lors de rencontres entre individus de diff6rents nids, le compor tement  des ouv- 
ri~res traduit  une parfaite reconnaissance intrasp6cifique (Tab. 3 a). En revanche, le 
soldat, confront6/ t  un individu provenant  d 'un hid voisin, pr6sente un comporte-  
merit comparable / t  celui d~velopp6 face fi un cong6n6re de m~me hid (Tab. 3 b). C'est  



Poly&hisme chez Atta taevigata 153 

Tableau 2. Fr6quences des comportements agressifs (en % de tests 
r6alis6s, N = 30); l'ouvri@e r6sidente (JR), introduite dans l'ar+ne 
exp6rimentale 5 minutes avant l'ouvri+re intruse (I), provient soit 
d'nne bouche en activit6 de r6colte, soit d'une bouche en activit6 
d'architecture. L'ouvri+re intruse est une r6colteuse du nid voisin 

Table 2. Frequency of observed aggressive behaviors (in % of repli- 
cate experiments, N = 30); resident worker (R), introduced 5 minutes 
before the intruder (I), comes from a foraging mound or from a 
mound with building activity. The intruder worker is a forager 

R r+colteuse R architecte 

Menaces R/I 63 77 
Menaces/ /R 20 23 
Morsures R/I 47 60 
Morsures I/R 0 13 
Mutilations 3 * 20 
Transport de I 10 3 

*: diff@ence significative, p ..< 0,05 

Tableau 3. Fr~quences des comportements agressifs (en % de tests r6alis6s, N = 20) du premier individu 
introduit dans l'ar6ne exp~rimentale/t I'occasion de diff@ents types de rencontres r6alis6es en terrain vierge 

Table 3. Frequency of observed aggressive behaviors (in % of replicate experiments, N = 20) from thefirst 
to the second individual introduced on the virgin territory 

a) Rencontres entre ouvri6res media: 
Meetings between media workers: 

Intrasoci+t6 (1) Intersoci6t6 (2) 
Menaces 30 75 
Morsures 0 35 
Mutilations 0 5 

b) Rencontres entre soldats: 
Meetings between soldiers: 

Menaces 40 85 
Morsures 5 5 
Mutilations 0 0 

Intersp6cifique (3) p: 1 - 2 2 -  3 
50 < 0,05 > 0,05 
35 < 0,01 > 0,05 
30 > 0,05 < 0,05 

80 > 0,05 > 0,05 
75 > 0,05 < 0,001 
75 - < 0,001 

s e u l e m e n t  lo r s  de  la  r e n c o n t r e  d ' u n  i n d i v i d u  d ' u n e  a u t r e  esp6ce  q u e  le s o l d a t  m o n t r e  

un  c o m p o r t e m e n t  ag re s s i f  s i g n i f i c a t i v e m e n t  d i f f6rent .  E n t r e  o u v r i 6 r e s  p a r  con t r e ,  

seul  le t a u x  de  m u t i l a t i o n s  a u g m e n t e  lors  de  r e n c o n t r e s  in te r sp6c i f iques .  

Expkrience IV." inlquence de la nature du terrain sur Ie comportement agonistique du 
soldat 

D e s  r e n c o n t r e s  i n t r a sp6c i f i ques  en  t e r r a i n  m a r q u 6  o p p o s e n t  so lda t s  r 6 s i d e n t s / t  sol-  

da t s  i n t r u s  (20 tests)  e t  so lda t s  r 6 s i d e n t s / t  o u v r i @ e s  in t ruses  (20 tes ts) .  U n  cont r61e  

de  20 tes ts  es t  r6alis6 en  c o n f r o n t a n t  2 so lda t s  d u  n i d  r6s ident .  
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Tableau 4. Fr~quences des comportements agressifs (en % de tests 
r6alis6s, N =  20); le soldat r~sident (1) est introduit dans I'ar+ne 
exp&imentale 5 minutes avant le second individu (2) qui est soit 
un soldat du m~me hid (R), un soldat intrus (I) ou une ouvri~re 
intruse (i) 

Table 4. Frequency ofaggressive behaviors 0n % of replicate experi- 
ments, N = 20); resident soldier (1) was introduced 5 minutes before 
the second insect (2) in the arena. (2) was a soldier from the same 
nest (R), an intruder soldier (I) or an intruder worker (i) 

(2) R I i 

Menaces  1/2 60 40 55 
Menaces  2/1 40 25 40 
Morsures  1/2 0 10 5 
Morsures  2/1 0 0 10 

Sur son terrain, le soldat r6sident ne se montre pas plus agressif envers un soldat 
ou une ouvri6re intruse provenant de nids voisins qu'envers un cong6n6re. Les 
morsures sont pratiquement inexistantes et il n'est observ6 aucun transport ou 
mutilation des intrus (Tab. 4). 

