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’ 21‘ that the story need be long, but it will take a long while to make it short.

Henry David Thoreau
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INTRODUCTION
GENERALE

Représentation spatiale et
navigation chez les hyménopteres

La fourmi du désert saharien Cataglyphis fortis (Hymenoptera, Formicidae).
Photo R. Wehner.



Des la premiere phrase de son ouvrage intitulé Animal Navigation (1989), T. H.
WATERMAN rapporte une observation simple : “Notre vie quotidienne est faite d’'une foule
d’animanx et de personnes en mouvement”. WATERMAN rappelle que “Ja plupart des animaux
(les humains y compris) passent beaucoup de temps a se déplacer - nageant, volant, marchant, rane
pant, creusant, trottant, courant, galopant on se propulsant d’un endroit a l'antre.” Une telle
mobilité animale découle de I'interaction entre un environnement hétérogene et des
besoins spécifiques (nourriture, abris) : afin de satisfaire ces besoins, les especes
animales doivent se déplacer. En d’autres termes, I’habitat d’un animal mobile se
compose d’un certain nombre de sous-habitats entre lesquels il se trouve en mou-
vement. Selon les especes, ces lieux familiers incluent les nids et autres abris (per-
mettant de stocker de la nourriture, d’élever les jeunes, de survivre aux prédateurs et
aux agressions climatiques), les sites de fourragement (sources de nourriture ou de
matériaux de construction), et les sites d’accouplement. Diverses formes d’appren-
tissage spatial, facilitant la localisation de ces sous-habitats, ont été mises en évi-
dence chez la plupart des groupes animaux : mollusques, poissons, amphibiens, rep-
tiles, oiseaux et mammiferes (revues de CAPALDI ef al, 1999 ; GOLLEDGE, 1999 ;
SHERRY, 1998).

Les arthropodes n’échappent pas a cette regle, beaucoup menant une vie comr
plexe au cours de laquelle ils sont amenés a se déplacer régulicrement entre des
lieux-clés de leur environnement (COLLETT & ZEIL, 1998). Pour de nombreux hy-
ménopteres, les déplacements revétent la forme de trajets stéréotypés entre leur nid
et un site alimentaire familier (on emploie 'expression central place foraging pour dési-
gner les allers-retours entre un nid unique et plusieurs sites de nourriture situés a la
périphérie). Les distances parcourues étant souvent importantes (plusieurs dizaines,
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Représentation spatiale et navigation chez les hyménopteres

voire centaines de metres pour les fourmis, souvent plusieurs kilometres pour les
abeilles?), comment ces insectes parviennent-ils a retrouver leur nid apres de telles
excursions ? Ou, pour paraphraser HEALY (1998), comment pergoivent-ils et mémo-
risent-ils leurs mouvements dans 'espace, autrement dit comment se représentent-ils 'es-
pace ?

C’est a cette étude de la représentation spatiale chez l'insecte que nous avons
voulu contribuer au cours de ce travail de these. L’étude d’une stratégie de naviga
tion élaborée, a savoir le suivi de routes familieres individuelles chez la fourmi, a été
entreprise dans le but de mieux appréhender ces modalités de représentation spa-
tiale. Ce chapitre introductif débute par une présentation du cadre théorique de nos
travaux, apres quoi nous préciserons les principaux mécanismes d’orientation con-
nus chez les fourmis. Enfin, nous ferons le point sur nos connaissances concernant
les stratégies de suivi de route chez les fourmis, ce qui fournira les concepts néces-
saires pour comprendre les enjeux de notre travail expérimental sur Gigantiops destruc-
tor.

1 Lors de la collecte de nectar et de pollen, une abeille de 'espéce Euplusia surinamensis peut
parcourir plus de 10 kilométres dans la forét costaricaine (JANZEN, 1971).
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Représentation spatiale et navigation chez les hyménopteres

1. Cadre théorique

1.1. Du mentalisme au cognitivisme : bref historique

Comme le rappelle HEALY (1998), notre compréhension de la représentation
spatiale chez I'animal s’est considérablement accrue au cours des dernicres décen-
nies, grace aux travaux de nombreux chercheurs portant sur des modeles tres variés.
Parmi ces modeles, les fourmis ont occupé une place de choix dés le début du
XXeéme sigcle (PIERON, 1904 ; SANTCHI, 1911). Comme nous allons le voir, 'appro-
che scientifique du comportement animal a considérablement évolué depuis les étu-
des de ces pionniers, et la notion de représentation spatiale ne s’est imposée que re-
lativement tardivement, en particulier chez l'invertébré. Nous nous limiterons a
mentionner ici les principales étapes de cette évolution épistémologique.

L’historique retracé par VAUCLAIR (1995) nous indique ainsi que DARWIN
(1871) et ROMANES (1882) sont a l'origine de I'approche dite mentaliste du compor-
tement animal. Selon ces auteurs, il existe une continuité entre le fonctionnement
mental de ’homme et de 'animal, et il est possible d’appréhender le second en pro-
cédant par analogie avec le premier (notion d” “inférence subjective”).

En réaction a cette approche mentaliste, et dans la lighée de THORNDIKE
(1911), WATSON (1919) fonde le bebaviorisme. Inspirés du célebre “canon de Mor-
gan” (également dénommé “principe de parcimonie”), les behavioristes se refusent a
en référer a des processus supérieurs (analogues a ceux de ’homme) lorsqu’il est
possible d’expliquer un comportement de facon plus simple. L’étude du comporte-
ment se limite alors a I’établissement des relations directement observables entre
une stimulation (S) et une réponse (R) de I'animal (“relation S-R”). Toute activité
mentale, en raison de I'impossibilit¢é d’en faire des observations, est considéré
comme une “boite noire” et se voit donc exclue du champ de recherche behavio
riste.

La contestation du schéma behavioriste, notamment par TOLMAN des 1923,
permet 'émergence de 'approche cognitiviste de I'étude du comportement, qui do-
mine aujourd’hui. La notion-clef de la théorie cognitiviste est celle de représenta
tion, définie par GALLISTEL (1990) comme “une correspondance fonctionnelle entre des as-
pects de ['environnement et des processus dans le systéme nervenx, permettant a l'animal de s adap-
ter a ces aspects de 'environnement.” Une représentation implique “Vaction de calenls ou de
processus combinatoires et transformationnels, opérant sur le résultat des entrées sensorielles.” Loin
d’associer simplement une réponse motrice a une stimulation, ’animal est donc ca-
pable d’effectuer des opérations mentales complexes sur les entrées sensorielles afin
de produire une réponse adaptée. Pour reprendre la formulation de LACHMAN e7 4.
(1979, in VAUCLAIR, 1995), on considére en psychologie cognitive que I'animal “re-
cuetlle des informations, (...) les code et les mémorise, (...) prend des décisions et transforme ses
connaissances en actions.”
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1.2. Cognition spatiale chez l'insecte

La présente these se veut une contribution a étude de la représentation spa-
tiale chez la fourmi Gigantiops destructor. CHAMERON (1999), note que la notion de
représentation spatiale chez linsecte “aurait suffi a provoguer l'indignation de nombreux
scientifiques an début du siecle’, ce que 'on comprend aisément a la lecture de ’histort
que ci-dessus. Traduisant ensuite la pensée de BEUGNON (1987), I'auteur note que la
notion de représentation chez l'insecte s’est imposée avec difficulté, certaines conr
ceptions anthropocentriques dans la communauté scientifique discréditant les capa-
cités cognitives d’animaux phylogénétiquement tres éloignés de ’'Homme. Les stra-
tégies de navigation employées par les hyménopteres ne peuvent pourtant s’expli-
quer sans recourir au concept de représentation, comme nous allons le voir dans les
paragraphes suivants.

Ces insectes constituent aujourd’hui des modeéles prisés pour I’étude de la cog-
nition animale, notamment en raison de leur richesse comportementale, comme le
démontrent MENZEL & GIURFA (2006) a propos de l'abeille Apis mellifera. Cette ri-
chesse comportementale inclue d’'importantes facultés d’apprentissage et de mémo-
risation, concernant entre autres des indices visuels (reperes terrestres avoisinant le
nid ou un site de nourriture, reperes célestes tels que la position du soleil et la lu-
micre polarisée) et olfactifs permettant d’optimiser le fourragement et de naviguer
efficacement dans un environnement complexe. Comme nous allons le voir, les
fourmis disposent de stratégies de navigation comparables, ce qui les désigne
comme des modeles invertébrés tout aussi adaptés a ’étude de la cognition spatiale.

1.3. La représentation spatiale

L’étude des déplacements animaux fait aujourd’hui appel au concept de repré-
sentation spatiale, dans le cadre duquel I'animal établit des relations plus ou moins
¢laborées entre sa position dans I'espace et la position du ou des lieux vers lesquels il
se dirige.

Si 'on considere que ces positions s’inscrivent dans un systeme de référence
polaire (dans lequel tous les points sont définis par une distance a lorigine et une
orientation par rapport a un axe de référence), alors on peut distinguer un systeme
de représentation spatiale égocentré (ou autocentré) et un systeme de représentation
spatiale géocentré (ou allocentré).

Dans le systeme égocentré, l'origine est centrée sur I'individu et 'axe de réfé-
rence correspond a I'axe d’orientation de la téte : les relations spatiales sont enco-
dées par rapport a animal, ce dernier ne se représente que des relations entre lui-
méme et des points de son environnement. Les principaux modeles de navigation

développés chez linsecte s’inscrivent dans le cadre de ce systeme égocentré (¢f. §
3.2.2 p. 20).

2 Cette citation étant extraite d’'un mémoire datant de 1999, le siécle en question est bien en-
tendu le XXéme siecle.
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Dans le systeme géocentré, I'origine est centrée non pas sur I'animal mais sur
n’importe quel point connu de 'environnement ; axe de référence est également
indépendant de 'orientation de 'animal. Les relations spatiales sont encodées entre
différents points de 'environnement, et animal se représente un espace fixe dans
lequel il se déplace. C’est entre autres le systeme de représentation spatiale de
I’Homme. L’insecte ne semble pas capable de former des représentations géocernr
trées, les études supportant cette these (par exemple GOULD, 1986, 1990 ; GOULD &
GOULD, 1988 ; GOULD & TOWNE, 1989 ; MENZEL e¢f al., 2005) étant particuliere-
ment controversées (voir par exemple CAMPAN & BEUGNON, 1989 ; COLLETT &
COLLETT, 2006 ; DYER, 1991 ; WEHNER & MENZEL, 1990 ; WEHNER e/ al., 20006).
Laptitude des hyménopteres a suivre des routes inédites vers leur but apres des dé
placements expérimentaux pourrait en effet s’expliquer par l'utilisation de reperes
distants, dont le role a été démontré lors du suivi de routes familieres (revue de
COLLETT ¢t al., 2007).

2. Orientation et navigation

Il est possible de classer les déplacements animaux en trois catégories, reflé-
tant des niveaux croissants de complexité : les taxies, 'orientation directe et la navi
gation. Ces trois modes de déplacement peuvent étre attribués aux hyménopteres, et
nous en exposerons les principes dans cette partie.

2.1. Les taxies

Les taxies constituent les comportements d’orientation et de locomotion les
plus élémentaires. Ces comportements sont déclenchés et entretenus par des stimuli
externes (lumicre, température, gravité, champ magnétique, substance chimique...).
Les taxies peuvent conduire un animal a s’approcher (taxie positive) ou a s’éloigner
(taxie négative) d’un stimulus (pour une revue détaillée ¢ CAMPAN, 1997). Deux
comportements taxiques sont particuliecrement répandus chez les arthropodes gré-
gaires :

Le thigmotactisme positif (observé chez les cloportes, araignées sociales, blattes,
hyménopteres sociaux...) consiste a rechercher le contact d’'un congénere ou d’un
support. Chez les fourmis, y compris G. destructor, le thigmotactisme peut également
se traduire par un comportement locomoteur de suivi des discontinuités (wall follo-
wing behaviour : ¢f. CREED & MILLER, 1990).

Le suivi de piste constitue une seconde taxie remarquable intervenant dans
lorientation chez les fourmis et les termites : un individu en quéte de nourriture se
déplace le long d’une piste odorante préalablement déposée par un ou plusieurs
congéneres. Il s’agit ici d’une taxie positive vis-a-vis d’une phéromone de piste.

14
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Figure 1. Une ouvriére de
Novomersor sp. abaissant
son abdomen afin de dé-
poser les sécrétions de la
glande a poison. La piste
chimique ainsi déposée
permet le recrutement de
congénéeres (Modifié,
d’aprés WATERMAN, 1989).

Le nombre, 'origine glandulaire et la formule chimique des molécules recon-
nues comme phéromones de piste sont extrémement variables selon les especes
(pour une revue détaillée ¢ HOLLDOBLER & WILSON, 1990). Il est important de
souligner le fait que les pistes chimiques ne sont pas toujours utilisées comme le
moyen exclusif d’orientation, de nombreuses especes complétant l'information
chimique par d’autres indices, notamment des indices visuels terrestres (¢ § 3.2.1 p.
20). Surtout, les pistes ne sont pas employées par toutes les especes de fourmis : il
existe plusieurs types de fourragement, du groupe de chasse constitué d’individus
fourrageant de facon collective en suivant une piste, au fourragement individuel sans
coopération ni communication entre les individus fourrageurs (BECKERS ef al.,
1989). Cette these étant consacrée aux stratégies d’orientation chez une formicine
fourrageant individuellement sans recourir aux pistes chimiques, nous ne détaille-
rons pas davantage ce mode de déplacement. Rappelons simplement, a linstar
d’EDELSTEIN-KESHET e a/. (1995), que le comportement de suivi de piste n’est pas
I'apanage des hyménopteres sociaux, et s’avere au contraire tres répandu au sein du
régne animal.

2.2. I’orientation directe

L’orientation directe est définie par BRUN (1914) comme ‘% capacité d’un orga-
nisme a positionner son corps (on une partie de celui-ci) par rapport a un stimnlus ou a établir une
relation, de quelque facon que ce soit, entre son déplacement et ce stimulus”. D’apres cette défi-
nition, une stimulation sensorielle directe est nécessaire pour permettre a 'animal de
s’orienter : le déplacement s’effectue vers un but immédiatement perceptible. Toute
fois, a la différence d’une taxie positive, 'orientation directe vers un but implique
une représentation de ce dernier (mais pas nécessairement une véritable représenta-
tion spatiale). Selon CHAMERON (1999), 'orientation directe ne s’applique pas seu-
lement a des déplacements sur de courtes distances, mais également au guidage sur
de grandes distances grace a une balise proche du but, précédant un comportement
de recherche du but proprement dit.
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2.3. La navigation

La navigation differe de ce simple concept d’orientation, étant définie
comme une stratégie d’orientation permettant a des animaux de se déplacer entre
des endroits donnés, avec lesquels ils ne sont pas en contact sensoriel direct. Le but n’est
donc pas directement perceptible (les animaux recherchent un emplacement connu),
et les distances parcourues sont généralement importantes si on les rapporte a la
taille des animaux en déplacement.

MENZEL & GIURFA (2000) précisent que, malgré Iexistence dans la littérature
de plusieurs classifications et dénominations des stratégies de navigation, reflétant
différents cadres conceptuels, deux stratégies de base peuvent étre distinguées :

e la stratégie de type route (ou suivi de route), associée au concept de “boite a
outils” (toolbox model, parfois toolkii), qui traduit 'utilisation par les animaux d’une
série de routines visuo-motrices, a savoir des déplacements vectoriels (choix d’une
direction et d’une distance a parcourir) associés a des reperes visuels, et dérivés d’un
mécanisme d’intégration du trajet. Cette stratégie est actuellement la plus en vogue
pour expliquer les déplacements des fourmis fourrageant en solitaire ; elle fait I'objet
du paragraphe suivant.

o la stratégie de type carte (ou cartographie cognitive) qui, rappelons-le, ne
semble pas étre employée par les insectes (¢ § 3.5 p. 206).

3. Suivi de routes idiosyncratiques

Nous avons vu au paragraphe 2 que I’étude des routes idiosyncratiques (ou
routes familieres individuelles, Figure 2) suivies par les hyménopteres fournit 'op-
portunité de mieux appréhender les modalités de représentation de I'espace chez ces
insectes. Le suivi de routes constitue en effet une stratégie de navigation nécessitant
des facultés d’apprentissage et de mémorisation complexes. Nous nous intéresse-
rons ici aux processus d’intégration de trajet et de mémorisation de reperes visuels
permettant aux hyménopteres de suivre ces routes familieres ; nous détaillerons nos
explications a propos des fourmis et évoquerons plus succinctement le cas des

abeilles.

16



Représentation spatiale et navigation chez les hyménopteres

Figure 2. Une des premieres représentations d’'une route fami-
liere (deux allers et un retour) chez la fourmi Cataglyphis bicolor. N :
nid ; masses grisées : buissons (d’aprés SANTCHI, 1913). En I'ab-
sence de piste chimique, la fourrageuse semble guidée par laspect
de la végétation.

3.1. L’intégration de trajet

Certaines fourmis fourrageant en solitaire, comme la fourmi du désert Cata-
ghphis fortis, se déplacent sur de longues distances (plusieurs centaines de meétres)
sans utiliser de pistes chimiques. Ces fourmis disposent pour naviguer d’un méca-
nisme d’intégration de trajet (COLLETT & COLLETT, 2000 ; WEHNER ET 4L. 2002 ;
WEHNER & WEHNER, 1980) : lors d’'un déplacement, 'individu estime continuelle-
ment la distance parcourue (translation) et la direction prise (rotation) par rapport a
son point de départ.

Les directions sont estimées principalement grace a un compas céleste : les
fourmis utilisent la position du soleil (SANTSCHI, 1911) ou les propri¢tés de la lu-
miere polarisée (SANTCHIL, 1923 ; WEHNER & MULLER, 2006 ; revues de HOMBERG,
2004 ; MENZEL et al., 1996 ; WEHNER & WEHNER, 1990 ; WEHNER e/ a/, 1996).
Dans une moindre mesure, la direction du vent peut également fournir une infor
mation de type compas (MULLER & WEHNER, 2007). I’utilisation des propriétés du
soleil et de la lumiere polarisée comme compas céleste est commune a tous les ar-
thropodes (WATERMAN, 1981 ; pour une revue chez Iabeille voir WEHNER & ROS-
SEL, 1985). En effet, la lumicre solaire se propageant dans I'atmosphere subit une
polarisation de ses vecteurs électromagnétiques (Figure 3A) lors de sa réflexion par
les molécules d’Oz et de Nz. Ce gradient de polarisation de la lumiere, fixe et symé
trique par rapport au soleil, est capté par une zone spécialisée de 'oeil composé, la
zone POL (Figure 3B, pour une revue ¢&. WEHNER, 1997) : ce groupe de photoré-
cepteurs situé en région dorsale de l'oeil stimule des neurones spécialisés du cerveau
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(neurones POL) selon un schéma dépendant de l'orientation de 'insecte par rapport
au soleil.

>
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Figure 3. (A) Polarisation de la lumiére solaire mesurée le 26 aol(t 1999 a Chott-el-Djerid
en Tunisie. Elévation du soleil : 41°. Degré (disque de gauche) et angle (disque de droite)
de polarisation de la volte céleste (180°) enregistrés par polarimétrie dans le bleu (450
nm). (B) Projection zénithale des récepteurs d'ultra-violets de I'oeil droit(situés en région
dorsale de l'oeil, ou POL area) de Cataglyphis bicolor. Ces récepteurs jouent le rble
d’analyseurs de polarisation lumineuse. 0° représente I'horizon ; C, F, L et R représen-
tent, respectivement, I'hémisphére visuel caudal, frontal, gauche et droit. /In WEHNER
(2003), modifié d’apres (A) Pomozl et al. (2001) et (B) WEHNER (1982).

Contrairement a I'estimation des directions, 'estimation des distances pat-
courues varie selon les hyménopteres : les mécanismes odométriques semblent liés
au mode de déplacement. Si les abeilles en vol exploitent le flux optique (ESCH &
BURNS, 1995 ; 1996 ; SRINIVASAN ¢# al., 1996 ; 1997 ; 2000 ; WEHNER & SRINIVASAN],
2003), c’est a dire la perception d’images en mouvement induite par le déplacement
individuel (défilement du paysage), ce type d’indice visuel jouerait un réle mineur
chez les fourmis, qui se déplacent au sol (RONACHER & WEHNER, 1995 ; RONA-
CHER et al., 2000 ; 2006). THIELIN-BESCOND & BEUGNON (2005) ont en outre dé-
montré que les fourmis Cataghphis cursor sont capables d’estimer les distances dans
Iobscurité, en 'absence d’informations visuelles. Un odometre indépendant de la
vision a été mis en évidence chez d’autres insectes se déplagant en marchant dans
des environnements sombres, telles les blattes (DURIER & RIVAULT, 1999) ou les
bourdons au nid (CHITTKA e a/, 1999). Dés le début du XX¢™¢ siecle, PIERON émet
I’hypothése d’un odometre basé sur une forme de décompte des pas des fourmis, ou
podometre kinesthésique (PIERON, 1904 ; 1912). Cette hypothese, vraisemblable
étant donné que la vitesse de déplacement et la longueur des pas sont constantes
chez les fourmis du désert (WEHNER & SRINIVASAN, 1981 ; ZOLLIKOFER, 1994); a
¢té démontrée récemment (WITTLINGER ef al, 2006 ; 2007 ; revue de RONACHER,
2008) : l'allongement ou le raccourcissement expérimentaux des pattes de fourmis
du désert (entrainant une augmentation ou une diminution de la “foulée”) sont a
Porigine, respectivement, d’une surestimation ou d’une sous-estimation de la dis-
tance a parcourir pour rejoindre le nid.

Plusieurs études expérimentales ont également démontré la capacité des
fourmis du désert a prendre en compte une troisicme dimension spatiale lors de I'es-
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timation des distances parcourues. Si ces fourmis empruntent une gouttiere bosse-
lée, décrivant une série de montées et de descentes entre leur nid et un site de nousr
riture, elles ne surestiment pas la distance a parcourir lors du retour au nid #a une
goutticre horizontale. L’estimation des distances est également correcte dans la con-
figuration inverse (aller dans une goutticre horizontale et retour au nid dans une
goutticre bosselée (WOHLGEMUTH e7 al., 2001; 2002). I semble que les fourmis in-
tegrent leurs trajets dans le plan horizontal, tout en prenant en compte des informa-
tions procédurales concernant les extensions de leurs trajets dans le plan vertical
(GRAH et al., 2007 ; GRAH & RONACHER, 2008).

Lors de T'intégration du trajet, on
consideére que les fourmis “mettent a
jour un accumulateur” (MIT-
TELSTAEDT, 1983 ; COLLETT et al,
1999), le processus responsable de cette
accumulation restant méconnu malgré
plusieurs modélisations théoriques (voir
par exemple HARTMANN & WEHNER,
1995 ; MAURER & SEGUINOT, 1995 ;
WITTMAN & SCHWEGLER, 1995). Le
résultat de cette intégration peut ctre
assimilé a un vecteur pointant vers le
nid, dit “vecteur global”, permettant a
I'animal d’y retourner directement (Fi-
relativement rectiligne. gure 4) malgré la sinuosité de la trajec-
(D’aprés WEHNER & Wen-  10m toite de fourragement (WEHNER &
NER, 1990) N  SRINIVASAN 1981 ; MULLER & WEH-
NER, 1988).

