2. LA GALAXIE ELLIPIOUE CENTAURUS A abrite un trou noir central dont la masse est estimée a 55 millions de fois celle du Soleil. Il st 3

;

I'origine de ces immenses jets de matiére qui s’échappent du centre galactique et qui sculptent de gigantesques bulles dans le milieu interstel-
laire, visibles en rayons X (en bleu] et en infrarouge [en orange). Le disque de poussiére [visible en infrarouge) qui barre la galaxie témoigne

de I'absorption récente d’une galaxie.

centraux ont étouffé la formation de
nouvelles étoiles; les ondes de pression
de leurs bulles d’éjectats empéchent le
milieu interstellaire de se refroidir et de
se condenser en étoiles et en planetes. Pen-
dant ce temps, la Voie lactée continue
d’avancer a son train de sénateur.

Le fait que nous vivions dans une grande
galaxie dotée d"un bulbe stellaire peu déve-
loppé et d’un trou noir central modeste
suggere que les galaxies les mieux adap-
tées ala vie sont celles qui n’ont pas passé
leur temps a faire croitre des trous noirs
colossaux et a subir les effets des forces
déchainées par le processus. De nouvel-
les étoiles continuent a se former dans notre
Galaxie, mais pas avec la méme vigueur
que dans d’autres. La plupart des nou-
velles étoiles se forment sur les bords des
bras spiraux, sous!'effet des ondes de pres-
sion a grande échelle qui balayent le dis-
que de gaz et de poussiere. Les étoiles se
forment également plus loin du centre
galactique que dans le passé. Nous vivons
dans une région de formation stellaire
modérée. Une formation stellaire intense
produit un environnement trés chaotique.
Des étoiles massives naissent, qui épuisent
rapidement leur combustible et meurent
bient6t dans de colossales explosions de
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supernove. Les atmospheres planétaires
peuvent étre soufflées par le rayonnement
intense de ces étoiles, et les particules éner-
gétiques accélérées peuvent pilonner la
surface des planetes. Méme le flux de neu-
trinos libérés par les explosions d’étoiles
suffirait a porter atteinte a la vie. Et ce ne
sont que les effets modérés: trop pres d"une
supernova, un systeme planétaire risque
d’étre purement et simplement vaporisé.
Etpourtant, ces mécanismes sont aussi
ceux par lesquels le riche mélange chimi-
que engendré au sein des étoiles est dissé-
miné dans le cosmos. Ce matériau est
celui dont sont faites les étoiles et les pla-
neétes. Il s’agit de planetes comportant des
hydrocarbures et de 1'eau, brassés par la
chaleur produite par les radio-isotopes,
ayant devant elles des milliards d’années
d’évolution géophysique. Ainsi, quelque
part entre la région ot les jeunes étoiles se
forment a foison et celle oit dorment les
vieilles étoiles, il y a un endroit «juste
comme il faut», suffisamment éloigné du
centre galactique vieillissant, mais pas trop
pres des zones agitées de formation stel-
laire. Notre Systeme solaire s’y trouve.
La contrainte que font peser les trous
noirs supermassifs sur la possibilité de la
vie est simple: une galaxie contenant un
trou noir de taille modérée qui s’alimente
de fagon réguliere et sans exceés a plus de
chance d’abriter une zone «tempérée »
qu'une galaxie dotée d'un colosse autre-

fois vorace, mais assoupi depuis longtemps.
L'existence de galaxies telles que la Voie
lactée est intimement liée aux processus
contraires d’accrétion et d’éjection de
matiére par les trous noirs centraux. Trop
d’activité, et la formation d’étoiles serait
faible. La production d’éléments lourds
cesserait alors. Trop peu d’activité, et les
jeunes étoiles explosives seraient trop abon-
dantes, ou au contraire, le milieu inter-
stellaire ne serait pas assez brassé pour
donner naissance a quoi que ce soit. Sil'on
modifie un tant soit peu cet équilibre, on
modifie tout le processus de formation
d’étoiles et d’évolution des galaxies.

La chaine d'événements quia conduit
a la vie serait différente, voire inexis-
tante, sans la coévolution des galaxies avec
les trous noirs supermassifs et leur effet
régulateur. Le nombre d’étoiles, la propor-
tion de petites et de grosses étoiles, la forme
des galaxies, leur structure, les régions sté-
rilisées ou au contraire dynamisées par
le rayonnement et les ondes de pression
— tout cela serait différent sans les trous
noirs supermassifs.

Notre petit coin fertile du cosmos a
subi les influences de tout ce qui s'est passé
autour de lui, y compris du comporte-
ment du trou noir niché au centre de la
Voie lactée. Ces objets, eux-mémes cou-
pés dureste de'Univers, ontjoué unrole
majeur dans son évolution. Nous leur
devons beaucoup. |
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Ethologie

‘art de la construction
chez les Insectes soclaux

Guy Theraulaz, Andrea Perna et Pascale Kuntz

Les termitieres et les fourmilieres sont des prouesses
architecturales. Pourtant, chaque ouvrier batisseur
n'a qu’une perception locale du nid qu’il construit.
Des modeles simples révelent leurs secrets.

1. DES TERMITES de I'espéce Hospitalitermes
hospitalis (Sarawak, Malaisie) transportent des
boulettes de lichen et de mousse qui leur servi-
ront de nourriture ou de support pour cultiver des
champignons. Comme tous les insectes sociaux,
les termites coopérent pour se nourrir, mais aussi
pour batir des nids a I'architecture étonnante.
Les éthologues étudient les mécanismes coopé-
ratifs conduisant a ces structures.
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n 1913, a proximité des berges du

fleuve Sankuru, a quelques kilome-

tres en aval de Lusambo, dans ce
qui est aujourd'hui la République démo-
cratique du Congo, le naturaliste luxem-
bourgeois Edouard Luja découvrit unnid
de termites de forme treés étrange. Sa struc-
ture ne ressemblait a aucune des formes
connues, et son aspect extérieur laissait
plutdt penser a un petit objet en terre cuite
fagonné par quelque habile potier qu'a un
nid construit par des insectes sociaux.

