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Résumé: L'stude du foncticnnement de la société
de fourmis peut se faire & deux naiveaux complémentaires qui
sont d'une part l'analyse du comportement individuel 2t d'autre
part l'étude du comportement global. La modélisation permet
de relier ces deux niveaux. Lorsque deux sources de nourriture
identiques en tous points (qualité, volume, distance au nid...)
sont présentées i une coloniede Tetramoriwn cagspitumcelle-ci sélec-
tionne l'une des deux sources et l'exploite beaucoup plus intensé-
ment que l'autre. La source _surexploitée est choisie au hasard.
Nous montrons ici comment 1l'utilisation d'un modéle permet de
mettre en 4vidence les comportements individuels qui zénérent
ce phénoméne collectif,

Mots-clés: recrutement, comportement, modéles mathéma-—
tiques ,Formictdae.

Summary: From the analysis of individual mechanisms
to the models of global behaviour in the ants.

Two complementary levels are necessary to study
The dynamic and the organization of <the ants societies: the
individual level and the collective level. Mathematical models
are <the tools which 1link these two levels. %When two identical
food sourzes: (same dimension, same quality, same distance <o
the nest,...) are presented to a colony of Tetramorium cazspiiwnm
the colony selects one food source which is much more sxploited.
The selection of this source is 3 random orocess. We show here
how 2 mathematical model is able *©To explain this collsctive
ohencomenon from sxperimental observaticons 9T individual behaviour.

Key-words: vrecruitment, Sehaviour, mathematical models
Formicidae.
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... 1t follows that «the reconstruction oI mass
cehavior from a knowledge of the behavior of single
colony members 1s the central problem of insect
sociology..." '

£.0. WILSCN "The insect societies’, 1971l.



INTRODUCTION

Nous avons, depuis gquelques années, développé deux
voies d'approche du fonctionnement de la société qui, pour &tre
complémentaires, se basent néanmoins sur des Techniques <trés
différentes tant sur le plan expérimental que théorigue (VERHAEGHE
et DENEUBOURG, 1983; DENEUBOURG et al., 1982; PASTEELS et al.,
1982; DENEUBOURG et al., 1983). La premiére est 1l'étude du comporte-
ment individuel. Les techniques utilisées, dont le détail est
donné dans ce méme compte-rendu (CHAMPAGNE et zl.), aboutissent
3 formuler soit des matrices de transitions comportementales,
soit des lois régissant teile ou telle partie du comportement.
La seconde est 1'étude du comportement global de la société.
Ici les paramétres mesurés sont d'ordre macroscopique: 1ils con-
cernent des flux ou des populations d'ouvriéres. L'outil permetTant
de relier ces deux niveaux d'observation est bien entendu, le
modéle mathématigue qui doit &%tre basé autant que possible sur
des mécanismes au niveau individuel et simuler raisonnablement
les observations faites au niveau global et ce, dans un spectre
de conditions expérimentales aussi larges que possible.

Les deux exemples que nous allons évoquer concernent
le recrutement alimentaire chez les fourmis et il est nécessaire
avant de les aborder de rappeler la forme du modéle déja utilisé
(VERHAEGHE and DENEUBOURG, 1983)

-

-

X = aX (N=X) -bX (terme de départ) (I)
terme terme de saturation
dlarrivée

Le recrutement alimentaire: terme de départ.

La forme du terme de départ est l'expression de
deux hypothéses minimales: -d'une part qu'il n'y a pas interaction
entre ouvridres a la source en c¢e qui concerne leur départ,
car dans le cas contraire, b deviendrait une fonction de X,

-d'autre part que la probabilité de quitter la
source reste constante au cours du temps car dans le cas contraire
i1 eut fallu écrire b = f(t,@), P étant ici la durée de l'acte
Précisons d'emblée qu'en ce qui concerne la cohésion du modéle
avec les observations au niveau global, cette forme donne entiére
satisfaction, dans <toutes les conditions expérimentales testées
jusgu'a présent.

Voyons maintenant gquels enseignements 1'étude du
comportement individuel peut nous apporter concernant les inter-
actions individuelles & la source, la réponse ne peut venir
que de l'étude de ces interactions elles- mémes, et/ou, indirecte-
ment, de 1l'adéguation du modéle aux observations macroscopiques.
Le second point peut &tre mis en rapport avec les études que
nous avons récemment ménées sur les durées des actes d'une séquence
comportementale. Le taux de départ des ouvriéres étant fonction
de la durée du temps de boisson, voyons comment évolue une popula-
tion de X ouvriéres gqui ont commencé & Dboire en méme temps
(fig. 1).



x

0 50 100 150
Temps (sec)

Figure 1 : Décroissance du nombre de fourmis (X) 4 la source
gn fonction de lewr temps d'alimemtation. Condittons
gxpérimentales: (0.1 M saccharose, tarritoire inconnu.
Catte population connait une décroissance sxponentielle:

K = X e U . Incidemment, cette loi se vérifie pour tous les

actes ayant une durée mesurable chez Tetramor-wn,lapinoma et Lepto

chorax. La decroissance exponentiells 2st pour cerzains actes
précédée d'une phase de latence. L'analyse individuelle confirme
donc que Lla probabilité de quitter un acte =2st une constante
at le modéle se trouve ainsi confortéd. 3Selon gque les mnesures
sont faites 3u départ de la source ou i Ll'sntrée du nid, le
terme b dépend de la durée d'un acte (beoires) ou d'une succession
d'actes (début de boisson jusque entrée au nid!, =2t représente

L'inverse du temps moyen correspeondant.