Figure 4. Integration du
trajet (ou navigation vecto-
rielle) chez la fourmi Cata-
glyphis fortis. Alors que le
trajet aller (du nid N vers un
site de nourriture F) est
tortueux, le trajet retour est

(I

Depuis leur nid, les fourmis peuvent également utiliser ce type de vecteur
global pour retourner vers un site de nourriture précédemment visité SCHMID-
HEMPEL, 1984 ; COLLETT ¢/ al., 1999 ; WOLF & WEHNER, 2000). On patle de “navi-
gation vectorielle” pour désigner cette stratégie d’orientation (allers-retours entre le
nid et un ou plusieurs sites de nourriture) fondée sur I'intégration de trajet. Toute-
fois, plusieurs études (WEHNER & SRINIVASAN, 1981 ; MULLER & WEHNER, 1988 ;
SOMMER & WEHNER, 2004) insistent sur un défaut de la navigation vectorielle : 'ac-
cumulateur accumule également des erreurs, et ce d’autant plus que la distance par
courue est importante (BENHAMOU & SEGUINOT, 1995 ; BENHAMOU ez al., 1990).
Sans compter qu'un déplacement passif des fourmis, notamment par une bourras-
que de vent, est susceptible de créer un important décalage entre la position réelle
des insectes et leur position estimée d’apres le vecteur d’intégration. Malgré Pexis-
tence de mécanismes de compensation de ces erreurs (recherche systématique du
nid »zz un déplacement en spirale autour de sa position supposée : WEHNER & SRI-
NIVASAN, 1981 ; MULLER & WEHNER, 1994), il est risqué de ne s’en remettre qu’a la
navigation vectorielle, 'accumulation d’erreurs rendant le processus trop imprécis
pour localiser un lieu donné (COLLETT & ZEIL, 1998). La navigation vectorielle est
donc souvent complétée par une autre stratégie : la reconnaissance de reperes vi
suels terrestres, qui constituent une information géocentrée stable.
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3.2. Le repérage visuel terrestre

3.2.1. Conditions d’utilisation des reperes

Si les compas des hyménopteres font appel a divers reperes visuels célestes
(lumiere polarisée, position du soleil), ces insectes peuvent également s’appuyer sur
des indices visuels terrestres pour naviguer avec précision. En milieu naturel, ces in-
dices visuels sont constitués par des reperes saillants de environnement, tels des
buissons ou des arbres, et de nombreuses especes de fourmis y ont recours.

Comme nous 'avons mentionné au paragraphe 2.1 (p. 14), plusieurs especes
completent les informations chimiques par des informations visuelles : BEUGNON &
FOURCASSIE (1988) ont démontré que les fourmis Formica nigricans privilégient les
reperes visuels durant la journée, et les pistes chimiques durant la nuit. En mettant
en conflit informations chimiques et visuelles, HARRISON e7 @/ (1989) ont montré
que les fourmis Paraponera clavata utilisent les deux types d’indices, mais que les four-
rageuses expérimentées préferent s’orienter sur la base de reperes visuels. Les ou
vrieres de Camponotus modoc utilisent aussi des reperes visuels pour palier I'interrup-
tion expérimentale d’une piste chimique (DAVID & WOOD, 1980). Enfin, les fourmis
des bois Formica rufa, bien qu’utilisant des pistes chimiques lors de la mise en place
de trajets familiers, mémorisent des reperes visuels au cours de leurs allers-retours
successifs entre le nid et un site alimentaire (DURIER ef al., 2003 ; GRAHAM et al.,
2007 ; JupD & COLLETT, 1998 ; NICHOLSON ¢ al., 1999 ; ROSENGREN, 1971). Dans
tous les cas, la vitesse de déplacement augmente substantiellement lorsque le gur
dage visuel est utilisé préférentiellement (KOHLER & WEHNER, 2005).

Chez certaines especes n’utilisant pas de pistes, la mémorisation de reperes
visuels facilite également la navigation le long de routes familieres individuelles.
C’est le cas chez plusieurs fourmis du désert comme Cataghphis fortis (COLLETT et al.,
1992), Cataglyphis bicolor WEHNER & FLATT, 1972 ; WEHNER & RABER, 1979) ou Me-
lophorus bagoti IROHLER & WEHNER, 2005 ; NARENDRA ¢# a/., 2007b). Cette dernicre
espece fourrage au sein de réseaux labyrinthiques de buissons similaires en forme,
taille et couleur dans le désert australien, et utilise des reperes visuels en complément
des informations fournies par son systeme d’intégration de trajet.

D’autres especes fourrageant en forét tropicale sont capables de s’orienter en
utilisant des informations visuelles en provenance de la canopée. C’est le cas de Pa-
chycondila tarsatns (HOLLDOBLER, 1980) et d’Odontomachns bauri (OLIVEIRA & HOLL-
DOBLER, 1989). Bien que les branches des arbres constituent, au sens strict, des re-
peres visuels terrestres, leur localisation dans le champ visuel dorsal des fourmis im-
plique plutét une utilisation sous forme de compas (les fourmis ne se dirigent pas
vers ces reperes mais utilisent Porientation générale du panorama visuel afin de dé-
terminer une direction de déplacement).

3.2.2. Format de représentation des repéres visuels

Nous avons évoqué la capacité des insectes a former des représentation spa-
tiales, de fagon égocentrée dans le cadre de leurs déplacements, c’est-a-dire a repré
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senter des relations spatiales entre eux et différents éléments de 'environnement.
Comme nous venons de le voir, ces différents éléments environnementaux sont
souvent des reperes visuels, et 'élaboration des représentations spatiales passe donc
par la représentation de ces reperes visuels, assimilable a la formation d’images men-
tales. Deux grands formats de représentation visuelle ont été proposés chez l'in-
secte, supposant un encodage des informations visuelles différent : le format para-
métrique et le format imagé, ou iconique.

De nombreuses ¢tudes, menées principalement chez l'abeille, indiquent
qu’une forme peut étre reconnue grace a 'utilisation d’un ou plusieurs parametres
visuels, tels que sa fréquence spatiale (rapport du périmetre sur la surface ; voir par
exemple FREE, 1970), son orientation générale (revues de SRINIVASAN, 1994 ; SRI-
NIVASAN ¢/ al., 1994), 1a présence de symétrie, la couleur, la géométrie (pour ces trois
derniers parameétres, voir la revue de HORRIDGE, 1999).

Le format imagé suppose quant a lui une représentation des objets de I'envi
ronnement sous la forme d’images en couleurs (CHENG ¢7 @/, 1986) mais dont la
résolution (3,5°) serait moindre que celle de 'image rétinienne percue en temps réel
(1°a 1,5°) (GOULD, 1988), correspondant donc a une image transformée de la réali-
té percue, tout en autorisant des performances complexes d’orientation spatiale
(BEUGNON & LACHAUD, 1992). Ce format imagé de représentation visuelle est a la
base de deux modeles de représentation spatiale chez I'insecte, les modeles dits du
snapshots et du sketchmap (of. §§ 3.2.3 et 3.2.4 ci-dessous).

Comme le rappelle CHAMERON (1999), la communauté scientifique a long-
temps ¢té divisée entre les tenants des formats paramétrique et iconique, notam-
ment au sujet de I'abeille (voir par exemple HORRIDGE, 1999 ; EFLER & RONACHER,
2000). CHAMERON (1999) estime que le débat devrait étre clos (puisque de nom-
breuses études supportent Iexistence des deux modes de représentation) en faveur
d’un consensus considérant que le format de représentation visuelle des insectes va
rie selon la nature de la stimulation et de la tache concernée par la représentation.
Chez la fourmi, la coexistence des deux formats est également envisagée. Ainsi on
considere que les reperes visuels sont mémorisés selon un format iconique (szapshot
ou sketchmap - ¢f. §§ 3.2.3 et 3.2.4), et que le rappel de ces mémoires peut étre déclen
ché par la reconnaissance d’un ou plusieurs parametres des reperes (HARRIS ef al.,
2007).

3.2.3. Le modele du snapshot

Plusieurs études chez les hyménopteres suggerent que les reperes visuels ter-
restres sont mémorisés sous forme d’images bidimensionnelles rétinotopiques (szap-
shots) : le codage des reperes visuels consiste en la mémorisation de leurs positions
sur la rétine. Cest notamment le cas chez l'abeille (CARTWRIGHT & COLLETT, 1983)
et chez la fourmi (WEHNER & RABER, 1979 ; WEHNER e7 a/., 1996). Les fourmis des
bois F. rufa peuvent ainsi mémoriser 'image d’un ou plusieurs reperes artificiels (cy-
lindres) environnant le but de leur déplacement, a savoir un site de nourriture (DU-
RIER ¢7 al., 2003 ; GRAHAM ef al, 2004). Afin de retrouver ce site, 'insecte s’oriente
de facon a aligner le snapshot mémorisé avec les reperes, puis se déplace jusqu’a ce
que I'image projetée par les reperes sur ses rétines atteigne la méme taille que le(s)
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snapshot(s) mémorisé(s). En d’autres termes, les fourmis se rapprochent des reperes
dont la taille apparente est moindre que celle du szapshor mémorisé sur le site alimen-
taire. D’aprés COLLETT ef al. (2003b) et DURIER ez a/. (2003), ceci suggere que le
rappel des snapshots intervient “bien avant” que I'insecte n’atteigne son but.

Cet appariement du swapshot et de 'environnement illustre bien la notion de
systeme égocentré de représentation spatiale : dans ce systeme, comme nous I’'avons
vu au § 1.3 (p. 13), I'espace n’est défini que par les relations entre 'animal et les re-
peres environnants ; pour employer une image simple, on peut considérer que
“I'animal cherche a positionner le monde autour de lui”.

Une expérience de JUDD & COLLETT (1998) suggere que les fourmis des bois
F. rufa mémorisent plusieurs suapshots d'un méme repere artificiel : plusieurs vues
seraient mémorisées a différentes distances d’un cone marquant 'emplacement d’un
site de nourriture. Lors de I'approche du cone, le comportement de fixation des
fourmis suggere qu’une séquence de vues de plus en plus rapprochées intervient
dans le guidage. DURIER ¢ a/ (2004) suggerent que ces ‘“Swapshots en route” attirent
moins efficacement les fourmis vers le but que le szapshot mémorisé au niveau de ce
but, mais permettent la mise en place d’un “paysage attractif” permettant aux insectes
de se diriger vers leur but depuis un large éventail de directions d’approche.

Selon DURIER e7 al. (2003), les snapshots s’étendraient sur une large portion des
rétines : ils pourraient occuper au moins 120° d’angle visuel chez les fourmis des
bois. Cela implique que plusieurs reperes visuels peuvent étre inclus dans un méme
snapshot et que les fourmis peuvent mémoriser, en plus des tailles apparentes des re-
peres vus depuis le but, les relations spatiales entre ces différents reperes. Cette ca-
ractéristique des snapshots permettrait de faciliter la localisation précise du but d’un
déplacement. Des conclusions similaires avaient été tirées par CARTWRIGHT & COL-
LETT (1983) chez l'abeille, les snapshots embrassant au moins 60° de champ visuel.

Les snapshots peuvent concerner des reperes environnant un site de nourriture
comme nous venons de le voir dans les exemples ci-dessus, mais également des re-
péres situés a proximité de Ientrée du nid. Dans cette situation, AKESSON & WEH-
NER (2002) ont montré les fourmis C. forts utilisent leur compas céleste afin d’abor-
der la zone des reperes selon une direction constante. Cela leur permettrait de pet-
cevoir 'arrangement des reperes sous le méme angle que lors de la mémorisation du
snapshot correspondant, facilitant ainsi le processus d’appariement. L’approche de
reperes familiers selon une direction constante grace a un compas céleste ou magné
tique a également été mise en évidence chez I'abeille et la guépe (pour une revue ¢f.
COLLETT ¢# al., 20006).

Enfin, si les snapshots permettent de localiser un but avec précision (site de
nourriture ou entrée du nid), nous verrons au paragraphe 3.4 (p. 26) qu’ils peuvent
¢galement guider les fourmis le long de leurs routes. GRAHAM & COLLETT (2002)
ont ainsi montré que les fourmis F. rufa maintiennent constante la hauteur pergue
d’un mur afin de se déplacer parallélement a ce dernier (laugmentation expérimen-
tale de la hauteur du mur conduit les fourmis a s’en éloigner afin de retrouver une
projection rétinienne conforme a celle acquise durant 'entrainement).
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3.2.4. Le modele du sketchmap

Développé dans les années 90 (PASTERGUE ef al., 1992 ; PASTERGUE-RUIZ,
1995 ; PASTERGUE-RUIZ ¢7 al, 1995), ce modele est issu de 'analyse critique du mo-
dele du snapshot, et suppose pour I'insecte un mode d’utilisation de I'espace différent.
Le tableau suivant permet d’appréhender rapidement les divergences des deux mo-

deles :

Tableau 1. Principales divergences entre le modele du snapshot et celui du sketchmap (modifié
d’aprés CHAMERON et al., 1997).

Snapshot

Sketchmap

Format de la représentation

visuelle

Cadre de référence

Principales caractéristiques

de la représentation spatiale

Identification détaillée des

reperes

Meécanisme opérationnel

Opération effectuée

Conséquences_fonctionnelles

imagée
systeme autocentré
rétinotopique

valeurs métriques entre
les repéres et I'insecte
(angles, distances)

oul

obtenir le meilleur appariement
possible entre I'image percue et
I'image mémorisée

regle de déplacement

par calcul vectoriel

utilisation de routes stéréotypées

imagée

systeme allocentré local

relations topologiques

entre les reperes et le but

non

atteindre I’endroit d’ou la confi-
guration des repéres est compa-
tible avec celle mémorisée

localisation dans I’espace

du but du déplacement

utilisation flexible de I’espace

Tout comme le modele du snapshot, le modele du sketchmap est fondé sur un
mode de représentation visuelle imagé. Toutefois, cette représentation imagée s’ins-
crit dans un référentiel allocentré : les travaux de Pastergue indiquent qu’en condi-
tions de laboratoire, les fourmis Cataghphis cursor confrontées a plusieurs reperes vi-
suels différents (une croix, un triangle, un carré et un disque) n’encodent pas seule-
ment la position angulaire et la taille apparente des reperes (comme le suppose le
modele du snapsho?), mais également les relations entre les reperes et leurs positions
relatives (BEUGNON ez al, 1996). Le modcle du sketchmap correspond donc a un
mode d’utilisation topologique de 'espace, quand le modele du swapshot décrit un
mode d’utilisation rétinotopique.
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3.3. Dynamique d’apprentissage de routes familieres

COLLETT ef al. (1992) ont montré que les fourmis du désert Cataghphis fortis
reconnaissent visuellement des reperes jalonnant leur routes et les contournent sys-
tématiquement du méme coté (biased detours : Figure 5). Selon COLLETT ef al.
(2003b), ce guidage visuel des routes constitue un comportement complexe, précédé
par Pemploi d’outils de navigation simples nécessitant peu ou pas d’apprentissage
(pistes chimiques et intégration du trajet). Au cours des trajets individuels successifs,
ces outils sont progressivement supplantés par la stratégie de guidage visuel, sollict
tant davantage la mémoire.

Par exemple, comme nous 'avons vu au paragraphe 3.2.1 (p. 20), chez les
tourmis Formica rufa, les fourrageuses naives suivent, lors de leurs premiers trajets
hors du nid, des pistes chimiques déposées par leurs congéneres. Les déplacements
le long des pistes permettent la mémorisation progressive de repéres visuels situés a
proximité, et les fourrageuses expérimentées finissent par abandonner les pistes au
profit d’un guidage visuel (WOLF, 2008).

Chez les fourmis du désert, qui ne déposent jamais de pistes chimiques, c’est
Pintégration de trajet qui guide les fourrageuses lors de leurs premieres sorties hors
du nid. Nous avons vu que cet outil permet, grace a I’élaboration d’un vecteur, de
retourner au nid suite a la découverte d’un site de nourriture, mais aussi de retout-
ner vers ce site lors des sorties suivantes. Au fur et a mesure des trajets successifs, et
de la méme fagon que certaines fourmis suivant des pistes chimiques, I'aspect visuel
de reperes jalonnant la route est mémorisé. Les fourmis finissent par s'affranchir du
vecteur liant le nid et le site de nourriture, utilisant pour se guider ces reperes visuels
mémorisés (COLLETT ef al., 1992, 2001). GRAHAM e al. (2003) ont montré que ces
reperes visuels exercent également une influence sur la forme des routes pendant
leur apprentissage : si un repere visuel cylindrique est placé sur le chemin de fourra
geuses inexpérimentées de 'espece Formica rufa, se déplagant de leur nid vers une
source de nourriture dans une aréne, les fourmis incurvent significativement leurs
trajets vers le repere (beacon aiming : Figure 6). Cette tendance naturelle a se diriger
vers des objets saillants de 'environnement a également été observée chez I'abeille
(CHITTKA et al., 1995 ; VON FRISCH, 1967).

Nest Figure 5. Suite a I'apprentissage d’une
Myt 10~ route rectiligne (pointillés de gauche),
' des fourmis sont relachées a 10 meétres
de I'un des repeéres familiers (cylindre ou
triangles). Elles se détournent afin de
passer a gauche du cylindre ou a droite
des triangles, comme lors de l'entrai-
nement (d’aprés COLLETT et al., 1992).
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Figure 6. (Gauche) Un grand cylindre noir est placé sur le c6té du chemin employé par
des fourmis des bois pour atteindre une source de nourriture éloignée de trois métres du
point de départ. (Milieu) Les trajectoires des fourmis sont significativement incurvées
vers le cylindre, dénotant l'attraction spontanée exercée par ce repére visuel. (Droite)
Suite a la suppression du cylindre, la courbure des routes est maintenue, ce qui suggere
que d’autres indices visuels continuent a guider les fourmis (modifié, d’aprés GRAHAM &
COLLETT, 2002).

Des simulations menées par COLLETT (1996b) suggerent qu'une combinai-
son de ces trois mécanismes (intégration du trajet, biased detours et beacon aiming) est
suffisante pour rendre compte du suivi de route chez les fourmis du désert. Plu-
sieurs “outils cognitifs” interagiraient donc lors de la phase d’apprentissage d’une
route : COLLETT e¢f al. (2003b) expriment cette idée en considérant que l'influence
combinée de l'intégration de trajet et de I'attraction spontanée par les repéres constk
tue une trame a partir de laquelle les routes familieres sont mises en place.

Les trajets aller et retour d’'une fourrageuse donnée peuvent étre différents
(KOHLER & WEHNER, 2005 ; WEHNER ¢7 @/, 1983, 20006), ou identiques (¢. la Fi-
gure 2 p. 17 d’apres SANTSCHI, 1913). Dans le second cas, selon GRAHAM & COL-
LETT (2000), les fourmis F. rufa seraient capables, lors du trajet aller du nid vers un
site de nourriture, de mémoriser certains reperes utilisés pour guider le retour au
nid, en plus des reperes balisant Ialler. Ce serait également le cas chez Cataghphis
bombycina, cette fourmi effectuant fréquemment des rotations a 360° lors de ses tra-
jets allers (WEHNER ¢ af, 1992). Selon HARRIS ¢f al. (2005), il existerait une ségréga-
tion de ces deux ensembles mnésiques, modulée par la motivation des fourmis : les
images des reperes associés a 'aller seraient rappelées lorsque les fourmis sont en
quéte de nourriture ; inversement, les images des reperes associés au retour seraient
rappelées lorsque les fourmis ont trouvé de la nourriture.

3.4. Stratégie de suivi de route : segmentation du
trajet et vecteurs locaux

Plusieurs études suggerent que les différents reperes visuels mémorisés le
long d’une route constituent des buts intermédiaires de déplacement, qui segmen-
tent cette route en troncons. Ces derniers seraient mémorisés sous la forme de vec-
teurs locanx associés aux reperes (COLLETT ef al., 1998 ; BISCH-KNADEN & WEHNER,
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2003a) : lorsqu’un repere donné est reconnu, le vecteur local correspondant est évo
qué, spécifiant la direction a suivre pour rejoindre le repére suivant (cette direction
étant dérivée du compas céleste décrit précédemment). En d’autres termes, les
fourmis mémorisent I'aspect visuel de reperes de 'environnement, et les directions
reliant ces reperes. Chez I'abeille, CHITTKA e7 a/. (1995), COLLETT ef al. (1993, 1996)
et SRINIVASAN ef al. (1997) ont démontré la mémorisation de vecteurs locaux four-
nissant des informations directionnelles et odométriques ; chez la fourmi seule la
composante directionnelle serait présente.

Ces vecteurs locaux seraient utilisés préférentiellement au vecteur global d’in-
tégration : chez I'abeille, le déplacement d’un repére visuel entraine celui du vecteur
local associé (COLLETT et al, 1996 ; SRINIVASAN e¢f al., 1997), méme si la longueur
totale du trajet en est diminuée (SRINIVASAN e¢7 al, 1997). Chez la fourmi, les vec-
teurs locaux sont également suivis préférentiellement au vecteur global, au moins
temporairement (COLLETT e al., 1998).

Notons que les vecteurs locaux n’ont été mis en évidence que lors des trajets
retour des fourmis ; bien que leur utilisation ne soit pas exclue lors des trajets aller
(du nid vers un site de nourriture), BISCH-KNADEN & WEHNER (2003a) indiquent
que cette hypothese est difficile a tester, notamment parce que cela induirait une
perturbation des trajets aller des fourmis, compromettant leur activité de fourrage-
ment.

Suite a leur étude des routes familieres suivies par la formicine Melophorus ba-
goti, KOHLER & WEHNER (2005) suggerent que les fourmis mémorisent une sé-
quence de snapshots liés par des vecteurs locaux, ils précisent que des reperes distants
(tels des arbres) sont susceptibles de constituer des indices visuels panoramiques
renseignant les insectes sur la direction générale de déplacement a adopter (le role
des reperes distants a également été démontré chez la fourmi Formica japonica (FU-
KUSHI, 2001) et chez I'abeille (COLLETT & KELBER, 1988 ; COLLETT ef al, 1997)).
SOMMER ¢t al. (2008) rapportent qu'une méme fourrageuse de M. bago#i est capable
de mémoriser plusieurs routes familicres guidées visuellement vers différents sites de
nourriture, et que les mémoires associées a chacune de ces routes sont préservées
toute sa vie durant.

3.5. Interaction entre les reperes familiers et le
vecteur global d’intégration du trajet

COLLETT & COLLETT (2004) formulent la question suivante : étant donné
qu’il existe une association entre vecteurs locaux et reperes familiers, peut-on mettre
en évidence un lien similaire entre un vecteur global et ces reperes ? Plusieurs études
montrent que la mémoire des reperes familiers et le processus d’intégration du trajet
(vecteur global) sont des systemes bien distincts, n’interagissant pas entre eux.
(COLLETT ¢f al., 1998, 2003a ; SASSI & WEHNER, 1997 ; KNADEN & WEHNER, 2005).
Par exemple, les fourmis Melophorus bagoti peuvent suivre des routes familicres sans
posséder un vecteur global mémorisé (KOHLER & WEHNER, 2005). Selon les termes
de Collett, les reperes mémorisés “n’ont pas de coordonnées dans le systeme d’inté-
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gration” : ils “renseignent les insectes sur une action a entreprendre, et non pas sur
leur position par rapport au nid” (COLLETT e7 al, 2003b). Autrement dit, les reperes
fournissent une information procédurale plutoét que positionnelle, ce qui reflete,
comme le rappellent WEHNER e/ /. (20006), un systeme de représentation de I'espace
¢gocentré. Les fourmis ne semblent pas capables d’utiliser les reperes qu’elles ren-
contrent pour “mettre a jour” leur systeme d’intégration. Pour une discussion tres
approfondie des relations entre reperes familiers et vecteur global, le lecteur pourra
se référer a la revue de COLLETT & COLLETT (2004) citée en début de paragraphe.

Comme nous I'avons vu, le principe méme du systeme global d’intégration
du trajet est propice a 'accumulation d’erreurs de distance et de direction, d’autant
plus que la distance parcourue est longue. COLLETT ef a/. (2006a) remarquent que le
suivi de routes guidées visuellement constitue une stratégie plus précise, chaque re-
pere familier rencontré en route permettant de réorienter correctement (sil y a lieu)
les fourmis. Cela semble expliquer pourquoi le suivi de route est employé préféren
tiellement a l'intégration de trajet lorsque 'environnement est suffisamment riche en
reperes visuels.

3.6. Le cas complexe des barrieres

Les reperes visuels artificiels (cylindres, cones...) utilisés dans de nombreuses
¢tudes de la navigation chez les fourmis (dénommés “beacons”) doivent étre diftéren-
tiés des barricres, également appelées reperes étendus (“extended landmarks™). Ces
derniers ne peuvent pas étre escaladés et doivent donc étre longés et/ou contournés.
Plusieurs études montrent que les fourmis mémorisent des informations visuelles
fournies par les barri¢res afin de guider leurs routes (COLLETT e# al., 2001 ; PRATT e#
al., 2001). Ces images seraient encodées rétinotopiquement sous forme de snapshots
(GRAHAM & COLLETT, 2002).