Le nid avait été découvert dans un
sol sablonneux entre 20 et 50 centimetres
de profondeur. Son aspect extérieur sur-
prenait par la régularité et la symétrie
des détails de sa structure. De forme ovoide
et d’une dizaine de centimeétres de haut,
sa surface était couverte de petits orifices
en forme de gargouilles disposées en
lignes, régulierement espacées et qui
parcouraient toute la circonférence externe
de la paroi (voir la figure 2). Mais le plus
spectaculaire se trouvait al'intérieur: une
succession de chambres, délimitées par
des planchers et plafonds paralleles et
régulierement espacés. Des rampes héli-
coidales assuraient la communication entre
les différents étages. Par ailleurs, l'inté-
rieur de la paroi externe était percé d'une
série de galeries circulaires. Ces galeries
communiquaient avec l'intérieur du nid
par de minuscules fentes transversales
s’ouvrant entre les planchers successifs, et
elles étaient également reliées aux gar-
gouilles externes par de minuscules pores
(voir la figure 3).

Les termites qui ont développél’art de
la construction jusqu’a un tel degré de
raffinement appartiennent au genre Api-
cotermes et vivent dans la forét et la savane
africaines. Ils ont été beaucoup étudiés dans
les années 1950, notamment par le natu-
raliste belge Jules Desneux, mais, jusqu’a
aujourd’hui, personne n’avait percé le mys-
tere de leur construction. Comment des
insectes au comportement rudimentaire
parviennent-ils a construire de tels chefs-
d’ceuvre? A quelles lois la structure interne
de ces nids obéit-elle? Ces questions ont
constitué le cceur d"un projet interdiscipli-
naire débuté fin 2006, destiné a mieux com-
prendre les mécanismes intervenant dans
la construction des nids en terre chez les
termites et les fourmis, ainsi que les carac-
téristiques et les propriétés de ces architec-
tures. Des réponses se dessinent et révelent
le role essentiel joué par les processus
d’auto-organisation.
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On recense a ce jour environ 2600 espe-
ces de termites et plus de 12500 espéces de
fourmis. Alors que les sociétés de fourmis
sont de type matriarcal et sont généralement
fondées par une seule reine, les sociétés de
termites sont constituées d'individus males
et femelles et sont fondées par un couple
royal. Le fonctionnement de ces sociétés
repose sur des systémes de communica-
tion élaborés et sur une division du travail
ausein dela caste ouvriere, qui se manifeste
notamment par des différences morpholo-
giques: certains individus défendentla colo-
nie, d’autres construisent le nid, d’autres
encore recherchent de la nourriture. ..

Chez ces insectes sociaux, 'activité de
construction est tres répandue. Les ter-
mites construisent des nids de tailles et
de formes variables. Ils sont générale-
ment constitués d"un ensemble complexe
de cavités interconnectées, reliées au
milieu extérieur par un réseau de gale-
ries souterraines ou couvertes. Ces nids
sont construits sous terre (hypogés), sur
le sol (épigés), sur les arbres ou dans le
bois; ils combinent parfois des parties
hypogées et épigées. Ils sont batis soit
au moyen de boulettes de terre régurgi-
tées, mélangées a de la salive et des excré-
ments, soit uniquement d’excréments, qui
forment en séchant un carton solide. Chez
les fourmis, il existe aussi une grande
variété de nids, construits a partir de
matériaux divers: feuilles, brindilles,
aiguilles de pin, carton de bois ou bou-
lettes de terre. Les nids de fourmis
sont arboricoles ou souterrains, ou
combinent des parties hypogées et
épigées; mais la forme la plus répan-
due consiste en un réseau souterrain
de galeries ramifiées reliant un
ensemble de chambres.

Les nids sur lesquels nous avons
concentré notre attention sont constitués
de réseaux alvéolaires. Le point com-
mun a toutes ces structures est la frag-
mentation de 1’espace habité en une
multitude de chambres cloisonnées, mais
interconnectées par de petits passages.
Ces chambres sont soit isolées les unes
des autres par des parois épaisses, soit dis-
posées en étages réguliers, soit organisées
selon une structure beaucoup plus irré-
guliére, de type spongiforme (voir le
portfolio en 3D page 36).

L'ESSENTIEL

n Termites et fourmis
construisent des nids
al'architecture étonnante
tant elle est réguliére
et symétrique.

= La modélisation
informatique du nid
et de sa construction
éclaire I'édification
de telles structures.

u Chaque ouvrier batisseur
dépose des boulettes
d’argile Ia ou
elles abondent déja.

= La coordination
des activités
de construction émerge
de ces comportements
individuels

parun processus
d’auto-organisation.

2. LES NIDS DES TERMITES du genre Apico-
termes présentent sur leur surface externe
des microstructures réguliérement espacées
quis’ouvrent sur des corridors circulaires logés
dans la coque du nid. De 10 a 20 centimétres
de largeur, ces nids sont construits a une pro-
fondeur d’environ 30 a 60 centimetres dans le
sol. Le nid est entouré d’un espace vide ou
rempli de sable.
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La principale fonction de ces nids est
la protection de la colonie contre les pré-
dateurs etle maintien de conditions de tem-
pérature et d’humidité qui permettent le
développement de la colonie. Cependant,
ces enceintes confinées confrontent leurs
habitants a d’autres difficultés. D'une
part, il faut réguler les échanges gazeux et
assurer un renouvellement del’oxygene, ce
quinécessiteI'adaptation des architectures.
D’autre part, il s’agit de circuler efficace-
ment au sein de ces structures. En effet, la
complexité du réseau de communication
entre les chambres croit a mesure que la
taille dunid augmente. Commentles voies
de communication sont-elles organisées au
sein dunid ? Certaines topologies du réseau
favoriseraient la circulation des insectes
entre différentes zones. La topologie des
connexions jouerait aussi un role dans la
protection des parties vitales dunid en ralen-
tissantla progression des intrus. Dans quelle
mesure la structure des nids satisfait-elle
ces différentes contraintes fonctionnelles?