Exp4rience V: intervention de la ph4romone d'alarme clans ta manifestation du 
comportement agonistique 

De nouvelles confrontations sont r6alis6es entre soldats ou ouvri6res media en ter- 
rains vierge et marqu6, mais cette fois en pr6sence de t4tes fralchement coup6es 
d'ouvri4res major (source de phhromone d'alarme). Une t4te est dhpos4e/t chaque 
test au centre du cylindre immhdiatement aprhs l'introduction du second individu. 
En terrain marqu6 deux s6ries de rencontres sont 6tudi4es, l'une en pr6sence d'une 
t~te venant de la soci6t4 r~sidente, l'autre en presence d'une tate venant de la soci6t6 
intruse. 

En terrain vierge comme en terrain marqu6, la presence d'une t4te sur ie terrain 
de rencontre des individus n'accroit enrien leur comportement agressif. Aucune 
diff6rence significative, tant pour les menaces observ6es que pour les rnorsures, n'a 
pu 6tre raise en +vidence en comparant avec les contr6tes confrontant les deux 
insectes seuls. Que ta tate soit ou non pr6sente, le soldat (2) menace et mord le soldat 
(1) autant que l'inverse alors que l'ouvri6re (1) domine toujours le second individu 
entrant sur le terrain. Cela semble indiquer que le soldat ne prend pas possession du 
territoire comme le fait l'ouvri6re. 

En terrain marqu6, nile r6sident, ni l'intrus n'apparaissent stimul6s par la percep- 
tion de la ph6romone d'alarme de leur propre soci&& En pr6sence d'une t~te de 
cong6n6re, le soldat intrus menace cependant davantage un soldat r6sident (Tab. 5). 
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Tableau 5. Fr+quences des comportements agressifs (en % de tests r+alis6s, N = 20); le premier individu (1) 
est introduit 5 minutes avant le second (2) dans l'ar+ne exp6rimentale; les deux insectes provenant de nids 
diff6rents, sont soit soldats (s), soit ouvri+res media (~) et sont confront6s seuls ou en presence d'une t~te 
(T) appartenant fi l'une des deux soci~t~s 

Table 5. Frequency of aggressive behaviors (in % of replicate experiments, N = 20); first insect (1) was 
introduced in the arena 5 minutes before the second (2); ants came from different nests, they were either 
soldiers (s) or media workers (~) and were alone in the arena or with a head (T) from one of the two 
societies 

a) Terrain vierge: 
Virgin territory: 

s (1 ) -  s(2) + t O )  
Menaces 1/2 85 75 
Menaces 2/1 60 60 
Morsures 1/2 5 5 
Morsures 2/t 5 0 

b) Terrain marqu6 (fourmi (1) = r6sidente): 
Marked territory (ant (1) = resident): 

s ( l ) -  s(2) +T(1) 
Menaces 1/2 60 50 
Menaces 2/1 40 20 * 
Morsures 1/2 0 0 
Morsures 2/1 0 0 

,~ (1)--~ (2) + r ( l )  
60 65 
25 15 
15 25 
0 0 

+T(2) ~ (1)-~(2) +T(1) +T(2) 
65 50 55 55 
70 30 15 5 
10 40 15 10 
0 0 0 0 

*: diff6rence significative, p ~< 0,05 

Exp4rience VI: reconnaissance du terrain et modifications comportementates induites 
par la pereeption d'une ph4romone d'alarme 

I1 s 'agi t  d '~tudier  le c o m p o r t e m e n t  d ' u n  seul individu (ouvri@e media ou soldat)  sur 
des terrains vierge et marqu6.  Chaque  individu est t ransfer6 dans  l 'ar~ne exp~rimen-  
tale avec une brindille sur laquelle il g r impe spon tan~men t  et son c o m p o r t e m e n t  est 
observ~ d~s son p remier  con tac t  avec le sol. En terra in  marque ,  2 si tuat ions sont  
~tudi~es selon l 'or igine de l ' individu in t rodui t  dans  le cyl indre (r~sident ou intrus) .  