Les deux études présentées ci-dessous montrent que les changements de di-
rection effectués par les fourmis aux extrémités de ces reperes étendus ne découlent
pas uniquement du suivi de vecteurs locaux, ce qui révele la complexité des straté
gies de navigation. Etant donnée la complémentarité de ces études, nous en donne-
rons ici une description relativement détaillée.

COLLETT et al. (2001) ont placé, sur le trajet de fourmis (C. for#s) retournant
au nid apres avoir visité un site de nourriture, une repere visuel de type barricre a
contourner (Figure 7a). En situation de test, les fourmis capturées au nid et redé-
posées a 'extrémité de la barricre rejoignent le nid en décrivant une trajectoire dont
Vorientation par rapport a la barriere est la méme qu’en situation d’entrainement (Fi-
gure 7b), méme lorsque la barri¢re est orientée différemment (Figure 7c¢). Ce résul-
tat indique que les fourmis s’orientent sur la base des indices visuels fournis par la
barriere.
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l(a) Figure 7. (a) Les fourmis contournent une
barriére (longueur : 10 metres) lors du re-
N tour au nid (Ne) aprés avoir visité un site de
Ne F L nourriture (F). (b) Lors d’un test, les fourmis
| capturées a l'entrée du nid et déplacées a
I'extrémité d’une barriére identique suivent

¥ un trajet similaire au trajet d’entrainement.
3m 127l (c) Méme lorsque la barriere a subi une
| LW rotation de 45°, l'orientation des trajets suit
| celle de la barriére, suggérant une orienta-
1 ®) © tion grace aux caractéristiques visuelles de
I'obstacle plutét que grace au compas cé-
leste, insensible a ce changement d’orien-
—-{\ Vi tation (d’apres COLLETT et al., 2003).
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Une seconde étude permet d’illustrer la complexité des stratégies d’orienta-
tion employées par les fourmis lors du contournement d’obstacles : BISCH-KNADEN
& WEHNER (2001) se sont également intéressés a la facon dont les fourmis C. fortis
négocient une barricre placée entre leur nid et un site de nourriture. Si le principe
des expériences est le méme que dans I’étude de COLLETT ef a/ (2001) décrite ci-des-
sus, la barriere en revanche est congue de fagon a ne pouvoir constituer un repere
visible depuis le site de nourriture, et elle est notamment invisible aux yeux des
fourmis qui viennent d’en contourner une extrémité (Figure 8).

A N North Figure 8. (A) Lignes grises : barriére en
4 forme de V. Fleche noire : trajet aller des

fourmis. Fleches vertes : trajets retour.

(B) Section transversale de la barriére,

montrant la pente sablonneuse qui rend

la barriére invisible aprés son contour-

E 74° E, nement. (d’aprés BISCH-KNADEN & WEH-

NER, 2001).
120°
-1
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Les tests de rotation de la barriere a 45° donnent le méme résultat que dans
I’étude précédente, les trajectoires des fourmis suivant la rotation imposée a 'obsta-
cle. La barriére ne constituant pas ici un repere visuel, les auteurs concluent que le
choix directionnel est dicté par des informations “égocentriques” (idiothétiques), les
fourmis utilisant un systeme de référence autocentré. Les auteurs indiquent que
I'hypothéese de Vapprentissage moteur développée par STAMPS (1995) pourrait fournir de
telles informations idiothétiques, les fourmis exécutant une routine motrice les condui-
sant du site de nourriture jusquau nid (L’hypothese de Iapprentissage de routines
motrices pourrait également expliquer en partie les résultats de Pexpérience de
GRAHAM & COLLETT (2002) présentée sur la Figure 6 : la forme incurvée des tra-
jets suivis en 'absence du cylindre pourrait étre due a une routine motrice indépen
dante de ce repéere visuel).

Bien que COLLETT ¢# a/. (2001) aient démontré l'utilisation de données visuel-
les pour lorientation relativement a une barriere saillante, on ne peut donc exclure,
au vu des conclusions de BISCH-KNADEN & WEHNER (2001), une utilisation con-
comitante d’indices idiothétiques. Ces études illustrent donc la variété des outils
d’orientation dont disposent les fourmis du désert (vecteur global, vecteurs locaux,
repérage visuel et apprentissage moteur), et la complexité des processus de naviga-
tion issus de la combinaison de ces outils.
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4. Problématique et objectifs

Nous avons passé en revue, dans cette introduction générale, les différentes
stratégies de navigation connues chez les hyménopteres et plus particulicrement
chez les fourmis des genres Cataghphis, Formica et Melophorus. Ces insectes mettent en
place des routes familieres guidées visuellement entre leur nid et des sites alimentar
res auxquels ils sont fideles. Si des investigations menées sur le terrain permettent
d’acquérir relativement rapidement des connaissances sur leurs modes de déplace-
ment, les expériences de laboratoire (dans des arénes ou des labyrinthes) fournissent
des conditions controlées autorisant des études plus fines des capacités d’apprentis-
sage de ces fourmis.

De par ses caractéristiques anatomiques et comportementales remarquables
(que nous détaillerons au chapitre suivant), Gigantiops destructor constitue un modele
de choix pour les travaux portant sur la cognition spatiale, mais reste peu étudiée au
regard des fourmis citées ci-dessus. En effet, les nids sont longtemps restés difficiles
a localiser (WHEELER trouve deux colonies en 1922, suivi par KEMPF & LENKO en
1968, puis TOBIN en 1989) et a élever en laboratoire, les reines n’ayant pu étre cap-
turées. Les travaux de CHAGNE & BEUGNON (2001) nous apportent toutefois plu-
sieurs éléments. Lors du fourragement, cette espece suit des routes familieres indive
duelles dans 'environnement visuel tres complexe des lisieres des foréts néotropica
les. Tant qu’une source localisée de nourriture est disponible, une méme fourrageuse
peut la fréquenter pendant au moins cing semaines d’affilée. Mais les stratégies de
navigation employées pour retrouver une source donnée restent relativement mal
connues. L’espece n’utilise ni pistes chimiques, ni informations visuelles en prove-
nance de la canopée, contrairement a d’autres fourmis tropicales (HOLLDOBLER,
1980 ; OLIVEIRA & HOLLDOBLER, 1989 ; BAADER, 1996 ; EHMER, 1999). Nous sa-
vons en revanche qu’elle utilise des reperes visuels situés dans son champ de vision
frontal (CHAGNE e7 a/, 2001).

Etant donnée la complexité du milieu de fourragement de G. destructor, et
compte-tenu du nombre important de reperes visuels potentiels, il semble peu pro-
bable que les routes soient représentées sous la forme d’une séquence ordonnée de
snapshots, ainsi qu’on le suppose généralement chez les fourmis du désert. En effet,
rappelons que ce type de représentation imagée iconique requiert vraisemblablement
une charge mnésique importante (SRINIVASAN, 1994), et n’a été mise en évidence de
facon convaincante qu’a proximité immédiate du but des déplacements. Nous avons
vu que des indices idiothétiques peuvent jouer un role important dans 'orientation,
en particulier lors du contournement d’obstacles (§ 3.6 p. 27). Leur role éventuel
dans le suivi de trajets plus complexes demeure toutefois peu connu. Dans un envi
ronnement visuellement complexe, il est probable que ces informations motrices
jouent un roéle facilitateur lors de la navigation visuelle. e Chapitre 1 présentera
donc une expérience d’apprentissage en labyrinthe destinée a tester les capacités
d’utilisation de diverses instructions motrices chez G. destructor.

Dans le Chapitre 2, nous étudierons la capacité de G. destructor a utiliser des
cibles visuelles bidimensionnelles pour se déplacer de fagon efficace en labyrinthe. A
la lumiere des résultats obtenus au chapitre précédent, nous tenterons de décrire les
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interactions fonctionnelles entre les stratégies d’orientation de type moteur et de
type visuel chez cette formicine.

Enfin, la dernicre partie expérimentale de ce mémoire (Chapitre 3) présente
nos travaux sur I'apprentissage de routes familieres dans un dispositif contenant des
reperes tridimensionnels et permettant I’établissement de routes sur 360°, c’est-a-
dire dans un cadre spatial moins contraint que celui imposé par un labyrinthe I
néaire. LLa manipulation de ces reperes permettra de préciser leur réle dans Iorienta
tion en fonction de leur position le long des routes familieres (début, milieu ou fin
de route).

Nous conclurons cette these par une discussion générale, dans laquelle nous
verrons comment nos résultats s’inscrivent au sein des théories actuelles de la navi
gation chez les fourmis, ainsi que les nouvelles pistes de recherche qu’ils appellent.
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Une ouvriere de Gigantiops destructor projetant de I'acide formique sur sa proie.
(Photo A. Wystrach).

“Gigantiops may be neither an insatiable assassin nor a humble anchorite,
but a harmless and perhaps rather frivolous creature, that may have be-
come permanently goggle-eyed through an agelong endeavor to enjoy to the
full the riotons beanties of its environment.”

W. M. WHEELER, Observations on Gigantiops destructor Fabricins
and other leaping ants.
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1. Présentation du modele biologique

1.1. Carte d’identité de Gigantiops destructor

Afin d’éviter une description indigeste de I'espece et de son mode de vie, les
informations essentielles sont présentées ci-apres de facon synthétique, a la maniere
d’une “carte d’identité¢” de Gigantiops destructor. Pour davantage de précisions concer-
nant la structure des colonies et le comportement de fourragement, on pourra se
référer a larticle de BEUGNON ef a/. (2001), qui constitue la seule étude détaillée
dans ce domaine.

Taxinomie Premiere description : Classification actuelle :
Formica destructor FABRICIUS, 1804 Animalia
(Figure 9) Arthropoda
Hexapoda
Deuxieme description (involontaire) : Insecta
Formica solitaria SMITH, 1858 Prerygota
Neoptera
En 1863, ROGER établit la synonymie des Hymenoptera
noms Formica destructor et Formica solitaria et Apocrita
classe I'espéce dans un genre qu’il crée a Vespoidea
cet effet : Gigantiops destructor Fabricius Formicidae
(genre monotypique : il ne comprend que Formicinae
cette espece) Gigantiopini
Gigantiops
Biotope Foréts pluviales d’Amérique du Sud, entre 10 degrés de latitude nord et 15
degrés de latitude sud (WHEELER, 1922; KEMPF & LENKO, 1968; TOBIN,
1989).
Nidification Colonies monogynes et polycaliques (BEUGNON ef a/.,, 2001).

Installation dans des cavités préexistantes, épigées (souvent bois mort de Ce-
cropia spp.) ou hypogées (WHEELER, 1922 ; BEUGNON ¢f 4., 2001), principale-
ment en lisiere de forét.

Organisation Absence de différenciation de castes.
sociale Cf. § 2.1.3. pour des observations récentes concernant 'activité intracoloniale.

Rythme d’activité Exclusivement diurne (07h00 a 18h00, avec un maximum d’activité entre
09h30 et 11h30). (BEUGNON ¢/ a/., 2001).

Mode de Pas de recrutement ni de pistes chimiques. Comportement de fuite émaillé de

déplacement bonds en avant en cas de poursuite par un observateur humain SMITH, 1858 ;
EMERY, 1893 ; MANN, 1916 ; WHEELER, 1922 ; HOLLDOBLER & WILSON,
1990).

Mode de Fourragement en solitaire le long de routes familiéres, principalement au sol,

fourragement plus rarement dans des arbres (longueur typique des routes : 2 a 20 metres,

BEUGNON e al. 2005).

Fidélité individuelle durable (plusieurs semaines) a un site de nourriture fami-
lier. Exploitation simultanée de différentes sources de nourriture par un méme
individu : nectar extrafloral, proies vivantes (termites principalement).

(Toutes informations concernant le fourragement : BEUGNON ¢ a/,, 2001 sauf
mention contraire)

33



Modéle biologique et conditions d’élevage

Figure 9. Gigantiops destructor, ouvriére (a), male (b) et femelle (c). Modi-
fié,d’aprés KEMPF & LENKO (1968).
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1.2. Une réputation usurpée

Les données comportementales présentées au paragraphe 2.1.1. ne manque-
ront pas de souligner le caractere inapproprié du nom spécifique “destructor”’, comme
P'avait fait WHEELER des 1922. Selon lui, FABRICIUS devait tout ignorer du compot-
tement de cette espece pour la nommer de fagon si peu réaliste (le nom évoquant un
“assassin insatiable’ ou un “genre d’insecte-jaguar Cyclopéen’”’), et a vraisemblablement été
inspiré par sa taille (environ un centimetre de long). Il est probable que ROGER ne
disposait pas de davantage de données comportementales que Fabricius concernant
le comportement de 'espece, sans quoi il aurait vraisemblablement retenu le nom
solitaria et non destructor lors de I’établissement de la synonymie des especes et la
création du genre Gigantiops.

Le lecteur pourra se forger sa propre opinion en consultant la vidéo disponi-
ble en ligne a 'adresse suivante :

[ http: //web.mac.com/davidmacquart/iWeb/Site/Gigantiops%20destructor.html

1.3. Comportement social

Comme nous I'avons vu, G. destructor se distingue au sein de la sous-famille
des Formicinae par un ensemble de traits relativement archaiques (structure peu éla
borée des nids, taille réduite des colonies, faible polymorphisme de caste entre la
reine et les ouvrieres, faible degré de coopération entre les individus). Nos récentes
observations (LACHAUD e/ al., 2007) ont permis de mettre en évidence un autre as-
pect particulier du comportement social de 'espece : la réalisation collective par une
grande partie de la colonie de certaines taches habituellement tres spécialisées chez
les autres especes de fourmis. En effet, I'approvisionnement (fourragement +
chasse), I'alimentation des larves et les soins actifs au couvain mobilisent respecti-
vement, en moyenne, 70%, 81% et 93% des membres de la colonie, des valeurs tres
supérieures a celles relevées chez la plupart des especes de fourmis. Par ailleurs,
nous avons relevé un comportement de “malaxage” des proies, auquel participent
en moyenne 97% des effectifs des nids. Ce comportement inédit chez les fourmis,
trés comparable au “chewing” réalisé par les guépes, présente la particularité de faire
intervenir les ouvricres en chaine, depuis apport dans le nid, par une fourrageuse,
d’une proie plus ou moins malaxée, jusqu’au dépot d’une boulette de bouillie sur les
larves par d’autres ouvrieres. De nombreuses ouvricres se spécialisent dans cette ac-
tivité, mais le taux d’élitisme (nombre de spécialistes élites/nombre d’individus pat-
ticipant a la tache) est tres faible voire nul, contrairement a ce qui se passe pour
d’autres taches spécifiques réalisées dans la colonie.

1.4. Exocrinologie de I'espece

Selon BLUM ez al. (1983), les extraits des glandes mandibulaires (principale-
ment du 3-octanone) et de la glande de Dufour (principalement du 2-tridecanone)
n’ont aucun effet notable sur les ouvrieres de G. destructor (ni attraction ni répulsion
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particulicres), alors que chez de nombreuses especes de Formicines ces mémes mo-
lécules agissent comme des phéromones d’alarme. Pour les auteurs, cette non-réac-
tivité des ouvrieres, ainsi que le profil de sécrétion atypique des glandes mandibulai
res (le profil de sécrétion de la glande de Dufour reste typique des Formicines), con
firment la position tres particuliere quoccupe G. destructor parmi les Formicines (les
autres caracteres atypiques (pour une Formicine), considérés comme archaiques, ont
été cités au début du paragraphe précédent). BLUM ef /. (1983) suggerent que ce
sous-développement de la communication chimique est compensé par un important
recours a des indices visuels.

En guise de conclusion de ces éléments d’exocrinologie, rappelons que BEU-
GNON ¢t al. (2001) rapportent que G. destructor n’utilise pas de pistes chimiques et ne
recrute pas de congéneres au cours du fourragement (étude de BLUM ez a/ (1983)
ne nous renseigne pas a ce sujet puisqu’elle n’aborde pas 'organe sécrétant généra-
lement les phéromones de piste chez les formicines, a savoir la glande rectale).

1.5. Anatomie fonctionnelle et implications pour la
navigation

1.5.1. Caractéristiques anatomiques du systeme visuel

Tres tot, la taille imposante des yeux frappe les entomologistes s’attachant a
décrire 'espece. Pour WHEELER (1922), les yeux de Gigantiops paraissent “continuelle-
ment dilatés, comme sous leffet de la surprise et de la contrariété a la vue du comportement indécent
d antres insectes.” Bien que rédigé dans un style souvent poétique, l'article de WHEE-
LER constitue probablement la premicre revue détaillée des travaux antérieurs menés
sur G. destructor (la version originale de cette citation est la suivante : “{(...) zts huge eyes,
perpetually dilated as if in astonishment and chagrin at the indecent bebavior of other insects”’).
Selon cet auteur, Uespece ‘pourrait avoir acquis des yeux: saillants dans un effort immémorial
afin de goiiter pleinement les beautés tapagenses de son environnement.” !

Une description et une explication plus scientifiques sont fournies par GRO-
NENBERG & HOLLDOBLER (1999). Des mesures morphologiques comparatives ont
¢té effectuées chez plusieurs especes de fourmis (Tableau 2). Le classement de ces
mesures place G. destructor en premiere position (rang 1) pour :

- les yeux : avec plus de 4000 ommatidies par ceil et un rapport de 0.71 entre
les surfaces des yeux et de la téte, Gigantiops destructor est Uespece de fourmi dotée des
yeux les plus développés ;

- les lobes optiques (medulla et lobula) : G. destructor a les plus gros lobes op-
tiques par rapport aux lobes antennaires, et par rapport a 'ensemble du cerveau ;

- le calice des corps en champignon : chez G. destructor, le rapport volumique
entre la partie de ces corps dévolue a l'olfaction (Ievre + anneau basal) et celle dé&
diée a la vision (collet) est le plus faible.

G. destructor illustre bien une tendance soulignée par les auteurs : le dévelop-
pement des yeux est généralement associé a une hypertrophie des lobes optiques (¢

' Le lecteur trouvera la version originale de cette seconde citation sur la page de titre du pré-
sent chapitre.
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Tableau 2 : les especes avec un rang élevé pour les yeux ont également un rang éle
vé pour les lobes optiques).

Tableau 2. Caractéristiques morphologiques de différentes espéces d’hyménoptéres
(Modifié, d’aprés GRONENBERG & HOLLDOBLER, 1999).

Rang (Eil Omm. (Eil Rang pour Lobes Lobesant/  Rang Leévre +
pour les yeux  (mm?) /téte  les lobes opt./  lobesopt. pourle  anneau
optiques  cerveau calice basal/
collet
Gigantiops 1 1.12 4137 0.71 1 0.33 0.20 1.72
destricior +252 +0.03 +0.02 +0.18
(Formicinae)
Harpegnatos 2 0.77 1632 0.32 2 0.24 0.28 5.23
mltaz‘ar. +0.05 +241 +0.02 +0.03 +0.04 +1.29
(Ponerinae)
Catag/)/pbis 8 0.16 1059 0.11 6 0.13 0.94 2.97
bicolor +0.02 228  £0.02 +0.01 +0.22 +0.30
(Formicinae)
Myrmecocystus 11 0.21 651 0.21 11 0.04 2.94 3.92
navajo +0.02 +42 +0.02 +0.001 +0.19 +1.56
(Formicinae)
Catanlacus sp. 12 0.14 774 0.12 7 0.08 0.73 3.45
(Myrmicinac) +0.03  £226  £0.02 £0.01 +0.15 +0.32
Moyenne 0.26 910 0.08 0.08 4.14 34
* écart type +0.32 +1071  £0.09 10.1 +5.81 172
Apis mellifera «“2” 0.20 0.13  “+1” 0.90
(Apinae)

Les valeurs représentent : la surface absolue des yeux (CEil), le nombre d'ommatidies par ceil
(Omm) et la taille relative des yeux par rapport a la surface frontale de la téte (CEil/téte). La taille relative
des yeux et le nombre d'ommatidies sont classés par rang, et la moyenne de ces deux rangs constitue le
Rang pour les yeux. De méme, le volume relatif des lobes optiques (medulla et lobula) par rapport au cer-
veau (Lobes opt./cerveau) et aux lobes antennaires (lobes ant./lobes opt.) sont classés par rang, et la
moyenne de ces deux rangs constitue le Rang pour les lobes optiques. Les rapports entre les parties ol-
factive et visuelle du calice (levre + anneau basal/collet) sont également classés par rang (Rang pour le
calice). La derniere colonne ne concerne pas la vision et indique la taille relative des lobes antennaires par
rapport au cerveau (Lobes ant./cerveau).

NB - Ce tableau ne retranscrit que les valeurs relevées sur des ouvrieres ; les valeurs relevées
par les auteurs sur les males (ayant généralement un systéme visuel plus développé) ont été volontaire-
ment omises dans la présente retranscription, dans un souci de simplification. Ne figurent ici qu’une partie
des espeéces citées dans le tableau original. En revanche, les valeurs des moyennes et des écarts types
sont celles fournies dans le tableau original et concernent I'ensemble des especes étudiées par les au-
teurs.

JAFFE & PEREZ (1989) fournissent également des mesures morphologiques
comparatives du cerveau de différentes especes de fourmis (T'ableau 2). Leur don-
nées sont comparables a celles de GRONENBERG & HOLLDOBLER (1999) : il appa-
rait que Gigantiops destructor possede de loin les plus gros lobes optiques, leur volume
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représentant 55,8 % du volume de 'ensemble du cerveau?. Comme GRONENBERG
& HOLLDOBLER (1999), JAFFE & PEREZ (1989) avaient remarqué qu’il s’agissait
d’une tendance générale, les especes dotées de grands yeux (des genres Psexdomyrmex
et Gigantiops) possédant de gros lobes optiques, sans hypertrophie des autres parties
du cerveau.

De plus, les données de JAFFE & PEREZ permettent de calculer, comme I'ont
fait GRONENBERG & HOLLDOBLER, le rapport volumique lobes antennaires/lobes
optiques : G. destructor apparait encore comme 'espece possédant le rapport le plus
faible (Tableau 3).

Tableau 3. Caractéristiques morphologiques de quatre espéces de fourmis « visuel-
les » (Modifié, d’aprés JAFFE & PEREZ, 1989).

Lobes  Volume Volume .
Calices " Lo.b ©s Eobes antennaires/  cérébral/ cérébral Poids du
antennaires  optiques | 1 optiques corps (umd)* corps (mg)
Gigantiops destructor R
(Formicinac) 26.8 4.5 55.8 0.080 13.9 1695+25 11a13
Pseudonyrmes: flaviduins 24.7 55 619 0.088 310 527+3  2a3
(Pseudomyrmecinac)
Psendonyrmes: termitariys 26.0 57 585 0.097 202 687+6  2a4
(Pseudomyrmecinae)
P ””dﬁ”ﬂ””xg’“.”/“ 242 6.9 652 0.105 253 938+3  3a4
(Pseudomyrmecinac)

Les valeurs représentent : le volume des calices, des lobes antennaires et des lobes optiques,
exprimés en pourcentage du volume total du cerveau. Le rapport entre les volumes des lobes antennaires
et des lobes optiques a été calculé (lobes antennaires/lobes optiques), ainsi que le rapport entre le volume
cérébral et le poids du corps (volume cérébral/corps).

* Les pym3 remplacent ici les mm3, dont la mention dans larticle original est trés vraisemblable-
ment erronée.

1.5.2. Implications pour la navigation

GRONENBERG & HOLLDOBLER (1999) rappellent qu’étant donné le cott
énergétique nécessaire au maintien d’une structure anatomique, celle-ci ne peut étre
viable (d’un point de vue évolutif) que si elle est vraiment utile a 'animal. Ainsi, la
morphologie du systéme visuel renseigne sur 'importance de la vision chez un ani
mal, les différences volumiques entre les différentes parties du systeme reflétant des
différences fonctionnelles. Le systeme visuel développé de G. destructor (yeux et sys-
teme neural dédié) reflete donc son comportement de prédateur visuel (de maniere
générale, on pourra faire une distinction grossicre entre les « especes olfactives »,
possédant de gros lobes antennaires et de petits lobes optiques, et les « especes vi-
suelles », dotées de lobes antennaires réduits et de lobes optiques développés).