Pour répondre a ces questions, nous
avons développé plusieurs outils permet-
tant de visualiser et caractériser la struc-

Sauf mention contraire, les illustrations sont des auteurs

3. LINTERIEUR D’UN NID DE TERMITES
Apicotermes reconstitué par tomographie a
rayons X. Lépaisseur des cloisons est inférieure
a un millimétre.

ture tridimensionnelle des nids. Tout
d’abord, nous avons numérisé ’ensemble
des nids dont nous disposions (120) au
moyen d'un tomographe a rayons X. Cer-
tains nids ont été récoltés au cours de mis-
sions réalisées en Afrique et en Amérique
du Sud, et d’autres provenaient de diffé-
rentes collections appartenant aux
Muséums d’histoire naturelle de Paris et
de Toulouse. A partir des données du tomo-
graphe, nous avons reconstruit en trois
dimensions la structure des nids, ce qui
nous a permis de naviguer virtuellement
ausein des architectures et d’en extraire de
nombreuses mesures. Nous avons ainsi car-
tographié les réseaux d'interconnexion entre
les chambres a I'intérieur des nids et ana-
lysé leur organisation spatiale et leur topo-
logie grace aux outils de la théorie des
graphes (voir ['encadré ci-dessous). Dans cette
représentation, chaque chambre dans le nid
correspond a un nceud du réseau et cha-
cune des galeries reliant deux chambres est
figurée par une aréte.

Chez les termites Cubitermes, par exem-
ple, que nous avons étudiés avec Chris-
tian Jost, du Centre de recherches sur la

DES GRAPHES POUR ANALYSER LA STRUCTURE DES GALERIES

On étudie le réseau de communication dans le nid a I'aide de la théorie des graphes.
Un graphe est un objet mathématique composé de nceuds et d’arétes qui décrivent
une relation entre deux nceuds. Dans le cas d'un nid, chaque nceud v,

représente une chambre, et il existe une aréte e; entre deux nceuds v, et v

s'il existe une galerie entre les chambres correspondantes (a).

La représentation du réseau tridimensionnel de connexions d’un nid — ici d'une termitiére du
genre Cubitermes (b] reconstituée par tomographie a rayons X (c] — permet de visualiser le
degré de connectivité de chaque chambre et sa position dans le réseau (d] : la couleur

de chaque nceud (chambre) varie selon le nombre de galeries qui lui sont raccordées.

La représentation en deux dimensions du réseau (e] montre qu'une grande partie du réseau
(en bleu] peut étre facilement déconnectée du reste de la structure : il suffit d'obstruer

un seul nceud ou une seule aréte pour stopper un prédateur arrivant par un chemin bleu.

| e :
b *ﬁs‘ ¢ 4
] \ -Jl. . -
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cognition animale a Toulouse, et Sergi Val-
verde, du Laboratoire des systemes com-
plexes a Barcelone, les réseaux de
communication présentent une faible
connectivité. Chaque chambre n’est
connectée en moyenne qu’a un peu plus
de deuxautres, soit quatre a cinq fois moins
quesi elle avait été reliée a toutes les cham-
bres adjacentes. Il est rare de trouver des
chambres ayant plus de trois ou quatre
connexions. En outre, de grandes voies de
communication parcourent]’ensemble du
nid, sur lesquelles sont greffés des grou-
pes de chambres en arborescence: chaque
groupe n’est ainsi relié aux grandes voies
que par un seul tunnel.

Cette organisation particuliére duréseau
pourrait favoriser la défense dunid. En effet,
si des prédateurs — des fourmis, par exem-
ple —s'introduisent dans le nid a partir d'une
chambre située en périphérie, il suffit aux
soldats termites de bloquer un seul tunnel
(celui qui relie le groupe de chambres
concerné aux grandes voies de communi-
cation), dont le diametre correspond a celui
de leur téte, pour que la zone envahie soit
déconnectée du reste du nid.

Lastructure permet aussi de relier rapi-
dement différentes zones du nid. En effet,
la longueur moyenne des déplacements
nécessaires pour relier deux chambres est
beaucoup plus faible que celle obtenue pour
des réseaux présentant les mémes contrain-
tes spatiales, mais ot toutes les chambres
adjacentes sont interconnectées. Un tel
nid aurait cinq fois plus de connexions entre
les chambres, sans que la longueur moyenne
des chemins entre deux chambres ne soit
diminuée pour autant. Ainsi, chez certai-
nes especes de termites, 1'organisation a
grande échelle du réseau de communica-
tion au sein du nid est loin d’étre triviale.

Comment ces insectes optimisent-ils
une propriété globale du réseau, alors qu'ils
n’ont quune perception locale deleur envi-
ronnement? L'étude de différents mode-
les de formation de réseaux de connexions
entre les chambres d'un méme nid nous a
conduits a formuler 'hypotheése suivante:
I'optimisation reposerait sur la capacité des
insectes a estimer une autre propriété du
réseau, la centralité d'une aréte. La centra-
lité est une mesure de I'importance d"une
aréte pour la circulation a l'intérieur d'un

0 100 200 300 400 500 600 700 800
Centralité de chemin

réseau; sa valeur correspond au nombre
total de plus courts chemins entre toutes les
paires denceuds qui passent par cette aréte.

Pour évaluer la centralité d’une aréte,
il suffirait aux insectes d’utiliser comme
information la quantité de phéromone pré-
sente sur chacune des branches du réseau
sur lesquelles ils se déplacent. Les termi-
tes, comme les fourmis, utilisent ces
signaux chimiques déposés sur le sol pour
communiquer et guider leurs déplace-
ments vers les zones de récolte. La phé-
romone utilisée par les termites s"accumule
donc sur les voies de communication les
plus passantes, c’est-a-dire sur les arétes
les «plus centrales ».

Notre modele élimine du réseau les arétes
sur lesquelles il y a le moins de passages;
seules subsistent les voies de communica-
tion les plus importantes. Nous savions en
effet qu'au cours du temps, les termites
remanient la structure du réseau de com-
munication entre les chambres en obtu-
rant certains passages. Ce mécanisme simple
de conservation des chemins en fonction de
l'intensité du trafic permettrait aux termi-
tes d’optimiser collectivement la structure
duréseau de communication au sein de leur
nid, de fagon décentralisée et sans qu’au-
cun insecte n'ait besoin d'une information
globale pour y parvenir. Les caractéristi-
ques des réseaux obtenus en simulant ce
mécanisme sont trés similaires a celles des
réseaux construits par les termites (voir I'en-
cadré ci-contre).