La  m~me exp@ience est ensuite r6p~t6e en a jou tan t  dans  le cylindre, avan t  
l ' in t roduc t ion  de chaque  fourmi ,  une t~te d 'ouvr i~re  major p r o v e n a n t  ou non  de la 
soci&6 de l ' individu test& 

L ' a l a r m e ,  caract@is+e pa r  de rapides  m o u v e m e n t s  d6sordonn6s  6ventuel lement  
accompagn6s  de l ' ouver tu re  des mandibules ,  est l ' un  des pr inc ipaux  c o m p o r t e m e n t s  
observ6s lorsque les insectes qui t tent  la brindille ayan t  servi fi leur t ransfer t  dans  
l 'ar6ne exp6rimentale .  Les soldats  pr6sentent  un c o m p o r t e m e n t  d ' a l a r m e  c o m p a r a -  
ble en terrain vierge et en terra in  ma rqu6  pa r  leur p rop re  soci&6 ou pa r  une soci6t6 
diff6rente (Tab. 6a) .  Les ouvri~res, en revanche,  m o n t r e n t  un c o m p o r t e m e n t  
d ' a l a rme  s ignif icat ivement  diff6rent entre les deux types de terrains marqu6s  
(Tab. 6 b).  Leur  c o m p o r t e m e n t  d ' a l a r m e  en terrain vierge est 6galement  significative- 
men t  diff@ent (p < 0,05) de celui observ6 chez les soldats.  

L ' i n t roduc t i on  de t6tes dans  l 'ar6ne exp6r imenta le  n ' a u g m e n t e  pas  significative- 
m e n t  le c o m p o r t e m e n t  d ' a l a r m e  du soldat  lequel est d6j~ ini t ia lement  6lev6 en 
l ' absence  de t~te. Chez les ouvri6res,  seule l ' in t roduc t ion  d 'une  t&e de cong6n6re 
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Tableau 6. Fr6quences de comportement d'alarme (en % de tests r6alis6s) observ4 chez des individus 
introduits sur diff6rents types de terrains (vierge = TV ou marqu6s par les soci+t6s A = TMA ou B = TMB) 

TaMe 6. Frequency of alarm behavior (in % of replicate experiments) on virgin territory (TV) or marked 
territories from nest A (TMA) or nest B (TMB) 

a) Soldats: 
Soldiers: 

TV TMA TMB N p: T V - T M A  T V - T M B  T M A - T M B  
sA 60 44 48 25 > 0,05 > 0,05 > 0,05 
s A + t~te A 75 70 80 20 > 0,05 > 0,05 > 0,05 
sA + t6te B 65 65 40 20 > 0,05 > 0,05 > 0,05 

b) Ouvri6res media: 
Media workers: 

A 24 20 46 50 > 0,05 > 0,05 < 0,05 

~A + t~te A 45 60 50 20 > 0,05 > 0,05 > 0,05 
~A + t~teB 35 30 70 20 >0,05 >0,05 >0,05 

**: diff6rence hautement significative, p ~< 0,01 

a u g m e n t e  tr6s s i g n i f i c a t i v e m e n t  (p  < 0,01) le c o m p o r t e m e n t  d ' a l a r m e  de  l ' i n d i v i d u  
test6 l o r s q u e  celui -c i  se t r o u v e  sur  son  t e r r i to i re .  E n  r e v a n c h e ,  la  p e r c e p t i o n  d ' u n e  

p h & o m o n e  d ' a l a r m e  6 t rang6re  ne  d6c lenche  pas  ce c o m p o r t e m e n t  chez  l ' o u v r i & e  

r6s idente .  

Exp&ience VII." r6le de la ph&omone d'alarme dans l'affrontement intraspdcifique 

Le c o m p o r t e m e n t  i n d i v i d u e l  de  so lda t s  et d ' o u v r i 6 r e s  media est  6tudi6 en  t e r ra ins  

v ie rge  et  m a r q u 6  en  p r6sence  de  2 t&es d ' o u v r i 6 r e s  major, l ' u n e  p r o v e n a n t  d ' u n  

c o n g 6 n 6 r e  de  l ' i n d i v i d u  test6, l ' a u t r e  d ' u n  i n d i v i d u  de  mf ime  esp6ce m a i s  de  soci6t6 

d i f f@ente .  