2 D’apres le tableau 3, les lobes optiques représentent 55.8% du cerveau, soit un rapport volu-
mique de 0.55, supérieur a celui donné par GRONENBERG & HOLLDOBLER (1999) dans le tableau
2 (0.33). Le faible nombre de spécimens examinés (4 pour chaque duo dauteurs) et les écarts
types associés aux moyennes (3% pour GRONENBERG & HOLLDOBLER, 12% POUR JAFFE & PE-
REZ) expliquent probablement cette différence.
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De grands yeux avec de faibles angles interommatidiens (plusieurs ommati
dies regardant pratiquement le méme point dans I’espace) conferent une acuité éle-
vée permettant de détecter et de poursuivre les proies. On retrouve d’ailleurs ces ca-
ractéristiques chez un autre prédateur visuel, Harpegnathos saltator (Tableau 2). De
manicre générale, les grands yeux ont une importance fonctionnelle, leur surface et
le nombre d’'ommatidies n’étant pas corrélés a la taille de la téte.

Les lobes optiques hypertrophiés permettraient le traitement rapide de I'in-
formation en provenance des yeux, et les volumineux collets seraient impliqués dans
les traitements « supérieurs » de 'information visuelle, comme le stockage et le rap-
pel d’images de l'environnement utilisées lors de taches complexes de navigation.
On retrouve en effet des collets particulierement développés chez les especes des
genres Cataghphis, Myrmecocystus et Catalaucus, ainsi que chez Pabeille Apis mellifera
(Tableau 2), qui font largement appel a des indices visuels pour leur orientation
spatiale.

Paradoxalement, GRONENBERG & HOLLDOBLER (1999) remarquent que la
taille des lobes optiques (ou des yeux) est inversement corrélée avec celle des collets.
IIs émettent ’hypothese selon laquelle, chez les fourmis avec de gros yeux et lobes
optiques, les collets n’ont a traiter qu’une faible partie de 'information visuelle car la
navigation ne nécessite pas une acuité particuliecrement fine ou une haute résolution
temporelle des images. Inversement, les collets seraient bien plus développés chez
les fourmis avec des yeux et des lobes optiques plus petits, car ces derniers ne four
niraient que des informations visuelles peu précises nécessitant un traitement lourd
pour pouvoir servir a la navigation.

Meéme si GRONENBERG & HOLLDOBLER n’abordent pas ce point, il est inté-
ressant de remarquer que G. destructor possede a /a fois de gros yeux/lobes optiques,
et des collets tres développés (Figure 10 et Tableau 2 : la valeur du rapport (levre +
anneau basal)/collet est la plus faible chez G. destructor). 11 semble donc que le sys-
teme visuel perfectionné de G. destructor n’est pas seulement impliqué dans la préda-
tion, mais aussi dans des taches spécialisées de navigation.

Figure 10. Corps en champignon de Gigan-
tiops destructor (ouvriere). Reconstruction
tridimensionnelle a partir de dessins de sec-
tions cérébrales de 30 ym (Modifié, d’apres
JAFFE & PEREZ, 1989). Bien qu'il ne per-
mette pas de localiser avec précision des
structures telles que les lévres ou les col-
lets, ce dessin constitue, & notre connais-
sance, la seule représentation des corps en
champignon de G. destructor.
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2. L’élevage
2.1. Conditions d’élevage

Les nids artificiels utilisés pour I’élevage de G. destructor au laboratoire (Fi-
gure 11) constituent une variante des nids dits “de type Passera” (ainsi nommés
d’apres leur description par PASSERA, 1969). Les modifications apportées ont pour
but d’assurer un important taux d’humidité a l'intérieur du nid, ce qui nous parait
important pour I’élevage d’une espece néotropicale.

compartiment supérieur

couvercle transparent
fond en platre

tube d’acces au milieu extérieur

-

1
1
1
1
1
*

€--------=-===-==

1
1
1
1
1
1
1
A4

; 8cm

T
) compartiment inférieur (réservoir d’eau)
1
1

éponge (méche d’humidification)

Figure 11. Nid artificiel (coupe transversale) utilisé pour I'élevage de Gigantiops destructor. La
colonie loge dans le compartiment supérieur, sur un fond en platre de Paris maintenu humide
au contact d’une éponge imbibée d’eau. Un cache de plastique noir opaque (non représenté)
recouvre le nid de facon a assurer une obscurité permanente. Un tube de plastique souple
permet aux fourmis de faire des allers-retours entre le nid et le milieu extérieur.

Chaque nid est connecté a un “milieu extérieur”; a savoir une boite de plastt
que transparent (24 X 24 X 9 cm?), aux parois internes enduites de Fluon®3, dans
laquelle sont fournis un “abreuvoir” (tube de verre rempli d’eau, bouché par un co-
ton que tétent les fourmis), une coupelle contenant du miel d’acacia dilué ou du
“mélange de Bhatkar” (BHATKAR & WHITCOMBS, 1970), et des proies vivantes (dro-

3 Fluon® est une marque déposée. Ce nom commercial désigne un polymére de tétrafluo-
roéthyléne agissant comme un lubrifiant : le fait de recouvrir une paroi verticale de Fluon® em-
péche les fourmis d’y grimper.
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sophiles Drosophila melanogaster). Notons qu’il est possible, lorsque I'on dispose d’une
colonie particulicrement populeuse, de connecter deux des nids décrits ci-dessus a
un méme milieu extérieur commun. Les fourmis se répartissent alors de fagon équi
valente dans les deux nids.

La température des locaux d’élevage est maintenue entre 25 et 30°C, leur taux
d’hygrométrie entre 40 et 70%, et la photopériode est de 12 heures, avec un éclaire
ment de 08h00 a 20h00.

2.2. Avantages et inconvénients de I'élevage

2.2.1. Composition des nids

L’espece étant monogyne mais polycalique, la présence d’une reine dans cha-
que nid d’élevage n’est pas une nécessité absolue. On pourra ainsi conserver dura
blement des colonies sans reine, la longévité des ouvricres (environ deux ans) com-
pensant 'absence de leur renouvellement.

Lactivité¢ de fourragement, notamment la capture de proies, est maintenue
méme en I'absence de couvain : des fourrageuses sont donc toujours disponibles
pour les expérimentations. Néanmoins, chaque nid n’offre qu’un nombre tres limité
de fourrageuses (deux ou trois individus effectuant des allers-retours fréquents pour
approvisionner 'ensemble de la colonie), ce qui réduit les effectifs expérimentaux.

2.2.2, Température et humidité

Les colonies tolerent une large gamme de températures. De méme, 'humidité
des nids de platre peut varier ; en effet, en milieu naturel, si les nids se trouvent gé
néralement dans des zones de terre humide, il arrive d’en rencontrer sur des terrains
secs et sablonneux (BEUGNON, comn. pers., 2005). L’exces d’humidité est toutefois a
proscrire pour deux raisons : les larves semblent incapables de s’y développer et la
pourriture des cadavres y est favorisée (chez G. destructor, les cadavres ne sont pas
expulsés du nid mais stockés dans celui-ci apres avoir été partiellement consommés).

2.2.3. Parasites et maladies

L’¢levage de G. destructor en laboratoire est délicat, et il est difficile de conser-
ver durablement des colonies populeuses. L’espece s’avere particulierement sensible
aux acariens. Ceux-ci peuvent étre introduits par I'intermédiaire des proies vivantes
placées dans les aires de fourragement. PASSERA (1969) avait déja remarqué qu’une
humidité excessive des nids était susceptible de favoriser la prolifération d’acariens.
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regles de deplacement
sensorimotrices

1

Gigantiops destructor, ouvriere marquée au niveau du thorax
(photo A. Wystrach)

Les résultats excpérimentanx présentés dans cette partie font 'objet de la publication suivante :

MACQUART D., LATIL G. & BEUGNON G. (2008). Sensorimotor sequence learning in
the ant Gigantiops destructor. Animal Bebaviour 75, 1693-1701.
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1. Problématique et objectifs

Nous avons vu dans I'Introduction Générale que les fourmis peuvent em-
ployer différentes stratégies de navigation lors du suivi de routes. Le guidage visuel
apparait comme la stratégie la plus étudiée, notamment chez les fourmis du désert
des genres Cataghphis et Melophorus. Chez ces espéces, les routes pourraient étre mé-
morisées sous la forme d’une série d’'images de reperes visuels (snapshots) associées a
des vecteurs locaux encodant les directions de déplacement (BISCH-KNADEN &
WEHNER, 20032 ; COLLETT & COLLETT, 2004 ; COLLETT et al., 1998 ; 2003a,b ;
GRAHAM et al., 2003 ; KOHLER & WEHNER, 2005 ; WEHNER ef a/., 20006). Plusieurs
snapshots pourraient méme étre mémorisés afin de faciliter le guidage vers un méme
repere ou vers le but (JUDD & COLLETT, 1998 ; HARRIS e a/., 2007). Une telle straté-
gie de navigation peut donc apparaitre complexe d’un point de vue cognitif, ou du
moins exigeante vis-a-vis de la charge mnésique des fourmis, si I'on considere que
(1) ces dernieres suivent généralement des routes de plusieurs dizaines de metres de
long, bordées de nombreux reperes (dans certains cas, ceux-ci peuvent méme for-
mer un réseau labyrinthique de buissons relativement identiques en taille et en
forme, selon la description donnée par KOHLER & WEHNER, 2005) et (2) un méme
individu peut mémoriser plusieurs routes (une route aller et une route retour (WEH-
NER et al., 2006), ou plusieurs routes allers (SOMMER e/ al., 2008)), ce qui augmente
d’autant le nombre de reperes et de vecteurs associés (COLLETT ez al., 2000).

Etant données la longueur des routes de G. destructor (jusqu’a au moins 20
metres d’aprés BEUGNON ez al., 2005) et la complexité visuelle de 'environnement
forestier dans lequel elles sont suivies, on peut supposer que la stratégie d’orienta-
tion décrite ci-dessus s’avere particulierement complexe et exigeante d’un point de
vue cognitif. En partant de ce principe, il est probable que 'emploi de stratégies en-
trainant une charge mnésique moindre procure un avantage aux fourmis. Par exem
ple, ’hypothese dite de Papprentissage moteur (zzofor learning hypothesis : STAMPS, 1995
; SRINIVASAN & ZHANG, 2004) suggere que différents animaux apprennent des pro-
grammes moteurs individuels (définis comme un ensemble d’actions motrices ponc-
tuelles ordonnées dans une série temporelle) et spécifiques d’un lieu donné, permet-
tant d'accroitre la rapidité, la sécurité et Iefficacité de leurs déplacements au sein de
territoires familiers. Dans cette hypothese, aspect moteur prime sur I'aspect senso-
riel et cognitif d’un processus d’apprentissage spatial. A titre d’exemple, BISCH-
KNADEN & WEHNER (2001) ont démontré l'utilisation d’instructions procédurales
égocentriques (routines motrices) par des fourmis lors du contournement d’une bar
riere placée sur leur route (¢ § 1.3.2.4 : “Le cas complexe des barrieres”) : les fourmis
sont capables de faire un choix directionnel fondé sur des indices locomoteurs et
non sur les caractéristiques visuelles de 'obstacle.

L’objectif du travail expérimental suivant a donc consisté a tester le role
éventuel de processus sensorimoteurs lors d’apprentissages spatiaux chez la formi-
cine G. destructor. Nous avons voulu vérifier si ces fourmis étaient capables d’ap-
prendre différents programmes locomoteurs (mouvements algorithmiques), leur
permettant de sélectionner les directions appropriées en différents points successifs
d’un parcours, sans recourir a des indicateurs visuels. Ces expériences ont été me-
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nées dans des conditions controlées de laboratoire et ont nécessité 'emploi de laby-
rinthes, dans lesquels les choix des insectes et 'éventuelle progression de leurs per-
formances d’apprentissage peuvent ctre relevés avec précision. Selon COLLETT &
ZEIL (1998), les résultats obtenus dans ce type de dispositif peuvent étre extrapolés
afin d’expliquer les comportements d’orientation le long de routes plus longues. Ces
labyrinthes consistent en une succession linéaire de chambres identiques et dépour-
vues de toutes cibles visuelles distinctives. Les fourmis ont été entrainées durant
leurs trajets retour, ce qui assure généralement des apprentissages plus efficaces qu’a
aller (SCHNEIRLA, 1953) ; elles ont été confrontées a des labyrinthes de complexité
variable, permettant de tester apprentissage de regles de déplacement sensorimotri
ces plus ou moins complexes, telles que des répétitions, des alternances et des sé-
quences aléatoires.
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2. Matériel et méthodes

2.1. Matériel biologique

Des fourmis issues de onze colonies de G. destructor ont été utilisées dans ces
expériences. Les colonies ont été récoltées en Guyane francaise en avril 2004 et oc-
tobre 2005, et élevées au laboratoire dans les conditions décrites au chapitre Modele
biologique et conditions d’élevage.

2.2, Dispositif expérimental

Le labyrinthe dichotomique (Figure 12a) est du méme type que celui utilisé
par CHAMERON ¢ al. (1998) dans leur étude sur la fourmi Cataghphis cursor. Quelles
que soient les conditions expérimentales, les trajets dans le dispositif sont effectués
individuellement (a tout moment, jamais plus d’une fourmi ne peut se trouver dans
le dispositif). Les fourmis, prélevées dans le vestibule raccordé au nid, sont transfé-
rées manuellement a l'extrémité d’un tunnel rectiligne de 120 cm de long aux parois
enduites de Fluon®. Lorsqu’elles atteignent I'autre extrémité du tunnel, les fourmis
pénetrent dans une boite de capture ou se trouve la proie (Drosophila melanogaster) qui
sera ramenée au nid za le labyrinthe de Plexiglas, constitué d’une série de chambres
identiques. Chaque chambre comporte une entrée et deux sorties, et deux chambres
consécutives sont reliées par un tunnel en V équipé de portes coulissantes (Figure
12b). Ces dernicres permettent de définir, pour chaque chambre du labyrinthe, une
sortie menant a la chambre suivante et un cul-de-sac imposant un demi-tour.

vestibule

Figure 12. (a) dispositif expérimental. Les fourrageuses
sorties du nid (nest) sont prélevées dans le vestibule et
déposées a I'extrémité du tunnel, par lequel elles gagnent
la boite de capture (feeder). Le retour au nid se fait via le
1 labyrinthe (maze). (b) détail d’'une chambre et de son
tunnel en V. (1) Chambre ; (2) Entrée ; (3) Sortie ; (4) Cul-
de-sac ; (5) Tunnel en V ; (6) Porte coulissante transpa-

“ rente (grisée sur la figure pour plus de visibilité).
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Selon les conditions expérimentales, on fera varier le nombre de chambres
constituant le labyrinthe (5, 8, ou 10 chambres) ainsi que la position des portes cow
lissantes dans les tunnels en V. Les fourmis seront donc confrontées a des labyrin-
thes de complexité variable. Le but de cette étude consiste a déterminer si les four
mis sont capables d’apprendre a s’orienter correctement dans ces labyrinthes, en
choisissant de sortir de chaque chambre par la branche ouverte du tunnel (simple
ment dénommée “‘sortie”), sans pénétrer au préalable dans le cul-de-sac. Dans tous
les cas, les chambres étant identiques, on s’attend a ce que seules des informations
de nature idiothétique permettent aux fourmis de choisir la sortie appropriée a cha
que étape de leur progression dans le labyrinthe.

2.3. Protocole expérimental

Le suivi individuel des performances requiert que chaque fourmi participante
soit marquée avec un “dossard” numéroté collé sur le thorax, ou bien avec une ou
plusieurs taches de peinture (sur le thorax et/ou 'abdomen).

Apres un passage dans le labyrinthe, chaque fourrageuse regagne le nid (.
Figure 12a) et y dépose sa proie. Il faut donc attendre sa sortie spontanée dans le
vestibule avant de l'introduire a nouveau dans le dispositif expérimental. Cette mé
thode permet de respecter le rythme de fourragement de chaque individu.

2.3.1 Mesure des performances

Un score individuel d’apprentissage est calculé a chaque passage dans le laby-
rinthe. Il s’agit du pourcentage de choix corrects au cours du passage, calculé
comme suit :

Score = (nombre de choix corrects X100) | (nombre de boites)

Ce score peut donc varier de 0% (aucun choix correct) a 100 % (choix cor
rects dans toutes les chambres). Pour chaque tache sensorimotrice, une courbe
d’apprentissage représentera I’évolution du score moyen (moyenne des scores des
fourmis du groupe) au cours des passages successifs dans le labyrinthe (voir par
exemple Figure 13a).

Le temps passé dans le labyrinthe a également été enregistré pour chaque
passage individuel. Le chronometre est déclenché lorsque la fourmi fait son premier
choix (correct ou incorrect) dans la premiere chambre, et stoppé lorsqu’un choix
correct est fait dans la derni¢re chambre (ze. lorsque la fourmi trouve la sortie).
Comme pour les scores d’apprentissage, des courbes représenteront I'évolution des
temps moyens de parcours pour chaque tache (voir par exemple Figure 13b).

2.3.2 Tache de répétition
Le labyrinthe comporte 8 chambres et les sorties se situent toutes du méme

coté : a droite (D) pour le groupe A (DDDDDDDD, n = 12 fourmis) et a gauche
(G) pour le groupe B (GGGGGGGG, n =12 fourmis).
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Apres Pentrainement sur un coté donné, 11 fourmis sont entrainées dans la
configuration opposée, afin de tester si apprentissage de cette nouvelle tache sen
sorimotrice est affecté par Papprentissage de la tache précédente : 5 fourmis du
groupe A sont transférées dans un labyrinthe comportant des sorties sur la gauche
(GGGGGGGG), et 6 fourmis du groupe B sont transférées dans un labyrinthe
comportant des sorties sur la droite (DDDDDDDD).

2.3.3 Tache d’alternance simple

Le labyrinthe comporte 8 chambres et les sorties se situent alternativement a
gauche et a droite. On distingue deux groupes de fourmis, selon la position (gauche
ou droite) de la sortie dans la premiere chambre : le groupe C (n = 10 fourmis) em-
prunte un labyrinthe de type GDGDGDGD, et le groupe D (n = 9 fourmis) em-
prunte son “équivalent miroir”’, de type DGDGDGDG.

2.3.4 Tache d’alternance double

Le labyrinthe comporte toujours 8 chambres mais les sorties sont agencées
selon une double alternance. Selon la position de la sortie dans la premiere chambre,
on distingue le groupe E (n = 13 fourmis), qui parcourt un labyrinthe de type
GGDDGGDD, et le groupe F (n = 11 fourmis), qui parcourt son équivalent miroir,
de type DDGGDDGG.

2.3.5 Séquences irréguliéres

Contrairement aux taches précédentes, le labyrinthe ne comporte plus que 5
chambres et ’enchainement des sorties successives ne comporte aucune régularité.
Chaque fourmi du groupe (n = 16) se voit assignée une séquence particulicre psew
do-aléatoire, e.g. DGDDG, ou DDGGD, GGDGD, GDGGD... (pour éviter une
possible simplification de la tache, aucune séquence ne comporte plus de deux sor
ties consécutives d’un coté donné, comme DGGGD ou GGDDD...). Aucune regle
de déplacement simple ne peut donc permettre a ces fourmis de négocier le labyrin-
the sans erreurs, il leur faudra au contraire apprendre une séquence spécifique de
changements de direction.

2.3.6 Extension des labyrinthes

Lorsque les scores d’apprentissage atteignent le niveau de saturation (.e. lors-
qu’ils ne s’améliorent plus notablement), les fourmis sont testées dans des versions
rallongées des labyrinthes.

Les fourmis entrainées sur les taches de répétition et d’alternance (simple et
double) sont testées dans des labyrinthes comprenant deux chambres additionnelles
(donc dix chambres au total), et leurs choix dans ces extensions sont analysés : des
choix faits dans la continuité logique du labyrinthe indiqueraient Papprentissage et
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Pextrapolation de regles simples de déplacement. Par exemple, les choix attendus
pour les taches de répétition, alternance simple et double, seraient respectivement :
DDDDDDDDDD (ou G...GG), GDGDGDGDGD (ou D..DG) et
GGDDGGDDGG (ou D...DD).

Les fourmis entrainées sur des séquences irrégulicres sont testées dans des
labyrinthes comprenant 5 chambres additionnelles, afin de déterminer si les séquen-
ces suivies dans les 5 premicres chambres sont reproduites dans les extensions, ou si
les choix y sont aléatoires.

2.3.7 Controles

Les tests suivants sont effectués lorsque les scores d’apprentissage atteignent
le niveau de saturation :

- Ouverture (n = 27 fourmis) : toutes les portes coulissantes sont retirées afin
de vérifier que les choix des fourmis ne reposent pas sur la présence de ces portes
dans I'une ou I'autre branche des tunnels.

- Rotation (n = 27) : les labyrinthes subissent une rotation de 90° dans le sens
antihoraire, pour empécher l'utilisation éventuelle de repéres visuels extérieurs aux
labyrinthes.

- Mélange (n = 15) : les chambres sont interverties afin d’exclure 'utilisation

d’éventuels indices visuels ou odorants a I'intérieur des labyrinthes.

Pour chaque fourmi, le score (pourcentage de choix corrects) obtenu lors de
chaque test (Swest) est comparé au score précédent, obtenu en conditions d’entraine-
ment (Seeerence). On calcule la différence entre ces deux scores : AS = Siest - Sréference.
La comparaison de cette différence avec une différence théorique de O erreurs (test
t) permettra d’analyser I'effet éventuel de chaque type de test sur les performances
des fourmis.
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3. Résultats

3.1. Taches de répétition

Comme le montre la Figure 13a, on observe une augmentation significative
du score d’apprentissage de la premicre tiche au fur et a mesure des passages suc
cessifs dans le labyrinthe (ANOVA sur mesures répétées, 1220 = 66,15 ; P <
0,0001). Au cours du premier passage, les fourmis font des choix aléatoires (score =
54,1 %) puis apprennent rapidement a “tourner du bon c6té” dans chaque chambre.
Le type de cette premiere taiche de déplacement latéralisé (répétition a gauche ou
répétition a droite) n’a pas d’influence sur les performances (Fi20 = 0,31 ; P = 0,58).

Durant les premiers trajets, les fourmis explorent le labyrinthe pendant envi-
ron 5 minutes (Figure 13b), marchant sur toutes les parois de chaque chambre et
essayant a plusieurs reprises de forcer le passage a travers les sorties fermées. Apres
cette phase d’exploration, le temps passé dans le labyrinthe diminue rapidement
(moins d’une minute) : les fourmis étant familiarisées avec la configuration spatiale
du dispositif, toute erreur (choix d’une sortie fermée) est immédiatement corrigée
par un demi-tour menant directement a la sortie ouverte. Ce comportement permet
une progression rapide a travers le labyrinthe, et les pertes de temps au niveau des
sorties fermées n’ont qu’une influence mineure sur le temps total passé dans le laby
rinthe.
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Figure 13. Apprentissage progressif de taches de répétition. (a) Taux d’apprentissage en
fonction des passages successifs. En noir : taux d’apprentissage des fourmis lors de leur
premiere tache de répétition (le type de répétition n'ayant pas d’influence significative sur
les performances, les groupes A et B sont représentés sur la méme courbe). En blanc :
taux d’apprentissage des fourmis lors de la tache opposée aprées inversion de la consigne
(groupes A et B représentés sur la méme courbe). Pointillés : choix aléatoires. Les nom-
bres figurant au-dessus des graphiques indiquent l'effectif pour les deux taches (ligne
supérieure : premiére tache ; ligne inférieure : tdche opposée). Comme pour I'ensemble
des graphiques, les moyennes obtenues avec moins de 5 individus ne sont pas repré-
sentées. (b) Temps passé dans le labyrinthe en fonction des passages successifs. En
noir : temps écoulé lors de la premiére tache de répétition (groupes A et B représentés
sur la méme courbe). En blanc : temps écoulé lors de la tAche opposée (groupes A et B
représentés sur la méme courbe).
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Les fourmis testées dans des labyrinthes étendus (comportant deux chambres
supplémentaires) font des choix corrects dans les extensions (Tableau 4 : 95,2 % de
choix corrects) : elles choisissent les sorties situées du méme coté que dans les huit
chambres précédentes. Ce résultat suggere I'extrapolation, dans les extensions, d’une
regle motrice (“tourner toujours du meéme coté”) préalablement apprise pendant
I'entrainement.