Pour construire leurs nids, termites et
fourmis doivent coordonner leurs actions,
sinonil leur seraitimpossible de réaliser des
architectures aux formes parfois si élabo-
rées. Comment ces insectes réalisent-ils de
telles prouesses? Il y a un peu plus d unsie-
cle, dans son ouvrage La vie psychique des
bétes, le naturaliste allemand Ludwig Biich-
ner décrivait les fourmis comme des insec-
tes doués de facultés assez proches de
l'intelligence humaine, leur permettant

notamment d’entrevoir 1'objectif de leurs
travaux et de concevoir ensuite un plan
d’exécution pour les mettre en ceuvre. Selon
lui, Ia complexité des comportements col-
lectifs des sociétés d'insectes trouvait son
origine dans les capacités des individus a
centraliser et traiter |'information. Ceux-ci
décideraient ensuite des actions a entrepren-
dre en se représentant leur environnement

Pour comprendre comment les termites aboutissent a une telle optimisation de leurs réseaux,
on étudie 'évolution de graphes modéles en fonction de contraintes inspirées du comportement
des termites. Ici, les auteurs ont simulé I'évolution de la structure d'un réseau lorsque les arétes
(galeries) les moins importantes pour la circulation sont progressivement éliminées sans que
les liaisons entre 'ensemble des nceuds (chambres) soient perdues (f]. Limportance d'une aréte
est donnée par sa centralité, c’est-a-dire le nombre de plus courts chemins entre toutes

les paires de nceuds du graphe qui passent par 'aréte. Dans les réseaux obtenus par ce modele,
les distances entre les nceuds sont courtes, bien qu'un grand nombre d’arétes aient été
éliminées — un schéma similaire a celui observé dans les termitiéres naturelles.
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4. EN CONDITIONS EXPERIMENTALES, des groupes de 500 fourmis construisent deux types
de structures aux formes distinctes : des ensembles de piliers et de murs réguliérement espacés (a)
ou de larges plateaux soutenus par un petit nombre de piliers (b]. Ces structures sont remode-
Iées en permanence par les fourmis; les ouvrieres détruisent certaines parties du nid et recons-
truisent de nouvelles structures. Surla séquence ci-dessus [c), 48 heures se sont écoulées entre
la premiére image (en haut] et la derniére.

ou analyseraient les données des proble-
mes auxquels ils seraient confrontés.
Toutefois, I’ensemble des études réali-
sées au cours des 50 dernieres années amon-
tré que ni les termites ni les fourmis n’ont
une représentation ou une connaissance
explicite des structures qu'ils construisent.
Les insectes n"utilisent aucun plan prédé-
fini pour construire leurs nids. Chaque indi-
vidu n’a en général acces qu’'a une
information locale sur ce qui se passe dans
son environnement. Quant au fonctionne-
ment de ces sociétés, il repose sur un réseau
complexe d’interactions qui permet aux
insectes d'échanger de l'information et de
coordonner leurs activités. [In'y a donc pas
de chef d’orchestre dans ces sociétés.
C’est le zoologiste francais Pierre-Paul
Grassé qui, a la fin des années 1950, a pro-
posé un mécanisme expliquant comment

32

les insectes coordonnent leurs activités de
construction au moyen d'interactions indi-
rectes. En étudiant la reconstruction du
nid chez les termites du genre Bellicositer-
mes, Grassé a découvert qu'un ouvrier ne
controle pas directement son activité batis-
seuse, mais que son travail est déclenché
etorienté par les structures résultant de son
activité antérieure — un mécanisme qu'il
nomma stigmergie (du grec stigma, piqtire,
etergon, travail). Commun a tous les insec-
tes sociaux — termites, fourmis, guépes, abeil-
les —, ce mécanisme se met en place grace
aux traces laissées sur le sol par un insecte
lorsqu'il se déplace: pistes de phéromones
etébauches de construction résultant de son
activité passée constituent autant de sour-
ces de stimulation qui déclencheront en
retour des comportements spécifiques chez
lui et les autres insectes de la colonie.

L'activité de ces insectes transforme
alors le stimulus qui a déclenché leur
comportement en un nouveau stimulus qui
déclenchera de nouveaux comportements.
Lorsque le comportement de 1'insecte
conduit a renforcer I'intensité du stimulus
déclencheur, une rétroaction positive se met
en place. Ce processus conduit a une coor-
dination des activités des insectes tout en
donnant I'illusion que la colonie suit dans
son ensemble un plan prédéfini.

Ainsi, pour comprendre la dynamique de
la construction d"un nid, il nous fallait,
d’une part, identifier les stimulus déclen-
chant une activité batisseuse et, d’autre
part, caractériser la réponse comportemen-
tale des insectes. C’est ce que nous avons
entrepris en étudiant la construction du
nid chez la fourmi Lasius niger. Cette espéce
présente un double avantage: elle s'éleve
ets’étudie facilement en laboratoire, et elle
construit des nids en terre argileuse dont
la structure est assez proche de celle des
nids d’autres espéces de termites et de four-
mis. Notre hypothese était que les méca-
nismes impliqués dans la construction
du nid chez les termites et les fourmis
étaient assez semblables, de sorte qu’en
étudiant Lasius niger, il nous serait possi-
ble de déduire quelques généralités appli-
cables a d’autres especes.

Pour mettre en évidence les différents
processus intervenant dans la construction
du nid, nous avons caractérisé séparément
les comportements individuel et collectif des
insectes, puis nous avons relié les deux échel-
les de phénomenes au moyen d"un modele
mathématique. Nous avons tout d’abord
étudié la construction du nid a I'échelle
«macroscopique» et caractérisé les struc-
tures spatiales construites par les fourmis.
Pour cela, nous avons introduit un groupe
de 500 fourmis dans un dispositif simple
constitué d'uneboite de Pétri contenant une
mince couche d"'unmélange de sable etd’ar-
gile humidifié (voir la figure 4). Le dispositif
était éclairé en permanence, ce quiavait pour
effet de stimuler fortement l'activité batis-
seuse des fourmis. Celles-ci entreprirent rapi-
dement la construction d'un abri pour se
protéger. La quantité de sable disponible
était limitée de fagon a n’observer que les
premiéres étapes de construction. Dans cer-
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tains cas, les fourmis batirent des piliers et
des murs régulierement espacés. Dans d'au-
tres cas, elles batirent des structures en forme
de plateaux qui se développaient générale-
ment a partir des bords internes du dispo-
sitif et quireposaient sur de rares piliers. Par
ailleurs, ces structures n'étaient pas figées:
elles étaient en permanence remodelées par
les fourmis. Ainsi, iln’était pas rare d"obser-
ver une fourmi en train de détruire le tra-
vail qu'une autre avait méticuleusement
réalisé quelques minutes auparavant.
Nous avons ensuite étudié les compor-
tements de construction a I'échelle indivi-
duelle. Pour cela, nous avons réalisé
plusieurs séries d’expériences afin de carac-
tériser avec précision les comportements
de prise et de dépot de matériel de construc-
tion, mais aussi le transport des boulettes
d’argile. Deux formes principales de rétro-
action entre les fourmis et les structures,
résultant de leur activité, sont apparues

LE COMPORTEMENT DE CON

Bien que I'architecture d'un nid

de fourmis Lasius niger soit structurée,
chaque ouvrier batisseur n’a accés

qu’'a des informations locales. Linsecte
préléve continuellement des boulettes
d'argile (a] pour les déposer

aux endroits ou elles abondent déja (b).
Il pergoit ces endroits grace

aux phéromones mélées aux boulettes
par les fourmis lorsqu’elles

les préparent. Des piliers apparaissent
ainsi (c], qui deviennent des chapiteaux
au-dela d’une certaine hauteur (d].