In oeut maontrer que dans se dernisr cas 3ussi, la courbe d2 2écroi-
ssance peut 3tre approximée par une 2xponentielle.

acy

Le recrutement alimentaire: terme d'arrivée.

De nouvelle observations macroscopiques ont récemment
mis en cause la forme du *terme d'arrivée %tel gqu'il =2st présentéd
dans l'équation (I). L'expérience décisive &tait la suivante
(PARRO, 1982). Deux sources 3quidistantes =t 1dentiques sont
présentées simultanément 3 un nid de Teframor-<wum 2aespicwnm. On  peut
aisément décrire cette situation grice i un systime d'i2guations
du type:
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% = aX (N=X=Y=E) =bX +cE (I1,a;
=]
Y = a¥ (N=X=Y=-E) -bY +cE (ZI,b)
. _
E=(a'X + a'Y)(N-X-Y=E) —-qE -2cE (I1,c)
ol E sont les fourmis '"égarées': elles ont été recrutées, sont

sortis du nid et ont perdu la piste. gE est leur terme de retour
spontané au nid et cE le <terme de redécouverte par hasard des
sources. Ce systéme répond & lz forme générale de 1l'équation (I). Il
admet comme unique solution l'exploitation égale des deux sources.
Ceci est démenti par 1'expérience gqui montre une surexploitation
d'une source par rapport & l'autre dans la plupart des conditions
expérimentales.

Quels éléments avons-nous ignorés dans le systéme
II 7 Rappelons que T. caespitwnm utilise une stratégie de recrutement
par groupe et que le premier systéme décrit parfaitement cette
stratégie. Nous avions cependant constaté que chez cette espéce,
le recrutement de groupe évolue vers un recrutement de masse
au fur et & mesure que la population d'ouvriéres s'accroit autour
de la source (VERHAEGHE, 1982). Or dans un recrutement de masse,
c'est la piste qui est le moteur essentiel. Par quel biais l=z
piste va-t-elle influer sur l'arrivée des ouvriéres a la source?
La probabilité d'atteindre 1'extrémité d'une piste (P) (= fraction
d'individus recrutés arrivant 2 la source) est une fonction
croissante de la quantité de phéromone de piste (C) (DENEUBOURG
et al., 1982).

Il faut donc remplacer a, le taux de recrutement
dans (I) et (II) par a°p ol 2a° représente le taux d'ouvriéres
sortant du nid. La dépendance de P en C est prise de la forme:

a3
(9}

g + C

ol g est un facteur qui contrdle la probabilité de suivre la
piste en fonction de sa concentration. En supposant que celle-
ci est proportionnelle & X(C = RX) nous obtencns:

X g
P = et 1=P = probabilité de se perdre =
g + X g + X

En fait, la dépendance de la probabilité en fonction
de la concentration est plus complexe gque celle proposée ici.
Nous l'avons simplifiée dans un souci de clarté mais le lecteur
désirant connaitre le détail de cette égquation peut se référer
2 DENEUBOURG et al. (1982). En remplagant a par a°P dans le
systéme (II), celui-ci devient: !

XZ

i = (N=X=-Y-E) = bX = cE (ITI.a)

g + X
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< Y
=]
Vo= (N=X-Y=E) = bY = cE (II1,5)
g + ¥
qu c(gY .
£ = ( + } (N=X-Y-E) - pE = 2¢cE (TZI,¢)

g + X g + ¥

Ce type d'égquation permet alors de rendre compte
du phénoméne de bifurcation et de sélection c'une des deux sources
car pour certaines conditions les fluctuations gui se produisent
spontanément dans le systéme pourront 8tre amplifiées (NICOLIS
et PRIGOGINE, 1977). Lla différence majeure par rapport au systéme
(II) réside dans le fait que le terme de recrutement a est devenu
une fonction non linéaire, ce qui d'un point de vue biologique
implique une communication plus complexe entre les individus.

En conclusion, le modéele mathématigque, qui prétend
jeter un pont entre les observations faites au niveau macroscopigue
et au niveau microscopigue ~ire sa substance des lois observées
3 ces niveaux Sans pouvoir négliger jamais ni 1l'un, ni l'autre.
Par son essence, 1l est prédictif en ce qui concerne les phénoménes
macroscopiques mais 1l permet également de soupgonner des mécanismes
au niveau individuel en suggérant certaines de leurs caractéri-
stiques sur le plan mathématique.

Le niveau communautaire.

Les modéles mathématiques peuvent également permettre
de comprendre des cituations plus complexes telles gue 1'exploita-
+ion simultanée d'un méme champ trophique par des sociétés apparte-
nant &2 plusieurs espéces. L3 aussi, 1l'étude du comportement
individuel fournit de précieuses indications pour 1l'élaboration
de modéles plurispécifiques.

La figure 2 compare, acte par acte, les performances
de deux espéces sympatriques. Comme on 1le voit, une espéce est
plus rapide que 1'autre €T ce pour presgue Tous les actes.

La compréhension de <telles différences systématiques
entre espéces sympatrigues s'avére indispensable pour interpréter
les cinétiques de recrutement dans le cas de compétition pour
un méme champ trophique.
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