Lorsqu’elles sont transférées dans un labyrinthe présentant une configuration
opposée, les fourmis tournent systématiquement dans la mauvaise direction au
cours des premiers passages et obtiennent donc des scores bas (Figure 13a). Elles
finissent toutefois par apprendre cette nouvelle tache (accroissement significatif du
score d’apprentissage au fur et a mesure des passages : ANOVA sur mesures répé-
tées, Fi1220 = 6,09 ; P < 0,0001), mais significativement moins rapidement que la
tache précédente (Fip0 = 29,07 ; P < 0,0001). Cela suggere que 'apprentissage pré-
alable d’une regle motrice donnée interfere dans 'apprentissage de la regle opposée.

3.2. Taches d’alternance

Pour les deux types de taches (alternance simple et alternance double), les
scores d’apprentissage augmentent significativement au cours des passages succes-
sifs (Figure 14a, Fi1264 = 15,60 ; P < 0,0001), mais les scores les plus élevés (autour
de 85 %) sont inférieurs a ceux obtenus sur les taches de répétition (proches de 100
%).

Aucune différence significative n’a été mise en évidence entre les performan
ces respectives des groupes C, D, E et F, ce qui signifie que ni le type de tache (at
ternance simple ou double) ni le c6té de départ (gauche ou droite) pour une tache
donnée n’ont eu d’effet sur 'apprentissage.

De méme que pour les taches de répétition, le temps passé dans le labyrinthe
décroit rapidement au cours de apprentissage (Figure 14b), les fourmis se dépla-
cant environ quatre fois plus vite lorsque la configuration spatiale du dispositif est
connue.
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Figure 14. Apprentissage progressif des taches d’alternance. (a) Taux d’apprentissage
en fonction des passages successifs. En noir : taux d’apprentissage de la tache d’alter-
nance simple (le cété de départ nayant pas d’influence significative sur les performan-
ces, les groupes C et D sont représentés sur la méme courbe). En blanc : taux d’appren-
tissage de la tache d’alternance double (groupes E et F représentés sur la méme
courbe). Pointillés : choix aléatoires. Les nombres figurant au-dessus des graphiques
indiquent l'effectif pour les deux taches (ligne supérieure : alternance simple ; ligne infé-
rieure : alternance double). (b) Temps passé dans le labyrinthe en fonction des passages
successifs. En noir : temps écoulé lors de la tadche d’alternance simple (groupes C et D
représentés sur la méme courbe). En blanc : temps écoulé lors de la tache d’alternance
double (groupes E et F représentés sur la méme courbe).
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Lors des tests dans les labyrinthes rallongés, les fourmis obtiennent de bons
scores dans la premiere des deux chambres supplémentaires (Tableau 4 : en
moyenne, 88,8 % de choix corrects pour l'alternance simple ; 71,4 % pour I'alter-
nance double), mais pas dans la seconde (55,5 % de choix corrects pour P'alternance
simple ; 14,3 % pour lalternance double). Ces résultats suggerent que les fourmis
ont commencé a extrapoler une regle sensorimotrice de déplacement dans la pre-
micre chambre additionnelle, mais n’ont pas continué dans la seconde.

3.3. Séquences irrégulieres

Comme précédemment, le score d’apprentissage moyen au départ est proche
de 50 % (ce qui traduit un choix aléatoire de la sortie dans chaque chambre), avant
de connaitre un accroissement significatif au cours des passages successifs (Figure
15a, ANOVA sur mesures répétées, Fi1g3 = 7,82 ; P < 0,0001). Cela suggere que les
fourmis sont capables d’apprendre un enchainement particulier de commandes mo-
trices, ne comportant pas de régularité.

Enfin, comme lors des expériences précédentes, les fourmis se déplacent de
plus en plus rapidement dans les labyrinthes (Figure 15b). On note une division par
deux du temps d’exécution de la tache des le deuxieme passage (plus tot que dans
les autres types de labyrinthes), ce qui s’explique probablement par la longueur ré-
duite (5 chambres au lieu de 8) des labyrinthes irréguliers.

Dans les extensions des labyrinthes (séquence doublée, 10 chambres au to-
tal), les fourmis ne reproduisent pas les séquences sensorimotrices apprises dans les
5 premieres chambres, et font des choix aléatoires (Tableau 4 : 52,7% de choix cor-
rects). Ces résultats suggerent que les fourmis ont appris une séquence précise de 5
choix directionnels (non extrapolable), et non une regle locomotrice générale.

Tableau 4. Pourcentages de choix corrects dans les extensions des labyrinthes. Taches de ré-
pétition (deux chambres additionnelles) : n = 21 fourmis ; tAches d’alternance simple (deux
chambres additionnelles) : n = 9 fourmis ; tdches d’alternance double (deux chambres addition-
nelles) : n = 7 fourmis ; séquences irrégulieres (cinqg chambres additionnelles) : n = 11 fourmis.
Toutes les sorties sont ouvertes dans les extensions.

Reépetition  Alternance  Alternance  Séquences

(%) simple (%) double (%) irrégulieres (%)
Score dans les extensions 95,2 72,2 42,8 52,7
Score dans la premiére chambre 100 88,8 71,4
additionnelle
Score dans la seconde chambre 90,5 55,5 14,3
additionnelle
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Figure 15. Apprentissage progressif de séquences irréguliéres. (a) Taux d’apprentissage
en fonction des passages successifs. Pointillés : choix aléatoires. Les nombres figurant
au-dessus des graphiques indiquent l'effectif. (b) Temps passé dans le labyrinthe en
fonction des passages successifs.

3.4. Controles

Pour toutes les conditions expérimentales, ni le type de tache (répétition, al
ternance simple, double, séquence irrégulicre) ni le type de test (ouverture, mélange
ou rotation) n'ont d’effet significatif sur la différence AS (rappel : AS = Stest - Srere-
rence 3 ¢ § 2.3.7). Ceci permet I'analyse simultanée de tous les résultats des différents
tests, quelles que soient les taches d’apprentissage. Cette analyse indique qu’aucun
des trois types de tests pratiqués n’affecte significativement les performances des
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fourmis (AS = - 0,01 + 0,65 ; test t d’'une éventuelle différence entre cette valeur et
une valeur théorique de 0 erreurs : tss = - 0,18, n.s.). Cela indique qu’aucun indice
visuel (comme une réflexion lumineuse sur les glissicres) ou odorant (flux d’air
chargé ou non d’odeurs) n’est utilisé pour l'orientation dans les labyrinthes. Ces ré
sultats sont indirectement confirmés par les performances des fourmis entrainées
sur une tache de répétition, puis transférées dans la configuration opposée : les in-
sectes choisissent presque systématiquement les sorties fermées.
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4. Discussion

Cette série d'expériences avait pour but de tester la capacité de G. destructor a
s'orienter dans des labyrinthes dichotomiques lors du retour au nid et a apprendre
des regles sensorimotrices de déplacement, sans recourir a des indices visuels lors
des choix d'orientation. Nous avons mis en évidence une grande facilité d'apprentis-
sage des regles locomotrices dites de répétition ("toujours choisir la sortie de gau-
che", ou "toujours choisir la sortie située de droite", selon les cas). Cela rejoint les
observations de ZHANG e al. (2000), montrant que des abeilles Apzs mellifera ap-
prennent rapidement a sortir d'un labyrinthe nécessitant le choix répété de toutes les
sorties situées d'un c6té donné. Les fourmis Gigantiops ont également appris les re-
gles sensorimotrices dites d'alternance simple (dans chaque chambre du labyrinthe,
choix de la sortie située du coté opposé a la sortie précédente), mais avec davantage
de difficultés (tant d'apprentissage que d'exécution) que les regles de répétition. Cela
est encore comparable aux résultats de ZHANG ef a4/ (2000), montrant que les
abeilles apprennent presque aussi bien les regles d'alternance simple que les regles de
répétition.

Nos résultats montrent donc que chez G. destructor, une tendance a "toujours
tourner du méme coté" (ou "toujours répéter le méme choix") I'emporte nettement
sur le comportement dit d'alternance spontanée (nous emploieront pour le désigner
le sigle anglo-saxon répandu "SAB", pour "spontaneous alternation behaviour"). Le
SAB, répandu tant chez les invertébrés que chez les vertébrés (IOLMAN, 1925 ; HU-
GHES, 2004), désigne la tendance des animaux a alterner leurs choix dans des laby-
rinthes dichotomiques en T ou en Y. Chez l'insecte, les études du SAB sont limitées
(HUGHES, 1989 ; ZHANG ef al., 1996 ; 2000) et contradictoires (¢f la revue de LES-
TER, 1968). Par exemple, la drosophile D. melanogaster a une tendance a la répétition
lors de déplacements libres dans un labyrinthe en T multiple (MURPHEY, 1965), et
une tendance a l'alternance apres un tournant forcé (MAY & WELLMAN, 1968). Au
contraire, selon DINGLE (1962), les fourmis Formica subintegra et Camponotus novebora-
cencis, ne montrent pas de tendance a alterner apres un tournant forcé (bien que cela
soit en opposition avec les conclusions de SCHNEIRLA, 1929). L'ensemble de ces
études suggere donc que la tendance marquée a la répétition observée chez G. des-
tructor est commune a plusieurs especes de fourmis.

Dans les extensions des labyrinthes (deux chambres supplémentaires), les
fourmis ont extrapolé les regles sensorimotrices suivies dans les 8 chambres précé-
dentes. Cela rappelle a nouveau les conclusions de ZHANG e al. (2000) sur I'appren-
tissage de regles motrices par les abeilles et leur extrapolation dans des parties nou-
velles des labyrinthes. Toutefois, dans le cas de G. destructor, les taux de réussite des
extrapolations sont plus importants pour les regles de répétition que pour les regles
d'alternance (simple et double). Cela nous semble lié au degré de maitrise des regles
de déplacement, les répétitions étant mieux apprises (et donc plus facilement extra-
polables) que les alternances. De plus, pour toutes les regles, le taux de réussite est
moins ¢élevé dans la seconde chambre des extensions que dans la premicre. Sachant
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que l'estimation des distances peut interagir avec des taches sensorimotrices chez G.
destructor (CHEVARIN, 20006), il est possible que la distance supplémentaire a parcourir
dans les extensions des labyrinthes perturbe le suivi des regles de déplacement.

Les fourmis ont également été capables d'apprendre des séquences aléatoires
de changements de direction dans des labyrinthes irréguliers. Bien que ce type de
tache soit théoriquement plus difficile a maitriser que les taches de répétition ou
d'alternance (aucune regle simple de déplacement n'étant utilisable), les scores d'ap-
prentissage élevés semblent s'expliquer par la longueur réduite des labyrinthes, com-
prenant 5 chambres au lieu de 8. Les fourmis confrontées a des extensions de ces
labyrinthes (la séquence d’entrainement a 5 chambres étant doublée) ne répéetent pas
la séquence sensorimotrice suivie dans les 5 premicres chambres. Cette absence
d’extrapolation semble indiquer que dans le cas des labyrinthes irréguliers, les four-
mis mémorisent une séquence sensorimotrice donnée, c’est a dire un enchainement
précis de changements de direction, et non une regle simple de déplacement. Cette
capacité a apprendre une séquence ordonnée de commandes sensorimotrices afin de
négocier un labyrinthe sans 'aide d’indices visuels a également été démontrée chez
'abeille en vol (COLLETT ¢f al., 1993 ; ZHANG et al., 1990).

Ces expériences accréditent ’hypothese de apprentissage moteur formulée
par Stamps (1995) : les fourmis sont capables d’apprendre des commandes motrices
simples et de les combiner en une séquence précise, formant un programme moteur
associé a un lieu donné (programme moteur leur permettant de se déplacer plus ef-
ficacement dans ce lieu). Nos résultats sont également comparables a ceux obtenus
chez des abeilles en vol, bien que G. destructor n’apprenne pas aussi bien les séquen-
ces d’alternance que les séquences de répétition. En revanche, ces fourmis semblent
plus aptes que des rats a négocier des séquences d’alternance double (HUNTER ef 4/,
1941). Ce type complexe d’apprentissage sensorimoteur n’a jamais été étudié chez
d’autres insectes, 2 notre connaissance.

Au cours de leurs expériences, ZHANG ef al. (2000) ont remarqué que deux
des abeilles entrainées dans des labyrinthes irréguliers parvenaient a s’en extraire en
appliquant une simple regle de répétition (et non la séquence complexe escomptée),
bien que cela implique de choisir un certain nombre de sorties fermées. Bien que
cela reste a quantifier, nous avons réalisé les mémes observations chez G. destructor :
il est en effet possible de suivre une regle de répétition afin de sortir des labyrinthes
requérant des séquences d’alternance ou des séquences irrégulieres. Lorsqu’une sor-
tie fermée est rencontrée, un demi-tour permet d’accéder a la sortie ouverte adja
cente, sans perte de temps excessive. Ce comportement a été relevé chez un grand
nombre de fourmis, toutefois, au niveau individuel, 'emploi de cette stratégie alter
native n’est pas constant, 'apprentissage de la regle de déplacement appropriée (mi-
nimisant les rencontres avec des sorties fermées) semblant étre privilégié. Ces ob-
servations confirment toutefois la nette tendance a la répétition des actes moteurs
chez G. destructor, et montrent, comme l'avait formulé ZHANG pour les abeilles, que
les fourmis sont capables de développer des stratégies individuelles simples afin de
s’acquitter de taches de navigation complexes. Etant donné que les regles de répéte
tion sont les plus simples a apprendre, il est probable que ces stratégies alternatives
allegent la charge mnésique des fourmis.
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Au vu de 'ensemble de ces résultats, il est probable que les capacités d’ap-
prentissage sensorimoteur de G. destructor constituent un élément facilitateur du suivi
de routes familieres dans l'environnement complexe de la forét néotropicale. Ce
type de mémoire procédurale (procedural knowledge, ¢f. KNADEN ef al., 2006) pourrait
donc jouer un role plus important qu’on ne le pense généralement dans les stratégies
de navigation des insectes. De tels programmes moteurs, dont 'exécution est indé-
pendante de l'identification de reperes visuels, seraient susceptibles de diminuer le
cout lié¢ au traitement de l'information visuelle pendant la navigation. Leur emploi
pourrait donc fournir un avantage aux insectes qui, a I'instar de G. destructor, se dé-
placent sur de longues distances dans un environnement visuellement complexe. En
effet, selon STAMPS (1995), une stratégie de navigation efficace, en réduisant le
temps passé dans un environnement hostile (c’est-a-dire tout ce qui se trouve a 'ex-
térieur du nid pour G. destructor...), et donc le temps d’exposition aux intempéries
ou aux prédateurs, constitue un avantage adaptatif pour les animaux.

Les capacités d’apprentissage procédural que nous avons mises en évidence
ne doivent pas faire oublier le role des informations visuelles lors du suivi de route
chez G. destructor. En outre, le dispositif expérimental utilisé se préte idéalement a
I’étude des capacités a former des associations visuomotrices chez les fourmis, grace
a I'introduction de cibles visuelles. Cette étude fait 'objet du chapitre suivant.
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Ouvriere de Gigantiops destructor explorant un cahier de laboratoire.
Photo A. Wystrach.
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1. Problématique et objectifs

Nous avons évoqué a plusieurs reprises I'importance des informations
visuelles lors du suivi de route chez les hyménopteres ROSENGREN, 1971 ; FUKUSHI
& WEHNER, 2004 ; KOHLER & WEHNER, 2005 ; HARRIS ¢/ a/., 2007 ; NARENDRA e
al., 2007a, b). De nombreuses études suggerent que plusieurs reperes visuels sont
mémorisés sous forme séquentielle le long des routes (voir par exemple COLLETT &
COLLETT, 2004 ; WEHNER ¢ al., 2000).

Comme nous l'avons exposé dans la partie Modele biologique et conditions
d’élevage, les caractéristiques neuroanatomiques de Gigantiops destructor suggerent
I'importance des informations visuelles lors de la navigation chez cette formicine.
CHAGNE et al. (2001) ont confirmé que 'espece utilise des reperes visuels terrestres
lors de ses déplacements orientés : sur le terrain, des expériences de masquage de
reperes visuels naturels indiquent que G. destructor utilise des reperes situés dans son
champ de vision frontal (le masquage de ces reperes a 'aide d’un écran perturbe les
trajets retours familiers des fourrageuses). En revanche, le masquage de la canopée
n’affecte pas les trajectoires, suggérant que G. destructor n’utilise pas prioritairement
ce type de reperes visuels dorsaux, contrairement a d’autres fourmis fourrageant en
environnement tropical (HOLLDOBLER, 1980 ; OLIVEIRA & HOLLDOBLER, 1989).
En laboratoire, des expériences de compensation de détour indiquent que les
fourmis utilisent préférentiellement des reperes visuels pris dans la picce
d’expérimentation pour localiser leur nid (CHAGNE ef al., 2001) : lorsque des fourmis
sont lachées dans une arene translucide suite a un détour imposé lors du retour au
nid, elles s’orientent préférentiellement dans la direction du nid. La méme
expérience réalisée avec une aréne aux parois opaques, masquant les reperes visuels
présents dans le champ de vision frontal et latéral, ne permet pas de relever une
orientation préférentielle des insectes.

Nous avons voulu poursuivre, dans les conditions controlées du laboratoire,
I’étude de 'apprentissage de reperes visuels frontaux lors d’une tache de navigation
chez G. destructor. Plusieurs études montrent que les hyménopteres sont capables
d’utiliser de tels reperes afin de se déplacer efficacement au sein de labyrinthes. Les
abeilles par exemple, sont capables d’associer des commandes motrices (comme
“tourner a gauche” ou “tourner a droite”) a des cibles visuelles colorées : les abeilles
peuvent par exemple suivre une cible placée au-dessus de chaque sortie
“correcte” (menant a la chambre suivante), les sorties “incorrectes” (voies sans
issue) étant dépourvues de cibles (ZHANG ef al., 1996). Les abeilles sont également
capables de choisir entre deux sorties en fonction de la couleur d’une cible placée
sur la paroi distale de la chambre (COLLETT e al, 1993 ; ZHANG et al., 1996). Les
cibles visuelles peuvent étre associées a la longueur du trajet a parcourir dans le
labyrinthe : selon COLLETT ef al. (1996), les abeilles peuvent associer une figure
donnée avec un trajet court, et une autre figure avec un trajet long.

L’utilisation de labyrinthes en Y simples (moins complexes que les
labyrinthes séquentiels comportant une succession de chambres) a permis d’étudier
de facon détaillée les capacités de perception et de discrimination de cibles
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présentées verticalement chez I'abeille (¢ la revue de HORRIDGE, 1999). Comme
nous l'avons vu en Introduction Générale (§ 3.2.4), ce dispositif expérimental a
également contribué a préciser le type de format de représentation visuelle
(paramétrique ou iconique) chez I'abeille. En particulier, 'emploi de barres noires
présentées sur un fond blanc (szngl bars) a montré que les abeilles peuvent
discriminer deux de ces cibles en se basant sur leur orientation (revues de
HORRIDGE, 1999, 2000 et de SRINIVASAN, 1994 ; voir aussi HORRIDGE, 2003) ou
sur I'angle visuel qu’elles sous-tendent (c’est a dire leur largeur apparente depuis un
point donné de 'espace) (WEHNER, 1968).

Les fourmis sont également capables d’utiliser diverses cibles visuelles lors de
taches de navigation en labyrinthe. VOWLES (1965) a montré que les fourmis Formica
rufa peuvent négocier un labyrinthe en T en fonction de lorientation des rayures
recouvrant ses parois. PASTERGUE RUIZ & BEUGNON (1994) et CHAMERON e¢f al.
(1998) ont entrainé des fourmis Cataghphis cursor a parcourir des labyrinthes
dichotomiques linéaires en discriminant une paire de cibles visuelles dans chaque
chambre. Comme chez I'abeille, des études impliquant des cibles visuelles simples
ont permis d’identifier certains des parametres utilisés par les fourmis lors de la
reconnaissance de ces reperes. Ainsi, en plus de l'orientation mentionnée ci-dessus,
et de la taille angulaire (DURIER e7 a/, 2003 ; HARRIS ¢7 al., 2007), les fourmis F. rufa
¢tudiées par Voss (1967) peuvent utiliser des parametres comme le centre de gravité
d’une cible noire, mais aussi le contraste entre les bords de la cible et un fond clair
(les hyménopteres ne sont pas les seuls insectes a s’orienter en fonction de ces deux
parametres, comme l'ont montré WEHNER (1972) chez la drosophile et VARJU
(1976) chez le ténébrion). Plus récemment, HARRIS ¢f @/ (2007) ont suggéré que F
rufa mémorise langle visuel d’'un rectangle noir mais aussi des informations
concernant ses bordures latérales droite et gauche, ces dernicres informations jouant
un role lors du guidage des fourmis vers le repere.

Nous avons donc étudié la capacité de G. destructor a utiliser des reperes
visuels frontaux (cibles bidimensionnelles) afin de parcourir efficacement un
labyrinthe similaire a ceux employés dans notre précédente série d’expériences
(Chapitre 1). CHEVARIN (2006) a montré que G. destructor est capable, dans ce méme
labyrinthe, de suivre ou d’éviter une cible visuelle achromatique (disque noir) placée
au-dessus de l'une des deux sorties dans chacune des chambres. Dans nos
expériences décrites ci-apres, des cibles achromatiques (barres verticales variables en
largeur) ont été placées sur la paroi distale de chaque chambre afin d’étudier la
capacité des fourmis a les discriminer (et non plus simplement a les suivre ou a les
éviter) et a leur associer une direction de déplacement. Les fourmis ont été soumises
a différents types d’entrainements dans le but de vérifier si des routines motrices,
telles que nous les avons mises en évidence au Chapitre 1 (en Poccurrence, des
regles de répétition) peuvent interagir avec apprentissage de directions associées
aux cibles visuelles.
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2. Matériel et méthodes

2.1. Matériel biologique

Des fourmis issues de onze colonies de G. destructor ont été utilisées dans ces
expériences. Les colonies ont été récoltées en avril 2004 et octobre 2005, et élevées
au laboratoire dans les conditions décrites au chapitre Modele biologique et conditions
d’élevage.

2.2, Dispositif expérimental

Le labyrinthe dichotomique (Figure 16) est du méme type que celui utilisé
dans notre série précédente d’expériences concernant I'apprentissage sensorimoteur
(¢ Chapitre 1, § 2.2 p. 45 - Dispositif expérimental), a savoir une succession rectiligne
de chambres reliées par des tunnels en V. Toutefois, a la différence des expériences
réalisées précédemment, une cible visuelle bidimensionnelle occupe I'espace situé
entre les deux sorties, sur la paroi distale de chaque chambre. Deux types de cibles
sont présentées (Figure 17): une bande verticale large (2,4 cm) associée a la sortie
ouverte a gauche, et une bande verticale étroite (0,2 cm) associée a la sortie ouverte
a droite. Pour la premiere fois dans ce type de labyrinthe, 'emplacement des cibles
visuelles a été choisi de fagon a ce quelles soient contournées, ce qui tend a
reproduire des actions naturelles de contournement de reperes tridimensionnels le
long d’une route. Dans toutes les études précédentes, les cibles étaient situées au-
dessus des sorties des chambres, les fourmis passant donc en-dessous d’elles (voir
par exemple CHAMERON e¢f a/, 1998 ; CHEVARIN, 2006 ; CHAGNE, données non
publiées).