La coordination des activités émerge

a partir de ces comportements
individuels et des rétroactions produites
par les structures édifiées.

A Attirée, dans son rayon de perception
(cing millimeétres autour de sa téte),
par les phéromones contenues dans
des boulettes déja déposées, la fourmi
place sa boulette d’argile [a

ou leur concentration est la plus forte.

© C. Jost, CRCA, UPS, Toulouse

5. DEUX TERMITES de I'espéce Cornitermes
cumulans déposent, sur des parois de leur ter-
mitiere, des boulettes confectionnées a partir
de terre mélangée a leurs propres excréments.

V Les dépots s'amplifient a certains endroits,
qui deviennent des piliers.

RUCTION CHEZ LA FOURMI

(voir I'encadré ci-dessous). Tout d’abord, les
fourmis déposent préférentiellement du
matériel de construction dans les zones
au niveau desquelles d’autres dépots ont
déja été réalisés. Cette rétroaction positive
est déclenchée par une phéromone que
les fourmis ajoutent au matériel de construc-
tion: le dépot de boulettes d’argile en un
point de l'espace incite les fourmis a dépo-
ser d’autres boulettes au méme endroit, et
cette tendance est d’autant plus forte que
la quantité d’argile déja déposée estimpor-
tante. Enrevanche, la phéromonen’a aucun
effet sur le comportement de prise de maté-
riel: quelle que soitI'intensité du marquage,
les fourmis continuent a prélever des bou-
lettes a un rythme constant.
L'accumulation de boulettes d’argile au
méme endroit conduit a la formation d"un
pilier. Une seconde forme de rétroaction
intervient ensuite lorsque les piliers attei-
gnent une hauteur comprise entre quatre et

LASIUS NIGER

<« La fourmi préléve une boulette d'argile
parmi le matériel disponible, c’est-a-dire
Ia ot d’autres fourmis en ont déposé.

En la fabriquant avec sa salive,

elle 'imbibe de phéromone.

A Lorsque les piliers atteignent

une hauteur minimale de quatre
millimétres, les fourmis commencent
a déposer des boulettes latéralement.
Elles construisent ainsi peu a peu
des chapiteaux.
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dix millimetres, ce qui correspond environ
a la longueur du corps d"une fourmi. Les
ouvrieres construisent alors des extensions
latérales qui constituent par la suite des
«chapiteaux» de forme globulaire. Le corps
des fourmis joue le r6le d'un gabarit qui
détermine la hauteur a partir de laquelle
elles cessent de construire verticalement et
commencent a déposer des boulettes laté-
ralement sur les piliers ou les murs qu’el-
les rencontrent.

Ces trois regles de comportement
— fabrication réguliére de boulettes, empi-
lement la ottil y en a déja le plus, construc-
tion latérale au-dela d’une certaine
hauteur —sont-elles suffisantes pour repro-
duire les caractéristiques des structures réa-
lisées par les fourmis dans les expériences?
Pour relier les deux échelles de phénome-
nes, nous avons construit un modeéle infor-
matique (dit individu-centré) dans lequel
ont été codées]'ensemble des regles de com-

portement impliquées dans la construction,
ainsi que les caractéristiques du déplace-
ment des fourmis.

Dans ce modéle, élaboré avec Anais
Khuong et Jacques Gautrais, du Centre de
recherches sur la cognition animale, a
Toulouse, nous avons représenté les bou-
lettes d’argile utilisées dans la construction
dunid. Les fourmis sont, quant a elles, figu-
rées par des agents dont le déplacement est
contraint par les structures qu'ils construi-
sent, de sorte qu’ils restent en contact
avec la surface de I'architecture. Par ail-
leurs, ces agents n’ont qu'une perception
locale de leur environnement et leurs com-
portements de prise et de dépot de maté-
riel de construction ont été calibrés a partir
des données expérimentales.

Les simulations ont montré une forte
similarité entre les formes construites dans
les expériences et celles produites par le
modele pour des conditions initiales simi-

6. SURCETTE SIMULATION DE CONSTRUCTION D’UN NID, des agents-fourmis {cubes rouges pré-
Ievent et déposent des boulettes de terre (en gris] en suivant les régles de comportement caracté-
risées par les observations. Une zone ou la densité de boulettes est assez élevée devient un germe
a partir duquel les agents-fourmis construisent un pilier, grace a la rétroaction positive produite par
la phéromone qui stimule le dépét (a). Au-dela d’'une certaine taille de pilier, les agents-fourmis réa-
lisent des dépdts en hauteur, ce qui augmente vite la surface surlaquelle de nouvelles boulettes peu-
vent étre déposées et conduit a la formation de chapiteaux globulaires (b]. Les chapiteaux proches
fusionnent en créant un passage vo(té (c). La forme de I'architecture dépend de la durée de vie de
la phéromone ajoutée par les agents-fourmis au matériel de construction: si elle est élevée, piliers
et murs sont réguligrement espacés (d]; si elle est courte, de larges plateaux se forment (e].

34

laires. L'évolution du nombre de piliers
construits au cours du temps ainsi que la
distance moyenne entre deux piliers ont
été reproduites fidelement. En outre, 'ana-
lyse du modele a mis en évidence le rdle
clef de la phéromone ajoutée par les four-
mis au matériel de construction dans la
dynamique de croissance et les formes
résultantes. Dans le modele, 'augmenta-
tion du taux d’évaporation de la phéro-
mone conduit a une importante diminution
dunombre de piliers construits, de méme
qu’'al’élargissement des chapiteaux surles
piliers (voir la figure 6).