Tableau 7. Fr6quences de visites et de comportements agressifs (en % de tests r6alis~s, N = 20) observ6s 
chez des ouvri~res media et des soldats sur des t6tes d'ouvri6res appartenant ou non fi leur soci6t6 (tA, tB) 
en terrains vierge ou marqu+ (TV ou TMA) 

Table 7. Frequency of visits and aggressive behaviors (in % of replicate experiments, N = 20) observed 
from media workers and soldiers to workers head from one of the two societies (tA, tB) on virgin or marked 
territories (TV or TMA) 

Visites Agressions 

tA > tB tB > tA sur tA sur tB 

TV {~ A 55 
s A 40 

{~ A 25 
TMA s A 30 

35 5 * 35 
15 45 * 15 

65 25 15 
50 55 60 

*: diff&ence significative, p ~< 0,05. 
**: diff6rence hautement significative, p ~< 0,01 
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En terrain vierge, les ouvri0res et soldats visitent autant les totes d'ouvri6res de 
leurs soci6t6s que celles de soci6t6s voisines. Leur agressivit6 varie cependant selon 
l'origine de la tote visit6e: l'ouvri6re dirige pr6f6rentiellement ses attaques vers la tote 
intruse, le soldat menace et mord davantage la tote d'un cong6n6re (Tab. 7). 

En terrain marqu6, seules les ouvri6res montrent un int6r6t pour les totes intruses, 
les inspectant des antennes dans 65 % des tests. Leur comportement agressif reste 
cependant n6gligeable et est invariablement dirig6 vers l'une ou l'autre tote. Le soldat 
maintient son agressivit6 envers les totes d'ouvri6res de son propre nid mais attaque 
cette fois tout autant les totes d'ouvri6res intruses. 

Discussion 

L'6tude du comportement agonistique des 4 castes physiques d'A tta Iaevigata permet 
de s6parer les individus en deux groupes: les ouvri6res minor et media, d'une part, 
dont l'agressivit6 face aux intrus de m0me esp6ce se mat6rialise par des morsures 
dans 35 ~ 40 % des rencontres; les ouvri6res major et les soldats d'autre part, dont 
le taux de morsures est au contraire n6gligeable (5 % maximum des rencontres). La 
passivit6 caract6risant ce second groupe rappelle les observations faites chez d'autres 
esp~ces dans lesquelles les ouvri~res major et les soldats pr6sentent un nombre d'actes 
comportementaux inf6rieur fi celui recens6 chez les minor (Wilson, 1976; Traniello et 
Jayasuriya, 1985). Quant aux castes temporelles, s'il existe une diff6rence d'fige entre 
les ouvri6res r6colteuses de feuillage et les ouvri6res architectes, il n'appara~t gu6re 
de diff6rence claire dans leur comportement de d6fense du nid. Chez Pheidole den- 
tata, ce sont pourtant les ouvri~res gg6es, charg6es de l'architecture et du terrasse- 
ment, qui assurent la d6fense de la soci6t6 avec les soldats (Wilson, 1976 in Passera, 
1984). 

Les ouvri6res du groupe minor-media pr6sentent une bonne capacit6 de recon- 
naissance intrasp6cifique comme l'indique leur agressivit6 envers les ouvri+res de 
nids voisins. Ces deux castes constituent la majorit6 des ouvri6res exploratrices et 
r6colteuses de feuillage. Elles doivent donc, en raison de leurs activit6s en des sites 
61oign6s du nid, se montrer efficaces/t l'occasion de rencontres intrasp6cifiques. Les 
soldats en revanche, traitent de la m0me mani6re un cong6n6re qu'un intrus de m0me 
esp6ce. Seule la pr6sence d'une ouvri6re ou soldat d'esp6ce diff6rente d6clenche leur 
agressivit6 et induit la morsure et la mutilation des intrus dans 75 % des rencontres. 
La fonction des soldats chez les Attines se limiterait donc essentiellement/t la d&ense 
du nid contre des envahisseurs appartenant fi d'autres esp~ces. Ils jouent d'ailleurs 
un r61e important en p6riode de reproduction des soci6t6s, assurant avec une grande 
efficacit6 la protection des jeunes femelles en les d6fendant des pr6dateurs de toute 
nature, vert6br6s compris (Weber, 1972). Notons par ailleurs que cette caste appara~t 
pr6cis6ment au moment off les soci6t6s sont aptes ~t produire les sexu6s, soit 4 ans 
environ apr6s la fondation des nids (Salzemann et Jaffe, non publi6). 