Le labyrinthe est constitué de 6 chambres en conditions d’entrainement. Le
but de cette étude consiste a déterminer si les fourmis sont capables d’apprendre a
se servir des cibles visuelles pour s’orienter correctement dans le labyrinthe, sans
pénétrer dans les culs-de-sac.
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Milieu
extérieur
A

début

labyrinthe tunnel

wo g2

Boite de
capture

Figure 16. a : détail d’'une chambre et de son tunnel en V. (1) Chambre ; (2) Entrée ;
(3) Sortie ; (4) Cul-de-sac ; (5) Tunnel en V ; (6) Porte coulissante transparente (grisée
sur la figure pour plus de visibilité). Une cible visuelle large est placée sur la paroi distale
de la premiére chambre, entre les sorties 3 et 4. Une cible visuelle fine est représentée
dans la seconde chambre. b : vue d’ensemble du dispositif expérimental. Les
fourrageuses sorties du nid sont prélevées dans le milieu extérieur et déposées a
I’extrémité du tunnel, par lequel elles gagnent la boite de capture. Le retour au nid se fait
via le labyrinthe.

sortie sortie

gauche & /| droite
\ ]
\ ]

\ ]

Figure 17. Cibles visuelles utilisées lors de I’entrainement. Les deux cibles ont une
largeur totale (bande noire + fond blanc) de 2,8 cm, ce qui représente un angle visuel de
26,5° aux yeux d'une fourmi se trouvant a 6 cm de distance, en position médiane dans
I’entrée de la chambre (la hauteur des deux cibles est de 4,5 cm, soit toute la hauteur de
la chambre). Depuis 'entrée, la bande large (a) et la bande étroite (b) représentent,
respectivement, 22,5° et 2° d’angle visuel.
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2.3. Protocole expérimental

Comme dans les expériences d’apprentissage moteur, nous réalisons un suivi
individuel des performances. Chaque fourmi participante est donc marquée avec un
“dossard” numéroté collé sur le thorax, ou bien avec une ou plusieurs taches de
peinture (sur le thorax et/ou 'abdomen). Les trajets dans le dispositif sont effectués
individuellement (a tout moment, jamais plus d’une fourmi ne peut se trouver dans
le dispositif). Les fourmis sont prélevées dans le vestibule raccordé au nid et
transférées manuellement a l'extrémité d’un tunnel rectiligne de 100 cm de long aux
parois enduites de Fluon®. Lorsqu’elles atteignent I'autre extrémité du tunnel, les
fourmis pénctrent dans la boite de capture ou se trouve la proie (Drosophila
melanogaster) qui sera ramenée au nid zia le labyrinthe. Afin de s’assurer que les
fourmis ne seront pas distraites de leur tache de navigation par d’éventuels
mouvements de la drosophile (ce qui entraine, le cas échéant, un arrét dans le
labyrinthe durant lequel la proie est repositionnée dans les pieces buccales), cette
derniere est tuée mécaniquement par I'expérimentateur quelques secondes avant la
capture.

Apres un passage dans le labyrinthe, chaque fourrageuse regagne le nid
(Figure 16a) et y dépose sa proie. Il faut donc attendre sa sortie spontanée dans le
vestibule avant de lintroduire a nouveau dans le dispositif expérimental. Cette
méthode permet de respecter le rythme de fourragement de chaque individu.

2.3.1. Mesure des performances

Un score individuel d’apprentissage est calculé a chaque passage dans le
labyrinthe. 11 s’agit du pourcentage de choix corrects au cours du passage, calculé de
la facon suivante :

Score = (nombre de choix corrects X100) / (nombre de boites)

Ce score peut donc varier de 0% (aucun choix correct) a 100 % (choix
corrects dans toutes les chambres). Les courbes d’apprentissage représenteront,
comme au chapitre précédent, 'évolution du score moyen (moyenne des scores des
fourmis du groupe) au cours des passages successifs dans le labyrinthe.

Le temps passé dans le labyrinthe a également été enregistré pour chaque
passage individuel. Le chronometre est déclenché lorsque la fourmi fait son premier
choix (correct ou incorrect) dans la premiere chambre, et stoppé lorsqu’un choix
correct est fait dans la derni¢re chambre (ze. lorsque la fourmi trouve la sortie).
Comme pour les scores d’apprentissage, des courbes représenteront 'évolution des
temps moyens de parcours.

2.3.2. Tache n°1 : conditions de référence
Chaque fourmi (groupe A, n = 14) effectue 16 passages dans le labyrinthe. A

chaque passage, les fourmis sont confrontées a une séquence de 6 cibles visuelles,
comme indiqué ci-dessous :
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Position de la cible (de la boite de capture vers e nid)

72 3 4 5 ¢
7/ L L E L E E
2 E E L E L L
5 L E E L E L
4 E L L E L E
5 L E L L E E
6 E L E E L L o
7 E L L E E L 2
§ L L E E L E S
9 L L E L E E g
7 E E L E L L &
77 L. E E L E L
72 E L L E L E
73 L E L L E E
4 E L E E L L
5 E L L E E L
76 L L E E L E v

(L et E représentent, respectivement, les cibles Larges et Etroites.)

Chacune des 16 séquences comprend 3 cibles larges et 3 cibles étroites, dans
un ordre pseudo aléatoire ('enchainement des cibles ne comporte pas de logique
interne, et une méme cible n’est jamais présentée plus de 2 fois consécutives, afin
d’éviter toute facilitation de la tache). De plus, chaque séquence de 6 cibles présente,
dans la mesure du possible, une différence maximale avec la séquence précédente
(comparer, par exemple, les séquences 1 et 2, ou les séquences 3 et 4, ez.). Cette
variation permanente de la configuration du labyrinthe permet d’exclure (1)
Papprentissage d’une routine motrice fixe comme moyen efficace de navigation, les
cibles visuelles constituant le seul indice ‘“fiable” de direction, et (2) le suivi
d’éventuelles traces olfactives laissées au cours du passage précédent.

La seule “régularité” est la suivante : les séquences 9 a 16 sont les mémes que
les séquences 1 a 8 ; la raison en est exposée au paragraphe ci-dessous.

2.3.3. Tache n°2 : entrainement latéralisé et tests

Cette expérience a pour but de vérifier si I'ordre de présentation des cibles
durant Pentrainement a un effet sur les performances des fourmis. Comme nous
I'avons vu au chapitre précédent, les ouvricres de G. destructor sont capables
d’apprendre des regles motrices de déplacement en labyrinthe, les regles de
répétition (choisir les sorties situées d’'un méme coté tout le long du labyrinthe)
apparaissant comme les plus faciles a maitriser. Nous exploiterons cette
caractéristique afin de tenter de faciliter “I'apprentissage des cibles”, c’est a dire
P'association d’une commande motrice (tourner a gauche ou tourner a droite) a
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chaque type de cible (association visuomotrice). Ainsi, au cours d’un méme passage
dans le labyrinthe, les fourmis seront confrontées a 6 répétitions d’une cible donnée,
associée a la répétition de la commande motrice correspondante.

Suite a cet entrainement latéralisé (2 sous-groupes, Bl et B2, de 6 fourmis
chacun), constitué de 8 passages dans le labyrinthe, les fourmis sont confrontées a 8
séquences pseudo aléatoires de référence (identiques a celles présentées lors de la
tache n°1). Les séquences présentées au cours de cette expérience sont donc les
suivantes :

Position de la cible (de la boite de capture vers le nid)

v

Sous-groupe B1 [ Sous-groupe B2
7234555723455
1 LLLLLL | EEETEETEFE
2 LLLLLL ' EEETEEHTE
3 EEEEEE 1+ LLLTLTLL
4 EEEEEE , LLLLTLL
5 LLLLLL , EETETETEFE
6 LLLLLL ! EEEEEHTE
7 EEEEEE ' LLLLLL s
8 EEEEBEEE + LLLLLL §
9 LLELEE | LLETLEFE 3
70 EELELL ! EELETLL 4
77 LEELEL + LEETLTEL
72 ELLELE . ELLETLE
73 LELLEE |, LELTLEE
4 ELEELL ' ELEELL
/5 ELLEEL ' ELLEETL
/6 LLEELE + LLEETLTE v

(Sous-groupe B2 : le principe est le méme que pour le groupe B1, mais
Ientrainement commence par une latéralisation a droite (cibles étroites) et se
termine par une latéralisation a gauche (cibles larges)).

2.3.4. Controles

16 fourmis (10 dans le groupe A et 6 dans le groupe B) dont les scores
d’apprentissage ont atteint un niveau de saturation sont testées dans le labyrinthe en
I'absence des portes coulissantes transparentes, les cibles étant disposées selon une
séquence pseudo aléatoire différente de la séquence expérimentée précédemment.
Ce test permet de vérifier si des indices quelconques liés a la présence des portes
coulissantes (réflexion lumineuse sur les portes au niveau des sorties fermées, odeur
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ou flux d’air issus des sorties ouvertes) sont susceptibles d’influencer les choix des
fourmis.

2.3.5. Tests de modification de la largeur des bandes

Des fourmis dont apprentissage est achevé (score atteighant un niveau de
saturation apres 16 passages) sont confrontées a un nouveau type de cible visuelle,
présentant une bande noire de largeur intermédiaire (1,3 cm, soit 12° d’angle visuel a
6 cm de distance) par rapport aux bandes larges et étroites vues précédemment.
Cette largeur intermédiaire a été déterminée en moyennant la largeur d’une bande
large et d’'une bande étroite. La largeur totale de la cible (bande noire + fond blanc)
est inchanggée, soit 2,8 cm (26,5° d’angle visuel).

Lors des tests, les fourmis sont confrontées a une séquence pseudo aléatoire
de 6 choix dans laquelle des cibles intermédiaires (I) remplacent soit les cibles larges,
(L) soit les cibles étroites (E) : par exemple EIETITE ou L LILII Les glissicres
transparentes sont retirées du dispositif.

Afin de maximiser la fiabilité des résultats, chaque test doit étre précédé d’un
passage en conditions standard (séquence pseudo aléatoire composée de trois cibles
larges et de trois cibles étroites, glissicres présentes) comportant au plus une erreur
(LS = 83,3 %). Dans ces conditions, si une erreur est notée sur un type de cible (L
ou E), c’est 'autre type de cible qui est remplacé par les cibles intermédiaires lors du
test.

L’analyse des résultats de ces tests consiste, pour chaque type de cible, a
relever le pourcentage de choix corrects a chaque passage dans le labyrinthe, et a
comparer la moyenne de ces pourcentages avec une moyenne théorique de 50%
représentant des choix aléatoires.
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3. Résultats

3.1. Tache n°1 : conditions de référence

Iévolution des performances globales (score d’apprentissage) des fourmis au
cours des passages successifs dans le labyrinthe est représentée sur la Figure 18
(courbe verte). La décomposition de ces performances globales, c’est a dire les
scores d’apprentissage calculés pour chaque type de cible, est représentée sur la
Figure 19. ’analyse de ces données décomposées indique que les passages répétés
dans le labyrinthe ont une influence significative sur les scores d’apprentissage, et
pas le type de cible (ANOVA sur mesures répétées, facteur “répétition” : Fy5350 =
5,82 ; P < 0,0001 ; facteur “type de cible” : 72« = 2,35 ; P = 0,14 ; n.s. ; interaction :
Fiss60 = 1,53 5 P = 0,09 ; n.s.) : les fourmis apprennent a associer un changement de
direction a chaque cible au cours des essais successifs. Les fourmis font des choix
aléatoires lors du premier essai (Figure 18, LS = 50 %, soit 3 erreurs sur 6
chambres), puis apprennent progressivement a se servir des cibles visuelles pour
choisir la sortie ouverte dans chacune des chambres (Figure 18, LS = 83,3 % au
seizieme essai, soit 1 erreur sur 6 chambres). Au cours des 6 derniers essais, les
performances sont stables (LS = 80 %) malgré les modifications de lordre de
présentation des cibles, ce qui indique que les fourmis sont capables de reconnaitre
chaque cible dans un contexte inhabituel (c’est a dire quelle que soit sa position dans
la séquence) et ne suivent pas un programme moteur invariable d’un essai a 'autre
(Pexpression programme motenr désignant une séquence spécifique d’instructions
motrices - ¢f. Chapitre 1).

100

75

50

25

Score d’apprentissage (%)

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 " 12 13 14 15 16

Essais
Figure 18. Evolution du score d’apprentissage moyen au cours des passages successifs
dans le labyrinthe. Tracé vert, carrés : fourmis du groupe A (n =14, entrainement

aléatoire). Tracé bleu, cercles : fourmis du groupe B (n =12, entrainement latéralisé).
Pointillés : score théorique pour des choix aléatoires.
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Figure 19. Evolution du score d’apprentissage pour chaque type de cible au cours des
passages successifs dans le labyrinthe. Tracé rose, triangles : cibles étroites. Tracé
bleu, cercles : cibles larges. Tracé gris, carrés : score global pour les deux types de
cibles, identique au tracé vert de la Figure 18. Pointillés : score théorique pour des choix
aléatoires.

3.2. Tache n°2 : entrainement latéralisé et tests

Des les premiers tests (essais n° 9 a 10), les scores d’apprentissage des
fourmis ayant suivi un entrainement latéralisé (groupe B) atteignent un niveau
comparable a ceux des fourmis entrainées en conditions de référence. L’analyse des
données représentées sur la Figure 18 indique que le facteur “répétition des
passages dans le labyrinthe” a une influence significative sur les scores
d’apprentissage, mais pas le facteur “groupe” (ANOVA sur mesures répétées,
facteur “répétition” : Fys5 35 = 12,94 ; P < 0,0001 ; facteur “groupe” : F7 2, = 0,08 ; P
= 0,78 ; n.s. ; interaction : Fys35 = 2,02 ; P < 0,05). Les résultats de ces tests
suggerent donc une importante capacité d’adaptation des fourrageuses a une
nouvelle tiche d’orientation. Les fourmis sont en effet capables de répondre
correctement aux deux types de cibles lorsqu’elles sont présentées au cours d’un
méme passage dans le labyrinthe (ce qui implique de fréquents changements de
direction), alors qu’elles ont été entrainées sur des taches de répétition.
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3.3. Temps d’exécution des taches

Pour les deux groupes de fourmis (A et B), I'’évolution du temps total passé
dans le labyrinthe (Figure 20) présente un profil comparable a celui observé lors de
Pentralnement de fourmis sur différentes taches d’apprentissage sensorimoteur
(Chapitre 1). Les passages successifs ont une influence significative sur le temps
passé dans le labyrinthe, mais pas le groupe (A ou B) d’appartenance des fourmis
(ANOVA sur mesures répétées, facteur “répétition” : Frs240 = 36,12 ; P < 0,0001 ;
facteur “groupe” : Fr1s = 1,01 ; P = 0,32 ; n.s. ; interaction : Frs240 = 0,61 ; P =
0,86 ; n.s.). Durant les premiers trajets, les fourmis explorent le labyrinthe pendant
plusieurs minutes, marchant sur toutes les parois des chambres et s’engageant
fréquemment dans les sorties fermées. Apres cette phase d’exploration, le temps
passé dans le labyrinthe diminue rapidement, les fourmis se familiarisant avec la
configuration spatiale du dispositif et apprenant progressivement a utiliser les cibles
visuelles pour choisir les sorties ouvertes.
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Figure 20. Evolution du temps moyen passé dans le labyrinthe en fonction des passages
successifs. Tracé vert, carrés : fourmis du groupe A (n =14, entrainement aléatoire).
Tracé bleu, cercles : fourmis du groupe B (n =12, entrainement latéralisé).

3.4. Controles

Sur 'ensemble des 16 fourmis testées, le taux de réussite (LS) moyen est
identique avant et apres la suppression des glissieres (86 = 15 % ; moyenne t+ écart
type). Plus informative est la comparaison, individu par individu, du score obtenu
lors du passage précédent le test, et du score obtenu lors du test. Cette comparaison
indique que la différence moyenne entre ces deux scores individuels est nulle.
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L’absence des glissicres transparentes n’a donc pas d’effet sur les performances des
fourmis. Cect indique qu’aucun indice visuel (éventuelle réflexion lumineuse sur les
glissieres) ou odorant (flux d’air) n’influence les choix des fourmis dans le
labyrinthe. Ce résultat est en accord avec ceux obtenus dans notre série
expérimentale précédente (Chapitre 1) : nous avions montré que (a) le retrait des
glissicres n’affecte pas les performances de fourmis entrainées a diverses taches
sensorimotrices et que (b) lorsque les glissicres sont transférées d’un coté a lautre,
les fourmis préalablement entralnées sur une tache de répétition choisissent les
sorties fermées.

Des vidéos de fourmis G. destructor négociant des labyrinthes
grace aux cibles visuelles présentes dans chacune des chambres sont
disponibles en ligne a I'adresse suivante :

@http: //web.mac.com/davidmacquart/iWeb/Site /Gigantiops%20destructor.html

On notera la rapidité d’exécution de ces taches visuomotrices
complexes (20 a 30 secondes en moyenne, cf. Figure 20).

3.5. Cibles de largeur intermédiaire

Neuf fourmis ont été utilisées, et soumises a un total de 37 tests (un méme
individu pouvant étre testé plusieurs fois consécutives) impliquant des cibles de
largeur intermédiaire.

Vingt tests (8 fourmis) ont consisté a remplacer les 3 cibles étroites des
séquences pseudo aléatoires par des cibles intermédiaires, les 3 cibles larges, vues a
Pentralnement, demeurant inchangées (Figure 21a). Les taux de réussite (calculés de
la méme facon que les scores d’apprentissage) associés au cibles intermédiaires et
larges sont tous deux significativement supérieurs au seuil de 50 % (choix
aléatoires), a savoir, respectivement, 63,3 £ 26,3 % (t = 2,27 ; p < 0,05) et 91,7 £
18,3 % (t = 10,16 ; p < 0,0001).

Dix sept tests (9 fourmis) ont consisté a remplacer les 3 cibles larges des
séquences pseudo aléatoires par des cibles intermédiaires, les 3 cibles étroites, vues a
Pentralnement, demeurant inchangées (Figure 21b). Les taux de réussite associés au
cibles intermédiaires et étroites sont tous deux significativement supérieurs au seuil
de 50 %, a savoir, respectivement, 68,6 = 27,6 % (t = 2,79 ; p < 0,05) et 98,0 £ 8,0
% (t = 24,50 ; p < 0,0001).
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On notera des taux de réussite moins élevés et des écarts types plus
importants associés aux cibles de largeur intermédiaire, ce qui traduit une certaine
désorientation des fourmis. Ces cibles nouvelles, toutefois, sont généralement
contournées du coté attendu, c’est a dire qu’elles sont plutot contournées par la
droite (comme des cibles étroites) lorsqu’elles sont présentées avec des cibles larges,
et par la gauche (comme des cibles larges) lorsqu’elles sont présentées avec des
cibles étroites. La facon dont les cibles intermédiaires sont négociées semble donc

Figure 21. Comparaison
des taux de réussite (%)
lors de tests consistant a
présenter des cibles
intermédiaires a la place
des cibles étroites (a) ou
des cibles larges (b). Les
valeurs indiquées sur les
barres des histogrammes
représentent le taux de
réussite moyen (+ écart
type) pour chaque type
de cible.

dépendre en partie du contexte dans lequel elles sont présentées.

72



Apprentissage d’associations visuomotrices

4. Discussion

Apprentissage d’associations visuomotrices

Comme lors de la série d’expériences consacrée a apprentissage de regles de
déplacement sensorimotrices (Chapitre 1), nos résultats soulignent Ilintérét
méthodologique que représente utilisation de labyrinthes (malgré leur taille réduite,
¢/ COLLETT, 1996a ; COLLETT & ZFEIL, 1998) dans I’étude de la cognition spatiale
chez les hyménopteres. Il est ici possible d’assimiler les trajets effectués dans le
labyrinthe a un suivi de route guidé visuellement, les fourmis associant un choix
directionnel (sortie de gauche ou sortie de droite) a chacun des deux types de cible
visuelle (large et fine).

Le principe de notre étude présente des points communs avec les travaux de
ZHANG et al. (1996), dans lesquels des abeilles en vol apprennent a négocier des
labyrinthes a I'aide de cibles visuelles. Chez ces auteurs, les cibles se différentient
uniquement par leur couleur, alors que nous utilisons des cibles achromatiques de
différentes largeurs, mais dans les deux cas les indices visuels indiquent “de facon
symbolique”, selon I'expression de ZHANG e al., la direction a prendre pour sortir
de chaque chambre du labyrinthe. De plus, comme chez ZHANG et al et
contrairement a d’autres apprentissages de labyrinthes par des hyménopteres
(WEISs, 1953 ; MENZEL, 1981 ; COLLETT et al, 1993), les fourrageuses sont
confrontées a des choix (sortie de gauche ou sortie de droite) des 'entrainement. Ce
dernier ne consiste donc pas a apprendre une route fixe, et les choix incorrects aussi
bien que les choix corrects participent a l'apprentissage, comme c’est le cas en
milieu naturel lors de apprentissage de routes complexes.

Les fourmis entrainées a la tache n°1 (conditions de référence) apprennent
progressivement a associer une direction a chaque type de cible. Contrairement a
d’autres études précédentes utilisant des dispositifs similaires (CHAMERON e/ al.,
1998 ; CHEVARIN, 2006 ; PASTERGUE-RUIZ & BEUGNON, 1995), la tache ne consiste
pas simplement a choisir, entre deux cibles placées au-dessus des sorties, celle qui
indique la sortie ouverte. L’originalit¢ de notre dispositif réside en effet dans la
configuration de la paroi distale de chaque chambre : chaque cible est ici placée en
position médiane (et non pas au-dessus des sorties) et s’étend sur toute la hauteur de
Pespace séparant les sorties. Les fourmis apprennent donc une routine visuomotrice
plus complexe que celle consistant a se diriger vers un indicateur visuel, puisqu’elles
doivent associer une consigne motrice aux caractéristiques visuelles des cibles. Ces
cibles peuvent donc étre considérées comme des reperes proches qui sont
contournés au fur et a mesure de la progression des fourmis, ce qui constitue un
processus plus réaliste (comparé aux conditions naturelles) que celui consistant a
passer en-dessous des cibles.

Entrainement latéralisé
Comme nous 'avons montré dans notre série d’expériences précédente (¢f.

Chapitre 1), les fourmis sont capables d’utiliser des régles motrices simples ou des
p > p g p
programmes moteurs plus complexes afin de négocier des labyrinthes, en accord
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avec les résultats de CHAMERON ¢7 a/. (1998) chez la fourmi C. cursor, et de COLLETT
et al. (1993) et ZHANG ez al. (1996, 2000) chez I'abeille A. mellilfera. En particulier, la
regle simple de répétition (choix systématique des sorties situées d’un coté donné)
est apprise avec une grande facilité et parfois utilisée afin de “résoudre” des
labyrinthes nécessitant Papprentissage de mouvements plus complexes. Nous avons
voulu savoir si Papplication d’une telle régle motrice de répétition pouvait avoir un
effet renforcateur lors de I'apprentissage des regles de déplacement associées aux
cibles visuelles (tache n® 2, entrainement latéralisé). Nos résultats indiquent que suite
a cet entralnement latéralisé (essais n° 1 a 8), les performances lors des tests dans les
conditions de référence (essais n° 9 a 16) sont comparables a celles des fourmis
entrainées des le début dans ces mémes conditions (groupe A) : la présentation
répétée d’'un méme type de cible a chaque essai (principe de I'entrainement latéralisé)
ne semble donc pas induire un meilleur apprentissage des associations
visuomotrices. En revanche, les performances du groupe B traduisent une
importante capacité d’adaptation a une nouvelle consigne visuomotrice : lors des
tests (essais n° 9 a 10), les fourmis sont capables de répondre correctement aux
deux types de cibles au cours d'un méme essai, alors que pendant 'entrainement un
seul type de cible était présenté a chaque essai.

Pour les deux groupes de fourmis, les performances tendent a s’améliorer
lors des tests (essais n° 9 a 16), malgré la modification, a chaque essai, de la
séquence des 6 cibles. Cela signifie qu’a l'instar des fourmis Cataghphis cursor testées
dans un type presque identique de labyrinthe (CHAMERON ef /., 1998), les fourmis
G. destructor sont capables de reconnaitre des cibles visuelles hors de leur contexte
habituel, c’est a dire lorsque I'ordre des cibles dans la séquence est bouleversé. Cette
plasticité dans I'utilisation d’une séquence de reperes (qu’il est peut-étre nécessaire
de relativiser quelque peu ici, étant donné que les séquences sont composées de
deux types de cibles, contre quatre types de cibles doubles dans les travaux de
CHAMERON ¢f al, 1998) n’exclut pourtant pas, ainsi que nous le verrons au
paragraphe ci-dessous, lutilisation d’indices contextuels afin de faciliter la
reconnaissance des cibles dans certaines circonstances.