De fagon générale, I'ensemble des structu-
res obtenues en simulation lorsque 1’on
fait varier les parametres — durée de vie de
la phéromone, terre disponible —reflete assez
bien la diversité des formes observées
dans les expériences: de larges plateaux
ou un grand nombre de piliers assez étroits
régulierement espacés. Au vu des résultats
du modele, cette diversité de formes trou-
verait son origine dans la variation de la
durée de vie de la phéromone. Or celle-ci
est influencée par les conditions de tempé-
rature etd’humidité. Grace a cemécanisme,
lorsque la température augmente, les four-
mis construisent des abris dont la forme
est beaucoup plus appropriée pour les
protéger, et cela sans que cette adaptation
ne soit codée dans leurs regles de compor-
tement. Plusil fait chaud, plusla phéromone
s’évapore vite, et la compétition entre les
piliers devient intense pour attirer les four-
mis porteuses de boulettes, ce qui a la fin
réduit fortement le nombre de piliers capa-
bles d’émerger et de persister. Autre consé-
quence de I'évaporation de la phéromone,
sur les quelques piliers restants, les chapi-
teaux construits sont élargis et offrent ainsi
une meilleure couverture. Par sa structure,
le nid ainsi bati constitue un abri qui limite
la dessiccation et conserve un niveau d hu-
midité favorable aux fourmis.

Nous avons ensuite exploré plus avant
les propriétés du modele en étudiant les
structures obtenues avec un volume initial
de matériel de construction beaucoup
plus important. Dans ces nouvelles condi-
tions, la fusion progressive des chapiteaux
sur les piliers conduit a la formation d'une
cloison horizontale. De nouveaux piliers
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sont ensuite construits sur celle-ci, bientot
surplombés d'une autre cloison. La construc-
tion se poursuit jusqu’a épuisement du
matériel. La structure résultante est alors
constituée d'une série de plateaux espacés
de fagon a peu pres réguliere. Ces derniers
sont reliés en plusieurs endroits par une
continuité entre le plancher d'un niveau et
celui d'un autre niveau (voir la figure 7).

En étudiant ces zones de connexion, nous
avons constaté avec surprise que certaines
avaient une forme hélicoidale que nous
avions déja observée dans les nids réels, lors
de I'exploration de leur reconstitution tri-
dimensionnelle. Comment de telles struc-
tures pouvaient-elles apparaitre au cours
de la simulation? En analysant la dynami-
que de construction de notre modele, nous
avons tout d’abord observé que sila forme
globale dunid demeurait identique au cours
du temps, la structure était en perma-
nence détruite et reconstruite. Ce remode-
lage permanent est lié au fait que les
agents-fourmis du modele détruisent ce
qu'ils ont construit auparavant. Comme le
font les fourmis réelles, ils prélevent du
matériel sur la surface supérieure des cloi-
sons, qu'ils déposent ensuite sur leur face
inférieure. Cela entraine le déplacement pro-
gressif de 'ensemble des niveaux du som-
met jusqu’a la base de la structure.

Nous avons constaté qu’au fil des remo-
delages successifs, certaines cloisons hori-
zontales nées de la fusion progressive des
chapiteaux entraient en collision avec d"au-
tres situées au niveau inférieur. Les ram-
pes spiralées sont construites dans les zones
ol ces défauts apparaissent; elles établis-
sentlajonction des cloisons entre deux éta-
ges contigus. Ces résultats montrent qu'une
grande partie de la complexité des nids
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7. SIMULATION D’UNE STRUCTURE OBTENUE
avec suffisamment de matériel de construction.
On obtient alors une série de plateaux régulie-
rement espacés et parfois connectés par des
rampes hélicoidales (en violet]. Une telle struc-
ture est similaire a celles observées dans cer-
taines termitiéres et fourmiliéres.

construits par les fourmis, et sans doute
aussi les termites, pourrait résulter d'un
décalage spatial et temporel dans la crois-
sance des différentes régions du nid.

Objets de fascination et d'interrogation
depuis prés d'un siécle, les rampes héli-
coidales sont aujourd’hui produites par
notre modele. Cela indique qu’elles ne sont
pas codées dans le comportement des
agents, mais résultent de la dynamique
engendrée par les regles de comporte-
ment des agents et des contraintes physi-
ques imposées par les structures sur leurs
déplacements. Ces résultats illustrent]'une
des plus importantes propriétés des proces-
sus d’auto-organisation chez les insectes
sociaux:1'émergence de propriétés nouvel-
les a I'échelle collective a partir de com-
portements individuels et d’interactions
simples - propriétés qui seront bénéfiques
a tous les individus de la colonie.

Ces processus d’auto-organisation per-
mettent donc une réelle économie de codage
des mécanismes qui, au niveau individuel,
conditionnent I'émergence de ces pro-
priétés. Cependant, de nombreuses ques-
tions restent encore ouvertes: quels sont les
autres processus impliqués dans la construc-
tion des nids? Comment l’architecture du
nid intervient-elle dans la thermorégula-
tion et les échanges gazeux? Comment s’or-
ganise la vie dans de tels nids? Ces questions
intéressent les biologistes, mais aussi les
architectes et les urbanistes qui, aujourd hui,
s'inspirent des principes de construction
des insectes sociaux pour concevoir de nou-
velles formes d’architectures. |
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Ethologie

Voyage au centre

des termitieres et des fourmilieres

Guy Theraulaz, Fabien Picarougne et Christian Jost

Grace a la tomographie a rayons X et a une reconstitution
informatique, des éthologues visitent virtuellement

les galeries de ces nids a I'architecture remarquable.

Voici les premiéres images de leur voyage. Avos lunettes 3D!

sont parmi les structures les plus

élaborées et les plus complexes du
monde animal. Ces architectures, tout
autant que leurs batisseurs, sont diffici-
les a observer. Les constructions s’ope-
rent dans 'obscurité la plus totale et
l'intérieur des nids n’est accessible qu’en
endommageant leur structure externe.
Aujourd’hui, les outils d’imagerie médi-
cale permettent d’analyser et de voyager
au ceeur de ces édifices sans les détruire.