Les diff6rentes soci6t6s ont pu au sein d'une m0me esp6ce, d6velopper un systOme 
de communication au profit de chacun: le marquage territorial. Chez Atta, il permet 
une cohabitation harmonieuse des colonies voisines allant jusqu' fi un possible part- 
age des pistes de r6colte non seulement dans l'espace mais aussi dans le temps 
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(Salzemann et Jaffe, 1990b). La ph6romone territoriale utilis6e par chaque soci6t6 
constitue donc un v6ritable langage intrasp6cifique parfaitement compris et respect6 
par les individus d'une m~me esp+ce. Cependant, pour 6viter les inconv6nients de 
l'invasion intersp6cifique des territoires, aucun syst6me de communication efficace 
ne s'est mis en place au cours de l'6volution. L'impr6visibilit6 et ~i la fois l'abondance 
de comp6titeurs possibles sont probablement en grande pattie responsables de cet 
6chec. Sur le plan 6volutif, il apparait ainsi plus avantageux de s61ectionner une caste 
sp6cialis6e dans le traitement des individus appartenant/t d'autres esp~ces. Chez les 
fourmis, de nombreuses esp6ces semblent s'~tre engag6es dans cette voie: les ouvri6- 
res major d'Aneuretus simoni ne participent pas aux combats lors d'intrusions intra- 
sp6cifiques (Traniello et Jayasuriya, 1985); celles de Zacryptocerus varians ne se 
chargent de la d&ense du hid qu'en cas d'alerte de forte intensit6 (Wilson, 1976). De 
m~me, les ouvri6res minor de Pheidole dentata combattent g6n6ralement seules les 
intrus et ne recrutent les soldats que lors de l'invasion du nid par un ennemi plus 
dangereux comme Solenopsis (Wilson, 1975). Le syst6me s61ectif ayant men6/t la 
formation d'une caste sp6cialis6e pour les rencontres intersp6cifiques apparait com- 
mun fi un grand nombre de Formicidae. En outre, cette sp~cialisation s'observe aussi 
bien chez des esp6ces primitives comme Aneuretus que chez des esp6ces hautement 
~volu6es comme Atta. 

Le compos6 actif de la ph6romone d'alarme d'Atta laevigata identifi6 comme le 
mdthyl-4-heptanone-3 (Blum, 1969) est produit par les glandes mandibulaires. Une 
tate d'ouvri6re de Trachymyrmex d6gage spontan6ment la ph6romone d'alarme et pro- 
voque l'alerte imm6diate de ses cong6n6res qui retournent au hid pour en d6fendre 
l'entr6e (Crewe et Blum, 1972). Excit6es de la m~me mani6re par la perception de la 
ph6romone d'alarme de leurs semblables, les ouvri6res r~sidentes d'Atta laevigata 
attaquent les intrus sans toutefois pr6senter une augmentation de leur agressivit6. 
Notons que l'introduction des rates dans l'ar6ne exp6rimentale ne permet aucun 
contr61e qualitatif ou quantitatif des substances 6raises. Cela pourrait expliquer le 
peu d'influence apparente de la ph6romone d'alarme sur le comportement de me- 
naces et morsures observ~ lors de rencontres intrasp6cifiques. Nous savons en effet 
que le comportement d6clench6 par la perception de la ph6romone d'alarme peut 
d6pendre de la s6cr6tion fi diff6rentes concentrations de la m~me substance (Regnier 
et Wilson, 1968). 

Aptes /t identifier parfaitement les individus rencontr6s, les ouvri6res d'Atta 
laevigata s'int6ressent pr~f6rentiellement, lorsqu'elles se trouvent sur leur territoire, 
aux sources produisant une pheromone d'alarme 6trang6re. Ce ph6nom6ne est com- 
parable/~ celui des ~vistes intentionn6es)) des ouvri6res r6sidentes aux intruses que 
nous avions d6crit ant6rieurement lots d'affrontements intrasp6cifiques (Salzemann 
et Jaffe, 1990c). 

Les soldats quant fi eux, sortent rarement du hid, aidant seulement parfois au 
d6placement d'objets encombrant une piste ou bloquant une entr6e du nid (Weber, 
1972). Les r~sultats de confrontations en terrain vierge (Tab. 5) indiquent qu'ils ne 
prennent pas possession d'un territoire comme le font les ouvri~res. Outre cette 
incapacit6 apparente ~ reconnaitre visuellement leur environnement, on peut se 
demander si les soldats participent au marquage chimique du territoire. 
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La perception de la ph6romone d'alarme des semblables est indispensable aux 
affrontements intrasp6cifiques. Pr6alablement identifi6s puis mordus par les ouvri6- 
res r6sidentes, les intrus demeurent probablement impr6gn6s de la ph@omone 
d'alarme de celles-ci. Les soldats, darts l'incapacit6 de distinguer avec efficacit6 leurs 
cong6n6res des envahisseurs de m~me esp6ce, utiliseraient ce marquage chimique 
pour s'orienter dans les combats. Blum (1969) souligne que la ph6romone d'alarme 
s6cr6t6e sur l'ennemi favorise 6galement chez, Acanthomyops  claviger, le recrutement 
de nouveaux attaquants vers la cible. 
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