Modification de la largeur des cibles

Les cibles de largeur intermédiaire sont traitées de facon significativement
identique aux cibles d’entrainement qu’elles remplacent, bien qu’il nous semble
nécessaire de confirmer ces résultats en impliquant un effectif supérieur. Quelle que
soit la séquence formée, les cibles de largeur intermédiaire sont toujours présentées
a partir de la deuxiéme ou de la troisicme chambre du labyrinthe, de sorte que la
premicre cible rencontrée par les fourmis soit une cible d’entrainement large ou
étroite. On peut donc émettre I’hypothese selon laquelle le choix dans une chambre
contenant une cible intermédiaire est influencé par le type de cible (large ou étroite)
reconnu dans la (ou les) chambre(s) précédente(s). Une mémoire de travail visuelle,
comparable a celle mise en évidence chez l'abeille (ZHANG et al., 2005), pourrait
permettre aux fourmis de “comparer” la largeur des cibles intermédiaires avec celle
des cibles d’entrainement vues dans les chambres précédentes, les premicres étant
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alors considérées comme plus larges ou plus étroites (et contournées en
conséquence) que les secondes.

Si les expériences précédentes, impliquant des cibles larges et étroites,
permettent de déduire que les fourmis G. destructor sont capables de différencier ces
reperes, elles ne nous apprennent rien en revanche sur la stratégie employée lors de
la discrimination. En revanche, des indices nous sont fournis par le comportement
des fourmis suite a la présentation de cibles de largeur intermédiaire. Les
performances des fourmis sont affectées (bien que de fagon non significative avec
Peffectif testé) lorsque la largeur des cibles est modifiée. En conséquence, on peut
soupconner l'utilisation de parametres simples des cibles tels que I’angle visuel sous-
tendu par les barres verticales, ou la position d’'une (ou des deux) délimitation(s)
noir/blanc pat rapport au centre ou au bord des cibles. Rappelons que de tels
parametres sont employés par les abeilles (WEHNER, 1968) et les fourmis Formica
rufa (DURIER ef al., 2003 ; HARRIS ef al., 2007).

Remarquons que dans le cadre de nos expériences, en raison de la simplicité
des cibles présentées, la mémorisation éventuelle de snapshots revient a mémoriser de
facon rétinotopique les parametres cités ci-dessus. Il parait donc difficile de se
prononcer quant a l'emploi par les fourmis de l'une ou de lautre stratégie
(reconnaissance des reperes sur la base d’un format de représentation iconique ou
paramétrique). Cette ambiguité est présente dans d’autres études du repérage visuel
en laboratoire chez la fourmi (par exemple WEHNER & RABER, 1979 ; JUDD &
COLLETT, 1998 ; Durier e/ al., 2003 ; HARRIS et al., 2007) : ces travaux sont fondés
sur Pemploi de reperes visuels tres simples (cones, barres et cylindres noirs)
présentés sur des fonds uniformes. Ces études ont le mérite de réconcilier les deux
formats de représentation, leurs auteurs concluant que 'enregistrement de snapshots
consiste 2 mémoriser rétinotopiquement des parametres simples (¢ Introduction
Générale, § 3.2.2 p. 21). En revanche, il semble difficile de transposer ces résultats
en conditions naturelles : les séquences de sunapshots évoquées pour expliquer le suivi
de route (¢ p. 43) doivent constituer des scenes visuelles bien plus complexes que
celles proposées aux fourmis en laboratoire. Nous avons vu au chapitre précédent
qu’une stratégie fondée sur I'emploi de routines motrices était susceptible de faciliter
la navigation dans les foréts tropicales en réduisant le colGt du traitement de
I'information visuelle. Le chapitre suivant nous permettra de discuter davantage
cette hypothese.
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de routes familieres

Une ouvriere de Gigantiops destructor nettoyant sa patte antérieure droite.
(Milieu naturel)
Photo A. Wystrach

La majorité des résultats expérimentanx: présentés dans cette partie font l'objet de la publication
suzvante (disponible en annexe) :

MACQUART D., GARNIER L., COMBE M., & BEUGNON G. (2006). Ant navigation ez

route to the goal: signature routes facilitate way-finding of Gigantiops destructor.
J. Comp. Physiol. 4192, 221-234.
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1. Problématique et objectifs

Au début du Chapitre 1, nous avons émis ’hypothése selon laquelle les mo-
deles actuels de suivi de route chez les fourmis du désert pouvaient étre difficile-
ment transposables tels quels chez des fourmis naviguant dans des environnements
visuellement complexes, comme les lisieres des foréts tropicales. Nos expériences en
labyrinthe ont montré que G. destructor est capable de mémoriser une série d’instruc-
tions procédurales en 'absence d’indicateurs visuels, ce qui accrédite ’hypothese de
I'apprentisage moteur (STAMPS, 1995), lequel serait susceptible de faciliter le suivi de
routes en milieu naturel. D’autres expériences en labyrinthe (présentées au Chapitre
2) ont démontré que G. destructor est aussi capable d’apprendre des associations vi-
suo-motrices spécifiques, c’est-a-dire d’associer une direction de déplacement parti-
culiére a une cible visuelle donnée.

Le présent chapitre expose une série d’expériences de laboratoire visant a
mieux comprendre comment ces stratégies d’orientation (orientation visuelle, mo-
trice et visuo-motrice) sont employées par G. destructor au cours du suivi de route.
L’emploi d’une arene de fourragement (un metre de diametre) contenant divers re-
peres visuels tridimensionnels, permettra d’étudier la dynamique d’apprentissage des
routes familieres, et les interactions fonctionnelles entre les différentes stratégies
d’orientation mentionnées ci-dessus, dans un cadre spatial moins contraint que celui
des labyrinthes. Pour reprendre I'expression de KOHLER & WEHNER (2005), nous
essaierons de savoir comment les routes sont “compartimentées”, c’est a dire com-
ment différents segments d’une route sont influencés par les reperes visuels. En par
ticulier, nous analyserons I'importance allouée aux reperes en fonction de leur posi-
tion le long des routes (début, milieu ou fin de route).
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2. Matériel et méthodes

2.1. Matériel biologique

Trois colonies de G. destructor ont été utilisées dans ces expériences. Les con-
ditions d’élevage sont décrites dans le Chapitre Modeéle biologique et conditions d'élevage.

Chez les fourmis, le bon développement des larves nécessite généralement
un apport protéique : la présence de larves dans le nid entraine donc une recherche
permanente de protéines sous forme de proies vivantes (toutefois, la présence de
larves n’est pas indispensable puisque la capture de proies se maintient méme en
I'absence de couvain). Ces dernieres sont mises a disposition dans le dispositif décrit
ci-dessous.

2.2, Dispositif expérimental

Le dispositif utilisé est représenté sur la Figure 22. Bien que plusieurs colo-
nies de fourmis soient disponibles, il n’est possible de connecter le dispositif qu’a
une colonie a la fois, pour des raisons d’agressivité intercoloniale.

Les fourrageuses en quéte de proies empruntent un tube les conduisant du
milieu extérieur vers le centre d’une aréne (un metre de diametre, sol blanc, parois
blanches et enduites de Fluon®). L’aréne est recouverte d'un dome de plastique
blanc opaque, uniformément éclairé (tube néon circulaire de 32 Watts, positionné a
I'aplomb du centre de I'aréne), empéchant la prise de reperes a I'extérieur du dispost
tif. Les expériences se déroulent donc dans un environnement visuel controlé. Huit
sorties placées tous les 45° sur la paroi de I'arene permettent d’accéder a des boites
de capture (huit centimétres de diameétre) contenant des larves de grillons (Gry/lus
assimilis) ou des drosophiles (Drosophila melanogaster).

Selon les expériences, un nombre variable de reperes visuels sont disposés a
Iintérieur de I'arene. Ces repéres sont faits de bois peint et varient en forme, taille et
couleur selon les situations expérimentales (¢f. Tableaux 5, 6 et 7).

Afin de pouvoir effectuer des suivis individuels, les fourmis sont marquées a
I'aide de dossards numérotés collés sur le thorax, ou d’une ou plusieurs taches de
peinture (sur le thorax et /ou I'abdomen). Leurs trajets aller et retour sont filmés
avec une caméra CCD noir et blanc Sony® située au sommet du déme et équipée
d’un objectif grand angle permettant de couvrir I’ensemble de I'arene. Les trajets
sont enregistrés avec un magnétoscope S-VHS Panasonic® puis analysés avec le lo-
giciel de trajectométrie Noldus EthoVision Basic® 2.3.1

I Un apergu du logiciel et de ses applications est disponible sur le site Internet de Noldus Information
Technology : http://www.noldus.com
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1 — 1

25 em

Figure 22. Dispositif expérimental. (1) Tube d’acces, (2) trou central de I'aréne, (3) paroi
de l'aréne, (4) dome de plastique opaque, (5) tube néon circulaire, (6) sites alimentaires,
(7) reperes visuels tridimensionnels, (8) caméra, (9) tube d’accés relié au nid.

2.3. Principe de fonctionnement du systeme de tra-
jectométrie

Cette section technique présente un résumé des informations fournies dans
le manuel d’utilisation du logiciel EthoVision, et présente les détails de notre para-
métrage du systeme. EthoVision est un systeme automatisé de suivi vidéo (video
tracking), d’analyse de mouvement et de reconnaissance de comportement. Notre
¢tude a exploité les deux premieres fonctions : suivi vidéo pour reconstituer les tra-
jets individuels des fourmis dans I’arene, et analyse de mouvement pour extraire cer-
tains parametres de ces trajets (longueur et vitesse de déplacement, ¢f § 2.5 (p. 84) -
Traitement des données).

Comme indiqué au paragraphe précédent, la premicre étape du processus de
suivi consiste a filmer les déplacements des fourmis avec une caméra vidéo noir et
blanc. La caméra convertit les scenes filmées en images vidéo (frames), a raison de 25
images par seconde (faux d’échantillonnage ou frame rate).

La deuxiéme étape est constituée par Ienregistrement des images générées
par la caméra sur la bande d’un magnétoscope (enregistrement d’un signal analogi-

que).
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La troisieme étape permet de transformer ce signal vidéo analogique en un
signal vidéo digital exploitable par un ordinateur. Le magnétoscope est connecté a
lordinateur, et chaque image de la bande est transformée en un bitmap (grille de
pixels). Dans notre cas, EthoVision pourra analyser un maximum de 25 images par
seconde, ce nombre étant la fréquence d’échantillonnage de la caméra. Toutefois il
est nécessaire de choisir un taux d’échantillonnage adapté a la vitesse de déplace-
ment de I'animal utilisé : un taux trop élevé conduirait a une sur-estimation des dis-
tances parcourues, et un taux trop bas conduirait a une sous-estimation. Le taux utk
lisé par défaut par le logiciel est de 5 images/seconde et, a titre d’exemple, les va-
leurs préconisées sont de 2 images/seconde pour les guépes parasitoides, 5 images/
seconde pour les rats et 12 images/seconde pour les souris. Nous avons déterminé
un taux optimal de 5 images/seconde pour la fourmi Gigantiops destructor.

Ce sont ces bitmaps qui sont exploités par le logiciel : pour des images en noir
et blanc, EthoVision analyse la luminosité des pixels, exprimée en niveaux de gris de
0 (noir) a 255 (blanc). L’objet en mouvement doit étre distingué des autres éléments
de la scene : EthoVision dispose de plusieurs méthodes de différentiation, et nous
avons choisi la technique dite de soustraction, par laquelle le logiciel compare une
image de référence ('arene sans fourmis) avec chaque image de lenregistrement
d’un trajet de fourmi. Tous les pixels adjacents constituant une différence entre les
deux images sont identifiés comme un objet en mouvement.

Le logiciel extrait alors des données brutes a partir de ces données : chaque
image fournit une série de nombres représentant la taille de 'objet (exprimée en
nombre de pixels) et surtout les coordonnées x et y de son “centre de gravité” (ces
coordonnées correspondent également a certains pixels de 'image).

EthoVision dispose d’'un module d’analyse permettant de calculer jusqu’a 18
parametres a partir des données brutes. Deux parametres nous ont été particulicre-
ment utiles dans notre analyse des trajets des fourmis :

- 1a longuenr de déplacement (distance moved) : définie comme la distance séparant
deux positions du centre de gravité de l'objet entre deux images consécutives. Ex-
primée en pixels dans un premier temps, elle est convertie en unités métriques (des
centimetres dans notre cas) par le logiciel.

- la vitesse : définie comme la distance (centimetres) couverte par unité de
temps (secondes).
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2.4 Méthodologie
2.4.1. Déroulement des expériences

Deux expériences ont été réalisées?, comportant chacune deux phases : une
phase d’entrainement suivie d’une phase de tests.

Phase d’entrainement :

Les reperes sont agencés selon une configuration de référence. Les fourmis
peuvent effectuer librement des allers-retours entre le nid et 'arene pendant un a
deux jours, ramenant des proies pour la colonie. Lla phase d’entrainement débute par
des trajets exploratoires, durant lesquels les fourmis se familiarisent avec le dispositif
expérimental, et se termine lorsque des routes familieres menant vers les sites de
nourriture ont été mises en place. On considere qu’une route familiere a été apprise
lorsqu’une fourmi décrit des trajets successifs de formes comparables (longueur, si-
nuosité) entre le centre de l'aréne et 'un des huit sites alimentaires. L’expérimenta-
teur surveille « en direct » évolution des trajets filmés sur un moniteur. Il peut a
tout moment enregistrer les trajets de certaines fourmis. Dans ce cas, les fourmis
concernées sont introduites individuellement dans le dispositif, afin que les trajets ne
soient pas perturbés par des interactions avec des congéneres.

Phase de tests :

Cette phase débute apres 'enregistrement de la route familiere d’au moins un
individu, cette route se composant d’au moins trois trajets similaires. La configura-
tion de référence est alors modifiée de fagon plus ou moins prononcée (déplace-
ment ou suppression de reperes), et les trajets enregistrés dans ces conditions sont
comparés aux trajets familiers. Entre deux tests consécutifs, la configuration de réfé-
rence est rétablie de fagon a ce que les fourmis se réhabituent a 'environnement
dans lequel elles ont été entrainées.

Les tests sont répertoriés aux paragraphes 2.4.2 (p. 82) et 2.4.3 (p. 83) mais
n’y sont pas décrits en détail, les figures correspondantes étant congues pour étre
compréhensibles per se.

2.4.2. Expérience 1

Phase d’entrainement — Confignration 1 :

Douze reperes visuels différents sont uniformément répartis dans l'arene
(Figure 23, Tableau 5) et les huit sites alimentaires sont approvisionnés de fagon
¢quivalente, de sorte que la probabilité de mise en place des routes familieres soit
identique en tout secteur de 'aire de fourragement.

2 Les trajets de I’Expérience 1 — Configuration 1 ont été enregistrés et partiellement numérisés par Laeti-
tia Garnier dans le cadre de son stage de Diplome d’Etudes Approfondies sous la direction de Guy Bew
gnon en 2002. La fin de la numérisation des trajets et ’analyse compléte des résultats ont été réalisées par
I’auteur de la présente thése.
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Phase de tests — Confignration 1 :

- Rotation 90° (comme pour tous les tests de rotation, seuls les reperes tridi-
mensionnels sont déplacés, le plan de marche - ou “sol” de I'aréne - demeurant tou
jours fixe)

- Déplacement du dernier repere

- Contraste du dernier repere

Figure 23. Emplacement des repe-
res dans I'Expérience 1-Configura-
tion 1.

Tableau 5. Caractéristiques des repéres visuels em-
ployés dans I'expérience 1-Configuration 1.

R . . Référence sur
Type de repére  Dimensions (cm)  Couleur f

la figure 2
Demi-sphére 7x3,5 vert 1
Demi-sphere 7x3,5 bleu 5
Demi-sphére 7x3,5 jaune 7
Demi-sphere 7x3,5 noir 11
Cylindre 3x3 vert 4
Cylindre 3x3 bleu 3
Cylindre 3x6 noir 12
Cylindre 3x6 jaune 10
Cube 3,5x3,5x3,5 noir 9
Cube 3,5x35x35 jaune 8
Cube 3,5x3,5x3,5 bleu 6
Cube 3,5x35x35 vert 2

Phase d’entrainement — Confignration 2 :
Le principe est le méme que dans la Configuration 1, mais I'aréne ne contient
ici que cing reperes visuels (Figure 24, Tableau 6).

Phase de tests — Confignration 2 :

- Rotation 90°

- Rotation 180°

Ces deux tests jouent aussi le réle de tests “modification des reperes inter-
médiaires”.
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Tableau 6. Caractéristiques des repéres visuels em-
ployés dans I'expérience 1 - Configuration 2.

Dimensions

Type de repére (cm)

Demi-sphére 7x3,5

Cylindre 3x3
Cylindre 3x6
Cube 3,5x3,5x3,5

Parallélépipede 3,5x3,5x7,5
rectangle

Référence
Couleur  surla figure
3
vert 3
vert 5
vert 4
vert 1
vert 2

Figure 24. Emplacement des repé-
res dans I'Expérience 1-Configura-
tion 2.

2.4.3 Expérience 2

Phase d’entrainement :

Contrairement a Pexpérience 1, un seul site alimentaire est accessible, les sor-
ties périphériques menant aux sept autres sites étant condamnées avec un bouchon
de coton et dissimulées grace a une pastille adhésive blanche. Six repéres visuels
sont alignés entre le centre de 'arene et 'unique sortie périphérique (Figure 25, Ta-
bleau 7). Les reperes sont disposés de facon a ce que le dernier d’entre eux, placé
juste devant la sortie, ne soit pas directement visible pour les fourmis qui débou-
chent au centre de I'aréne. Ceci permet d’éviter que les fourmis ne se dirigent direc-
tement vers ce repere des leur arrivée dans le dispositif.

Dans certaines situations (signalées dans la section 3 (p. 86) le cas échéant),
les sept sorties périphériques condamnées n’étaient pas dissimulées et pouvaient
donc étre pergues par les fourmis (comme dans 'Expérience 1).

Phase de tests :

- Suppression des reperes

- Rotation 180°

- Premiers reperes inversés

- Couleur du dernier repere

- Mélange des reperes intermédiaires

- Suppression des reperes intermédiaires
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Tableau 7. Caractéristiques des repeéres visuels em-  Figure 25. Emplacement des reperes

ployés dans I'expérience 2. dans ’'Expérience 2.
| Dimensions Référence sur
Type de repére (cm) Couleur l{; figure 4
Prisme 2x3x4 rouge 1
Cube 3x3x3 rouge 2

Parallélépipede 1,5x6x3 rouge 3et4
rectangle

Parallélépipede 1,5x12x6 rouge 5
rectangle

Parallélépipede 1,5x3x12 rouge 6
rectangle

2.5. Traitement des données
Les parametres suivants ont été calculés pour chaque trajet :

Longuenr ou distance parcourne (em) : calculée par le logiciel de trajectométrie Nol-
dus EthoVision® (voir la sectzion 4.2.3).

Vitesse de déplacement (em/s) : calculée par le logiciel de trajectométrie Noldus
EthoVision® (voir la section 4.2.3).

Indice de rectitude (0 < r=1):r est obtenu en divisant le rayon de 'arene (50 cm)
par la longueur x du trajet. Ainsi, 'indice de rectitude d’un trajet parfaitement rectili
gne entre le centre de l'arene et la périphérie est égal a 1, alors qu’il tend vers O lors-
que la longueur s’accroit indéfiniment (Batschelet, 1981).

Direction de départ (°) : direction initiale du trajet, correspondant a orientation
de l'axe longitudinal du corps des fourmis au moment de leur émergence hors de
Ientrée centrale de I'areéne. Pour chaque route familiere, la distribution des directions
de départ a été analysée par le test V (Batschelet 1981).

Direction an nivean des premiers repéres (°) : direction d’un trajet relevée a 25 cm de
Ientrée centrale de 'aréne, au niveau des premiers reperes rencontrés par les four-
mis. Pour chaque route familiere, la distribution de ces directions a été analysée par
le test de Rayleigh (Batschelet 1981).

Indice de similarité : nous avons développé cet indice afin de traduire quantitati-
vement la ressemblance entre différents trajets successifs d’un individu donné. I’in-
dice décrit la dispersion spatiale des trajets successifs autour d’un trajet moyen fictif,
et est calculé de la facon suivante : pour une fourrageuse donnée, chaque trajet est
discrétisé en 100 couples de coordonnées (x; , y;), fournies par le logiciel de trajec-
tométrie EthoVision, et utilisées afin de calculer 100 couples de coordonnées
moyennes (x;; 7)), définissant le trajet familier moyen fictif :

;= (Z%) /n i = (2)&) /n (1 <i<100) n = nombre de trajets
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La distance (cm) séparant un trajet donné et le trajet moyen est alors calculée
de la facon suivante, pour chaque point du trajet :

D, =+/(x—%)>+ -3 (1 i< 100)

Cent valeurs de D sont ainsi obtenues entre un trajet donné et le trajet moyen.
Cette procédure est répétée pour chaque trajet, puis on calcule cent valeurs D
moyennes a partir des valeurs D de méme rang (voir ci-dessous).

trajet 1
I:)1 2

DHI S oW
" 4 .
__.o\.‘____o\_w___.o__tra]etmoyen

N
D2.1 \:\n' D T N
\-F‘v‘ 2.2 ~%r],q'

trajet 2

l l

distance D distance D
moyenne a moyenne a
(x1;y1) (x2; y2)
(rang 1) (rang 2)

Ces distances moyennes refletent la dispersion des trajets individuels successifs
(D élevée : trajets dissemblables, D faible : trajets similaires) du début a la fin d’une
route familiére.
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3. Résultats

Les sections 3.1 a 3.4 concernent les résultats obtenus lors des phases d’entrainement des configura
tions 1 et 2 ; la section 3.5 concerne les phases de tests de ces mémes configurations.

3.1. Trajets exploratoires

Les premiers trajets des fourmis naives dans I’aréne ont une durée variable
mais généralement longue : 86 * 50,2 min (moyenne * écart type, n = 17 fourmis).
Au cours de ces trajets exploratoires, on observe un thigmotactisme marqué, les
fourmis faisant de nombreux tours consécutifs a la périphérie de 'aréne et ne péné-
trant que rarement dans les tubes d’acces aux sites alimentaires. Les reperes visuels
sont également explorés, mais aucun n’exerce une attraction particuliere sur les four
rageuses (Figure 26). Au fur et a mesure des visites, le comportement d'exploration
s'estompe, les fourmis gagnant rapidement la périphérie et pénétrant dans un ou
plusieurs sites alimentaires pour capturer une proie et la ramener au nid (le retour
nécessite de regagner le centre de I'arene et de descendre vers le vestibule via le tube
d'acces).

Figure 26. Un trajet exploratoire typique
(48 premiéres minutes) dans la configu-
ration 1 des repéres. La distribution des
points du trajet (couple de coordonnées
X, y) est statistiquement identique dans
chacun des 8 secteurs délimités par les
pointillés (7 ddl, chiz2 = 1,359E-232, P =
1).

3.2. Routes familieres

Au cours des visites successives dans l'arene, chaque fourrageuse développe
une préférence pour l'un des huit sites alimentaires, bien qu'ils soient tous approvi-
sionnés en nourriture. Les trajets du centre de l'arene vers le site périphérique préfé-
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ré acquicrent une forme caractéristique, on parle alors de suivi de route familiere
(Figure 27). Ces routes familicres acquicrent leur forme définitive apres 15.3 * 6.4
trajets (moyenne * écart type, fondée sur I'enregistrement complet de Iactivité de
fourragement de 7 fourmis). La vitesse moyenne de déplacement le long des routes
familieres est environ 2 fois supérieure (3.8 cm/s) a celle relevée lors des trajets ex-
ploratoires (1,8 cm/s). Les routes ont un caractere idiosyncratique marqué, chaque
individu mémorisant un trajet dont la forme et la longueur lui sont propres. 11 de-
vient donc possible d’identifier chaque fourrageuse grace a la forme de la route em
ployée, ce qui nous a conduit a parler de “routes-signatures”.