Pour étudier I'architecture des nids,
on utilise la tomographie a rayons X.
Lesrayons «découpent» la termitiere en
minces tranches, au sein desquelles la
structure interne de la termitiere est repé-
rée par les différences de densité. On
obtient une série de coupes virtuelles des
nids dont I'épaisseur est de 'ordre d'un
demi-millimetre. A partir de ces cou-
pes, onreconstruit par ordinateur la struc-
ture tridimensionnelle des nids, quel’on
utilise pour quantifier leurs caractéris-
tiques spatiales.

La structure interne des nids est
constituée de piliers et de cloisons en
terre qui forment un dédale complexe de
chambres interconnectées par des tun-
nels. Pour I'étudier, le Laboratoire d’in-
formatique de Nantes-Atlantique a

I es nids construits par les termites

36] Ethologie

développé un logiciel qui permet de
visualiser en temps réel les données
issues de la tomographie et de recons-
truire la structure tridimensionnelle asso-
ciée. Ces deux modes de représentation
sont complémentaires: avecl’un, on per-
coit la forme générale du nid en ajus-
tant la transparence des murs et, avec
l’autre, on précise la structure interne du
nid grace a des détails tres fins.

Le logiciel a été congu pour permet-
tre une navigation interactive al'intérieur
des structures visualisées. Grace a une
souris 3D ou a des capteurs inertiels, le
navigateur se déplace librement dans le
nid virtuel, projeté sur un déme quil’en-
toure. Chaque image est produite en
moins de 40 millisecondes. Elle comporte
plus de trois millions de facettes (élé-
ments de surface) a afficher.

La perception de la profondeur est
facilitée par la production d’images sté-
réoscopiques selon différents modes:
l'anaglyphe, utilisé ici, ot chaque ceil recoit
une image différente grace a des lunet-
tes a filtres colorés (détacher les lunettes
page28) ou par projection avec des lunet-
tes actives ou passives. Voici quelques-
unes des images en relief produites a
partir des nids de cinq especes de ter-
mites et d"une de fourmis.

Les termites Trinervitermes gemina-

tus [a] vivent dans les savanes au Nord
dubloc forestier africain, du Sénégal a I'Ou-
ganda. Partiellement enterrés, leurs nids
sont constitués de quatre a cinqunités (b)
— des calies —interconnectées par des tun-
nels souterrains. On trouve souvent
40 a 50 calies par hectare, parfois plus
de 500. La terre du nid est enrichie en argile
que les termites prélévent parfois a plu-
sieurs métres de profondeur. La forme de
la partie hypogée (souterraine) du nid, fruit
du creusement et du renforcement des gale-
ries, est influencée par la structure du
sol. La partie épigée (émergée) est en
revanche batie de toutes piéces parles ter-
mites. Sa structure lacunaire, constituée
de piliers et de lamelles de terre, ne com-
porte pas de passages rétrécis (gale-
ries], ce qui autorise un déplacement de
masse des termites [c).
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Une unité (calie) d’un nid réel Une coupe [ci-dessus) et deux zooms (ci-dessous)
apres son extraction du sol. de la reconstitution virtuelle de la calie.

Sauf mention contraire, toutes les figures sont des auteurs
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épigée

Partie

Les Thoracotermes macrothorax (c) vivent essentielle-

1mm

et la partie hypogée, 10 a 15 centimétres de profondeur. Des
ment dans les foréts tropicales humides d’Afrique. galeries souterraines rejoignent les aires de récolte et

lcm Humivores, ces termites se nourrissent de débris végétaux s'étendent sur un rayon de deux a quatre métres. Larchitec-
plus ou moins décomposés et utilisent leurs déjectionsriches  ture du nid est alvéolaire avec des chambres généralement
en matiére organique comme ciment pour construire leur plus larges que hautes, connectées par des tunnels de petit
nid (a).La partie épigée du nid peut atteindre 80 centimétres diamétre ne permettant le passage que d'un seul termite (b).

Un nid a trois gourdes imbriquées (d gauche) et sa reconstitution (4 droite et ci-dessous).

38] Ethologie

Rencontrés dans les savanes arbustives d’Afri-

que, les termites Procubitermes sjoestedti construi-
sent des nids épigés riches en excréments (a). Ces
termites jouent un réle important dans 'ameublisse-
mentdes sols, la dégradation de lamatiére organique
etle mélange des strates en transportant de la terre
des couches profondes vers la surface. Construits
entre les contreforts de grands arbres, les nids sont
souvent plaqués contre I'écorce. lls sont constitués
de constructions en forme de gourde imbriquées qui
communiquent aleurs extrémités. Lintérieur des gour-
des est constitué d'alvéoles de forme et de taille varia-
bles reliées par de petites galeries (b]. Ces ensembles
de gourdes sont connectés auréseau de galeries sou-
terraines par une ou plusieurs grandes galeries.
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Les termites du genre Cubitermes [c] sont africains. Parmi eux,

60 espéces vivent dans une zone qui s'étend de |a forét équa-
toriale a la savane du Sud Soudan. Humivores, ils jouent un réle
important dans certains écosystémes. L'architecture des nids est
constituée d’'un nombre variable de colonnes juxtaposées qui, selon
les especes, peuvent étre recouvertes d'un chapeau (b). A linté-
rieurdunid, des chambres de forme ovoide sontreliées pardes tun-
nels dont le diamétre n’autorise le passage que d’un seul termite (a):

Pour la Science - n° 420 - Octobre 2012

Un termite soldat
Cubitermes défend un
tunnel de communication
pendant que des ouvriers
évacuent les larves aprés
une forte perturbation.

ununique soldat suffit ainsi pour contréler 'accés a certaines zones
du nid. Lensemble constitue un réseau de nceuds (chambres) et
d’arétes (tunnels). La croissance du nid est discontinue : I'activité
de construction s'effectue au cours de phases assez courtes (quel-
ques jours) entrecoupées de phases de repos plus longues (par-
fois plusieurs mois). Une colonie de Cubitermes peut vivre une dizaine
d’années sur un méme site. Dans la savane, certains sites comp-
tent jusqu’a 2 000 nids par hectare.
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d’un nid constitu
d’une colonne et d’'un chapeau

Partie

Reconstitution virtuelle du nid

épigée

et de son réseau interne
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Trois termites du genre Apicotermes. Lun est un termite soldat, chargé de la
défense du nid (en haut) ; les deux autres sont des termites ouvriers (en bas).

Les termites du genre Apicotermes [a] vivent principalement

dans les foréts de I'Afrique centrale et de I'Afrique de I'Ouest
et parfois dans les savanes avoisinantes. Leur vie est exclusive-
ment souterraine, ce qui rend leur étude particulierement difficile.
Construit a partir d'excréments, le nid, entierement hypogé, est
constitué de plusieurs unités (calies) de forme ovoide, sembla-
bles a celle représentée ici (b). Distantes de moins d'un métre,
cescalies sontreliées par destunnels. Chaque calie n'est pas direc-
tement en contact avec le sol. Elle est entourée d’'un espace,nommé
paraécie, qui, selon I'espéce, reste vide ou est rempli de sable. Lin-
térieur de la calie est constitué d’une série de chambres séparées
par de minces cloisons horizontales et réguliérement espacées (c).
Le déplacement entre les chambres se fait par l'intermédiaire de
rampesinclinées ou hélicoidales qui relient plusieurs étages (d et e),
sans toutefois traverser le nid dans son ensemble. Chaque étage
compte plusieurs rampes qui constituent autant de passages entre
deux chambres adjacentes. Des canaux circulaires parcourent en
outre la paroi externe de la calie au niveau des différents étages;
ils présentent des ouvertures étroites vers l'intérieur et I'extérieur
du nid. Chez certaines espéces, ces ouvertures sont trop petites
pour permettre le passage des ouvriers termites. Cette circuiterie
complexe interviendrait dans la régulation des niveaux d’oxygene
et de dioxyde de carbone.

40] Ethologie

Une calie d'un nid aprés son extraction dusol (b) et sa reconstitution virtuelle (c]
accompagnée de quelques zooms sur les rampes hélicoidales (d et e).
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Reconstitution du nid. Ci-dessous et ci-contre, divers zooms
de la partie épigée sont présentés.

Lasius niger (d] estune espéce de fourmi commune en Europe et pré-

sente en Asie et en Amérique du Nord. Les colonies n'ont qu’une
seulereine etsont constituées de 5000 a 15 000 ouvrieres de trois acinq
millimétres. Omnivore, l'espece se nourrit d'insectes, de graines, de nec-
taret exploite des colonies de pucerons en récoltant leur miellat. Son nid (a)
comporte une partie hypogée, composée de chambres creusées dans le
sol etreliées par un réseau de galeries, et un dome épigé en terre consti-
tué de nombreuses chambres en forme de bulles imbriquées (6 et ¢). De
taille variable, ces chambres s’organisent selon des plans paralléles et
superposés (e]. Leurs cloisons sont parfois réduites a de simples
arches créant des zones de jonction complexes (f et g).
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Les mégalithes des hautes terres de Sumatra, que I'on croyait
néolithiques comme ceux ' ope, témoignent en fait

des intenses é Hese - . s'tribus de la forét

et Ih_gaj ues h_d@!nAge indonésien.
oy
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1. CE MEGALITHE COUCHE DANS LA FORET a été €rigé dans la région de
Kérinci, dans les hautes terres de Sumatra, ou de nombreuses autres pier-
res dressees sont dispersées dans la jungle.
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L'ESSENTIEL F

Iﬁ? m Au VIEe siecle, I'émergence
de royaumes bouddhiques
florissants a Sumatra
adonné une grande
importance commerciale
a cette ile indonésienne.

.. » mAuXxe siecle, I'archéologie

" coloniale néerlandaise
'“!"'

a attribué aux mégalithes
des hautes terres
forestiéres de Sumatra i
la méme ancienneté l
néolithique que les menhirs

et dolmens européens. ]

n Selon les fouilles récentes,
c’est le commerce

des produits de la forét avec
les royaumes bouddhiques
médiévaux qui a poussé

les habitants de la forét
amarquer leurs territoires
de pierres dressées.

' \ % ..
Heinzﬁefer Znoj, mit Frdl gen. von Dominik Bonatz

ans la grande épopée indienne du
D Ramayana, Sumatra est nommée

I'«ile de I'or». Parce qu’elle était
riche? Au VII*siécle de notre ere, des prin-
ces malais de religion bouddhique bati-
rent des villes et des temples dans le
royaume de Srivijaya, situé dans les bas-
ses terres de I'ile. Ce royaume livrait de
l'oral'Inde etaux Etats du golfe Persique,
et ses envoyés apportaient ivoire, cornes
de rhinocéros, plumes de calao, miel,
bois aromatiques, camphre, benjoin a I'em-
pereur de Chine. D’ol1 provenaient ces
richesses ? En grande partie des foréts plu-
viales des hautes terres de Sumatra, comme
on l'expliquera ici, et leur commerce a
induit un mégalithisme particulier.

De riches royaumes

Le mégalithisme semble étre un treés ancien
trait culturel de tous les peuples indoné-
siens. Depuis la Préhistoire, a Sumatra, a
Java et partout dans I'archipel, des tribus
ont laissé menhirs, dolmens, tables et autels
de pierre, pierres couchées et pierres dres-
sées, souvent anthropomorphes ou ornées.
Cette activité millénaire sous-tend un culte
des ancétres qu'il importe de bien dispo-
ser, car il s’agit d'intermédiaires entre ce
monde-ci et]’au-dela. Répandu partouten
Indonésie (comme il I'était dans toutes
les cultures mégalithiques), ce trait cultu-
rel estsi profond dansl'archipel qu’il a tra-
versé de fagon plus oumoins occulte toutes
les périodes et s’est combiné avec les vagues
culturelles indo-bouddhique, chinoise,
musulmane, puis chrétienne, qui ont suc-
cessivement gagné I'archipel.

Les deux royaumes indo-bouddhi-
ques de Srivijaya et de Malayu, auxquels
nous allons nous intéresser, fournissent
justement un exemple de ce phénomene
de fusion culturelle. La richesse passée
de Srivijaya et de Malayu, qui lui a suc-
cédé, se traduit aujourd’hui par de nom-
breuses ruines de temples et de palais
somptueux. Apres avoir beaucoup étu-
dié les monuments ostentatoires érigés
par les rois de ces royaumes, les archéo-
logues ont récemment pris conscience
qu’ils ont un intéressant pendant dans les
montagnes: des mégalithes.

Sumatra est une ile de contrastes (voir
la figure 2): a une longue chaine de mon-

¥ tagnes occidentale s’oppose une vaste

plaine orientale sillonnée de fleuves.
Aujourd’hui encore, les habitants de la
plaine affrontent les crues de la mousson
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