On notera la variabilité des routes suivies a I’aller (en particulier lorsque deux
individus se rendent vers un méme site alimentaire : comparer les Figures 27a et
27b, R = 0.94 et R = 0.16 £ 0.003, respectivement, et les Figures 27c et 27d, R =
0.52 = 0.04 et R = 0.29 £ 0.008, respectivement), alors que la plupart des trajets re-
tour sont des déplacements directs vers le centre de l'aréne. Lors de ces trajets re-
tour, on observe fréquemment des fourmis effectuant des boucles successives au-
tour des reperes encadrant le trou d’acces central (Figure 28a), avant de quitter le
dispositif par cette ouverture.

3.3. Directions de départ

Chaque fourrageuse émergeant de Pentrée centrale a sa propre direction de
départ (ce parametre est défini a la section 4.4 - Traitement des données). Cette di
rection initiale est constante au cours des trajets successifs d’'un méme individu,
quelle que soit la configuration des reperes visuels (configuration d’entrainement ou
configuration altérée). Nous avons émis hypothése d’une prise d’informations spa-
tiales lors du passage dans le tube d’acces a entrée centrale, ce tube restant fixe par
rapport a 'arene quelles que soient les conditions expérimentales. Il est probable
que l'information directionnelle soit donnée par l'orientation du segment distal du
tube (a savoir la partie ou il s’abouche a Iarene).

Des rotations a 180° du tube d’acceés permettent de tester cette hypothese.
Dans cette configuration, on observe une quasi-inversion des directions de départ
(test V: D = 172° r = 0.88, u= 2.47, P < 0.005, n = 4). Un indice directionnel est
donc bien fourni par le tube d’acces a 'arene, et il faudra tenir compte de ce para-
metre dans l'interprétation des résultats.
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Figure 27. Routes familieres de quatre fourmis (Expérience 1 - Configuration 1). Chaque
fourrageuse est fidéle a un site de nourriture donné, et suit une route dont la forme carac
téristique constitue une sorte de signature individuelle. Les courbes figurant en-dessous
de chaque route familiere représentent la distribution des distances (cm) entre le trajet
moyen fictif et les trajectoires enregistrées, en fonction de la distance couverte. (barres
verticales : déviation standard)
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Figure 28. Routes familieres (en gris) et
trajets retour correspondants (en noir)
dans les trois configurations des repéres.
Chaque figure représente trois allers et
trois retours. (a) Expérience 1, configura-
tion 1 ; (b) Expérience 1, configuration 2 ;
(c) Expérience 2.

3.4. Utilisation des reperes visuels

3.4.1. Tests de suppression des reperes

Lorsque l'on supprime les reperes disposés dans l'arene, certaines fourmis
sont capables, lors de leur premier passage dans ces conditions, de retrouver leur site
alimentaire familier en se guidant grace aux sorties périphériques visibles (¢ 1égende
de la Figure 29a pour davantage de détails). 11 est également probable que l'orienta-
tion du tube d’acces permette de prendre la direction de départ habituelle au centre
de larene (¢f. § 3.3 (p. 87) — Directions de dépar?). Cette stratégie d’orientation apparait
peu fiable : le risque d’erreur est élevé étant donné que les sorties périphériques sont
a priori indiscernables entre elles. Ce fait est illustré par la désorientation totale des
fourmis au cours de leurs passages suivants (Figure 29c). Ce résultat montre que les
reperes placés dans I'arene sont nécessaires pour guider les déplacements.
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Les trajets retour sont également trés perturbés en I'absence des reperes vi-
suels, les fourmis se montrant réticentes a pénétrer dans 'ouverture centrale pour
quitter 'arene (Figure 29d).

Figure 29. Tests de suppression des repéres (expérience 2). (a) Trois trajets aller d'une
méme fourmi avec les repéres et (€) un trajet retour de la méme fourmi sans les repeéres.
(b) et (d) Méme test réalisé avec une autre fourmi. Remarquer que les routes représen-
tées sur le graphe (a) comportent des segments relativement rectilignes orientés en di-
rection des sorties périphériques, indiquant que ces derniéres peuvent intervenir dans le
guidage. Cela explique pourquoi cette fourmi a réussi a retrouver son site de nourriture
familier lors d’un premier test de suppression des repéres (non représenté). Cette straté-
gie de repérage des sorties périphériques n’est toutefois pas fiable, comme l'indique le
second test de suppression des repéres (graphe (¢)) : bien que de nombreux segments
rectilignes de trajectoire soient orientés en direction des sorties périphériques, la fourmi
est désorientée en I'absence des six repéres tridimensionnels. Noter que lorsque les sor-
ties sont masquées (graphe (b)), les trajectoires ne comportent plus de segments rectili-
gnes, et la fourmi n’utilise pas les sorties pour se guider lorsqu’elles sont visibles (d),
vraisemblablement car elle n’a pas pu développer cette stratégie durant I'apprentissage
des routes.
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3.4.2. Tests de rotation des reperes

Les fourmis amorcent leur trajet dans la direction habituelle (influence du
tube d’acces) puis se réorientent et suivent la rotation des reperes (Figure 30), ce
qui les amene vers des sites alimentaires différents du site familier. Cela confirme
Putilisation des reperes visuels lors du suivi de route (lors de ces tests, la rotation des
reperes est indépendante du plan de marche, qui reste en position fixe).

Figure 30. Tests de rotation des repéres. (a) Routes familieres de deux fourmis (expé-
rience 1 - configuration 1) avant la rotation des reperes (1 et 1°), et trajets réalisés suite a
la rotation de I'ensemble des repéres a 90° (2 et 2°). Les repéres ne sont pas représen-
tés. (b) Route familiere d’'une fourmi (expérience 2) avant la rotation des repéres (1, repe-
res représentés en blanc) et apres une rotation a 180° (2, reperes représentés en gris).

Dans 'Expérience 1 — Configuration 2 , certains trajets ne suivent pas la rotation
des reperes. Leur disposition obéissant a une symétrie centrale (sauf pour le repere
n°3), suite a une rotation de 90° ou de 180° les emplacements relatifs des reperes
dans I'arene demeurent inchangés, chaque repére se trouvant positionné en lieu et
place d’'un autre. En conséquence, une fourmi débouchant au centre de 'arene dans
sa direction initiale retrouve des reperes aux emplacements habituels, et s’oriente par
rapport a ces reperes bien que leur aspect visuel ne soit plus le méme. Cela suggere
que la composante motrice de la navigation a une grande importance chez G. destruc-
tor, la discrimination visuelle de chaque repere n’étant pas indispensable lors de l'ac-
ces dans le monde extérieur, au moins dans cette configuration expérimentale.

3.4.3. Utilisation des premiers reperes

Les trajets successifs de chaque fourmi ont une orientation constante au ni
veau des premiers reperes rencontrés (Expérience 1, test d’uniformité de Rayleigh :
Figure 27a : p = 330° r = 0.99, P < 0.001, n = 8; Figure 27b : u = 336°, r = 1.00,
P <0.001, n = 9; Figure 27c : u = 306°, r = 0.99, P < 0.001, n = 8; Figure 27d :
u=249° r=0.99, P <0.001,n = 10; Figure 30al:p = 24° r = 0.99, P < 0.001, n
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= 6 ; Figure 30al’: p = 157°, r = 1.00, P < 0.001, n = 11). Cela signifie que chaque
individu « croise » toujours au méme endroit les premiers reperes jalonnant sa route.
Ces premiers reperes jouent donc un role important pour orienter précisément les
fourmis au début de leurs routes, comme le confirment les tests suivants :

Inversion des premiers reperes (Expérience 2) : les fourmis sont entrainées a rejoin-
dre un site alimentaire sur la base des informations fournies par les deux reperes (n°
1 et 2) encadrant 'entrée centrale (les reperes n° 3 a 6 ayant été supprimés). Lorsque

ces deux reperes sont intervertis, les fourmis s’orientent dans la direction opposée
(Figure 31).

P o 1B

Figure 31. Test d’interversion des premiers repéres. (1) Début des routes de deux four-
mis, suivies apres la suppression de tous les repéres (expérience 2), mis a part les deux
repéres centraux encadrant le trou d’acces central. (2) Début des trajets suivis suite a
I'interversion de ces deux repéres.

Rotation des repéres a 180° (Expériences 1 et 2) : lors de ce test (déja présenté pré-
cédemment : ¢f. Figure 30) on observe une réorientation des fourmis au niveau des
premiers reperes rencontrés.

3.4.4. Utilisation du dernier repere

Pour chaque fourrageuse, une grande similarité des trajets successifs s’ob-
serve non seulement au niveau des premiers reperes, comme nous venons de le voir,
mais également au niveau du dernier repére rencontré avant d’accéder au site ali
mentaire familier. La mémorisation et la reconnaissance du dernier repere jalonnant
la route semblent donc primordiales pour retrouver le site alimentaire familier,
comme le confirment les tests suivants :

Déplacement du dernier repere (Excpérience 1 - Configuration 1) : la fourmi suit le dé-
placement du dernier repere de sa route (repere n° 1), ce qui entraine soit un rac-
courcissement (Figure 32a) soit un allongement du trajet (Figure 32b), et dans les
deux cas le choix d’un site alimentaire différent du site familier.
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Figure 32. Test de déplacement du dernier
repére (expérience 1 - configuration 1). La
fin de la route familiere (trait noir, gras)
d’'une méme fourmi est raccourcie (trait
noir, fin) ou rallongée (trait pointillé) suite
au déplacement du repére final vers la
gauche (a) ou vers la droite (b) de sa posi-
tion habituelle. Les autres reperes ne sont
pas représentés, bien que leurs positions
n‘aient pas été modifiées.

Contraste du dernier repere (Expérience 2) : apres la rotation du repere bicolore,
les deux fourmis testées se montrent désorientées (Figure 33) et ne parviennent pas
a localiser la sortie menant au site alimentaire. Le méme résultat a été obtenu au
cours de l'expérience 1 (configuration 1), apres le remplacement d’un cylindre noir
(repere n°12) par un cylindre jaune de mémes proportions (non illustré).

15 cm a b

Figure 33. Modification du contraste du repére final. (a) Détail de la partie finale des rou-
tes de deux fourmis (premiére fourmi : traits continus, 7 trajets ; seconde fourmi : traits
pointillés, 4 trajets). Les fourrageuses contournent un repére bicolore (parallélépipéde
rectangle jaune et noir) par la gauche avant de pénétrer dans leur site de nourriture fami-
lier. (b) Détail des trajets de ces mémes fourmis suite a l'inversion des couleurs du re-
pére. (N.B. : ce repere nest pas répertorié dans le Tableau 3, il n'a été utilisé que lors de
ce test)

3.4.5. Utilisation des reperes intermédiaires

La superposition des trajets successifs de chaque individu révele une caracté-
ristique importante de la navigation chez Gigantiops destructor : contrairement aux ob-
servations réalisées au niveau des premiers reperes et du repere final, il existe une
variabilité marquée des trajectoires au niveau des reperes intermédiaires, en particu-
lier le long des routes complexes. Ces reperes intermédiaires ne sont donc pas abor
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dés selon le méme angle ou la méme distance au cours des passages successifs des
fourrageuses, bien que I'aspect général de chaque route idiosyncratique demeure ty-

pique.

Les tests suivants permettent de préciser la facon dont les reperes intermé-
diaires sont utilisés par les fourrageuses :

Rotation des repéres : comme expliqué précédemment, malgré la rotation de
Iensemble des reperes visuels de Pexpérience 1 (configuration 2), certains trajets
sont similaires a ceux réalisés dans les conditions d’entrainement, la fourrageuse
pouvant utiliser indifféremment un cube ou un cylindre comme repére intermédiaire
associ¢ a un changement de direction (Figure 34). Il est donc probable qu’une stra-
tégie motrice prime sur la reconnaissance visuelle au niveau des repéres intermédiai
res, contrairement aux observations faites en début et en fin de route.

Figure 34. Détail des trajectoires inter-
médiaires d’'une méme fourrageuse avant
(a) et aprés (b) la rotation de I'ensemble
des repéres (expérience 1 - configuration
2), ce qui entraine le remplacement d’'un
cube (Tableau 2, repére 1) par un cylindre
(Tableau 2, repére 4).

12 cm

Suppression des reperes intermédiaires (Expérience 2) : malgré absence de trois re-
peres visuels intermédiaires (Figure 35), la plasticité comportementale de cette
fourrageuse lui permet de se diriger en ligne droite vers le repere final. Noter que
suite a ce trajet rectiligne, la fourmi incurve sa trajectoire et aborde le dernier repere
par la gauche comme a 'entrainement.

Figure 35. Variabilité de la trajectoire intermédiaire d’une fourrageuse (expérience 2). (a)
Route familiere (6 trajets). (b) Trajets suivis suite a la suppression des trois repéres in-
termédiaires (Tableau 3, repéres 3, 4 et 5).
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4. Discussion

4.1. Apprentissage de routes familieres

Dans les foréts néotropicales constituant leur environnement naturel, les
tourmis Gigantiops destructor suivent des routes familieres lors de leurs déplacements a
la recherche de nourriture et lors du retour au nid (CHAGNE & BEUGNON, 2001).
Notre étude montre qu’il est possible de reproduire ce comportement dans les con-
ditions contrdlées du laboratoire. Malgré la relative simplicité du dispositif expéri-
mental en comparaison du milieu forestier (huit sites alimentaires disponibles a 50
cm du centre de l'aréne), des routes familieres individuelles ont été apprises par les
fourrageuses. L’idiosyncrasie marquée de ces trajets évoque de véritables “signatu-
res” individuelles.

Contrairement a une recherche aléatoire, 'emploi de routes prédéfinies per-
met de réduire le temps passé en milieu hostile a I'extérieur du nid, et se justifie
donc lorsqu’il est nécessaire de parcourir des distances importantes vers des sources
de nourriture localisées. En conséquence, la mise en place de routes familieres dans
les conditions privilégiées du laboratoire semble démontrer 'importance de cette
stratégie de navigation pour G. destructor.

Les routes familicres sont mises en place de fagon progressive. Lors des
premiers trajets exploratoires, les déplacements se concentrent dans la zone d’acces
centrale de l'arene et a la périphérie, ce dernier comportement correspondant au
thigmotactisme ou wall-following behaviour (CREED & MILLER, 1990). Les reperes
visuels disposés dans P'aréne sont également explorés, ce qui suggere qu’ils exercent
une attraction sur G. destructor, confirmant des observations réalisées chez la fourmi
rousse des bois Formica rufa (NICHOLSON et al., 1999 ; GRAHAM et al., 2003 ; COL-
LETT e al., 2003Db).

Le fait que les trajets suivent les rotations a 90° ou 180° imposées a I'ensemr
ble des reperes confirme 'hypothese d’un guidage visuel le long des routes familie-
res. Ces résultats excluent la possibilité que des pistes chimiques éventuelles ou des
odeurs spécifiques émanant du site alimentaire favori puissent jouer un role majeur
lors du suivi de route.

En revanche, les tests de rotation du tube d’acces central indiquent que ce
dernier fournit aux fourmis une information directionnelle influencant les premiers
centimetres parcourus dans I'arene. Etant donné que 'orientation de I'axe longitudi
nal du corps et la direction des déplacements sont colinéaires chez les fourmis (DU-
RIER ¢7 al., 2003), on pourrait s’attendre a ce que les fourmis émergeant du tube dans
une direction donnée poursuivent leur déplacement en ligne droite vers un site ali-
mentaire périphérique. Or dans la majorité des cas, la direction initiale et la direction
du site alimentaire favori sont différentes, les fourmis incurvant leurs trajets au ni-
veau des premiers reperes avant de suivre une route plus ou moins sinueuse.

Contrairement aux trajets aller, la majorité des trajets retour sont linéaires (si
l'on exclut les tours consécutifs souvent effectués autour des reperes centraux) et
orientés vers le trou d’acces central. 11 est possible que les fourmis émergeant d’un
site alimentaire emploient une routine motrice élémentaire consistant a se diriger
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perpendiculairement a la périphérie de laréne. Par ailleurs, il est intéressant de
constater que ces retours directs different systématiquement des allers : chaque
fourmi emploierait donc deux routes distinctes « a sens unique » au lieu d’une seule
« a double sens de circulation ». Ceci rejoint les observations de WEHNER e/ al.
(2000) chez la fourmi du désert.

4.2. Role des reperes initiaux et finaux3

Des ¢études ont montré que les abeilles et les fourmis du désert sont particu-
liecrement attentives aux reperes visuels situés a proximité du but de leurs déplace-
ments (CHENG ¢f al., 1987 ; BISCH-KNADEN & WEHNER, 2003b). De la méme fa-
con, nos résultats suggerent que Gigantiops destructor mémorise et reconnait les repe-
res nécessaires a 'orientation en début et en fin de route, deux points-clefs corres-
pondant dans notre cas au trou central et au site alimentaire.

En effet, la superposition des trajets successifs de chaque individu révele une
similarité spatiale élevée des segments initiaux et finaux des routes. Les reperes vi-
suels qui les jalonnent sont donc presque systématiquement abordés sous le méme
angle et contournés du méme coté. Cette stéréotypi¢* suggere qu’a linstar des
abeilles et d’autres especes de fourmis (COLLETT & ZEIL, 1998 ; COLLETT & COL-
LETT, 2002 ; GRAHAM ¢/ al., 2004), la reconnaissance des reperes est induite par la
correspondance entre les images qu’ils projettent sur la rétine et les images mémort
sées, ce qui n’est possible que s’ils sont abordés selon un angle précis.

A leur entrée dans l'arene, apres avoir parcouru quelques centimetres dans
une direction induite par le tube d’acces, les fourmis utilisent les premiers reperes
rencontrés pour se réorienter et amorcer leurs routes. Méme si les reperes initiaux
ont le méme contraste et la méme couleur, leur interversion provoque une réorienta
tion des routes, ce qui montre qu’ils sont identifiés grace a leur forme (comme 'ont
montré COLLETT ¢/ al. en 1992 chez les fourmis du désert) et qu’ils sont associés a
une direction de déplacement.

Les fourmis se montrent désorientées suite a une modification de la couleur
du repere final et ne pénetrent pas dans le site alimentaire qui lui est normalement
associé. Cela montre qu’a I'instar des abeilles (CHENG ¢7 al., 19806), G. destructor utilise
des indices de surface, tel le contraste, pour identifier les reperes familiers. Nos ex-
périences ne permettent pas de savoir si la couleur intervient dans la reconnaissance
des reperes par G. destructor, rien n’étant connu au sujet de la perception chromati-
que chez cette espcce.

Enfin, on peut induire une modification de la longueur d’une route familiere
et la visite d’un site alimentaire non familier en déplagant le repere final. Cela mon-
tre que la localisation du site alimentaire favori ne passe pas (du moins pas principa
lement) par 'estimation de la distance parcourue (pour une étude de 'estimation des

3 Le tracé des routes étant propre a chaque fourrageuse, les repéres visuels sont classés dans les catégories
initiaux, intermédiaires et finaux en fonction de leur position le long d’une route donnée et non selon leur
emplacement dans I’aréne. Par exemple, un repére situé prés du trou d’acces central peut faire office de
repére initial pour un individu et de repére intermédiaire pour un autre.

4 Définie ici comme la tendance a répéter un méme mouvement.
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distances chez une autre formicine, voir THIELIN-BESCOND & BEUGNON, 2005)
mais sur la localisation du repere final qui lui est associé.

L’ensemble de ces résultats montre donc que l'orientation aux points-clés des
routes familieres (point de départ et source de nourriture) chez G. destructor est fon-
dée sur la reconnaissance visuelle de reperes de 'environnement.

4.3. Role des reperes intermédiaires

Plusieurs résultats suggerent que les reperes visuels intermédiaires ne jouent
pas le méme role que les reperes initiaux et finaux lors du suivi de route. Les trajets
successifs sont moins stéréotypés en cours de route qu’en début et en fin de par-
cours. Les repéres intermédiaires ne sont donc pas toujours abordés selon le méme
angle, les fourmis pouvant les croiser a des distances variables. De plus, la modifica-
tion des reperes intermédiaires ou leur suppression affecte peu les routes familicres,
les fourmis étant capables d’associer un mouvement locomoteur donné a un repere
différent, ou de se diriger vers le repere final en I'absence des reperes intermédiaires
Cela suggere que les fourrageuses n’ont pas besoin de mémoriser une séquence or-
donnée de snapshots et d’identifier chaque repere rencontré en route.

Cette plasticité comportementale rappelle les résultats obtenus en labyrinthe
suite a la modification de la largeur des cibles visuelles (. Chapitre 2, §§ 2.3.5 (p. 67)
et 3.5 (p. 71)), les fourmis ayant une tendance significative a contourner ces reperes
“du coté attendu” (c’est-a-dire du méme coté qu’a I'entrainement), malgré la modift
cation de leurs caractéristiques figurales (largeur et surface). Comme dans le cadre
de P'aréne, une trajectoire donnée est associée a un ou plusieurs reperes méme si les
caractéristiques de ces derniers ont changé. Toutefois, selon nous lorigine de cette
plasticité comportementale varie en fonction du cadre expérimental. Dans le cadre
des déplacements en arene, une routine motrice indépendante de l'identification de
certains reperes peut théoriquement se mettre en place, et cet apprentissage moteur
peut expliquer la régularité des trajectoires, les fourmis faisant davantage appel a une
mémoire motrice qu'a une mémoire visuelle. En revanche, dans le labyrinthe nous
avons rendu impossible I'apprentissage d’une séquence motrice globale fixe : si les
fourmis contournent systématiquement une cible du c6té attendu malgré sa modifi-
cation, cela ne peut ¢tre que sur la base d’indices visuels (le traitement cognitif de
ces indices ayant conduit les fourmis a reconnaitre, dans les cibles modifiées, I'un
des types de cibles vues a 'entrainement).

4.4. Stratégie de suivi de route

L’ensemble de ces résultats permet d’émettre I’hypothéese suivante concer
nant la stratégie employée par G. destructor lors de la navigation dans I'environne-
ment complexe de la forét tropicale.
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II est possible quimmédiatement a la sortie du nid, une routine motrice propre a
chaque fourrageuse permette 'orientation dans une direction précise (comme nous
I'avons observé dans notre dispositif expérimental a la sortie du tube d’acces). Si
cette direction ne correspond pas a la direction générale reliant le nid au but (source
de nourriture localisée), des reperes visuels saillants situés a proximité du nid pour-
raient ¢tre utilisés pour une réorientation. Il est probable qu'un vecteur d’intégration
mémorisé joue aussi un role dans Porientation en début de parcours (BEUGNON e#
al., 2005).

En fin de route, des reperes visuels seraient employés pour identifier le but
(source de nourriture). Contrairement a ceux situés au point de départ, ces reperes
auraient une fonction positionnelle plutét que directionnelle, c’est a dire que leur
identification permettrait de reconnaitre un lieu et non de choisir une direction de
déplacement.

Entre ces deux points-clés (départ et arrivée), la progression pourrait reposer
sur le contournement de reperes indifférenciés. Une séquence d’instructions procé-
durales, ou routine motrice, serait déroulée au fur et 2 mesure des rencontres avec
les reperes, sans qu’il soit nécessaire d’identifier visuellement chacun d’entre eux.
Notre étude des capacités d’apprentissage moteur chez G. destructor (présentée au
Chapitre 1) appuie la vraisemblance de cette hypothéese, de méme que des résultats
obtenus chez Cataghphis fortis, montrant que ces fourmis sont capables d’utiliser des
informations égocentrées pour s’orienter correctement suite au contournement d’un
obstacle (BISCH-KNADEN & WEHNER, 2001). Toutefois, il est peu probable quune
telle routine motrice soit utilisée sans interruption entre les points de départ et d’ar-
rivée, et on ne peut exclure l'identification visuelle de certains reperes particulicre-
ment imposants (tels des gros troncs d’arbres) rencontrés en cours de route.

Bien que l'on ne sache pas dans quelle mesure cette stratégie de navigation
est employée en milieu naturel, elle pourrait présenter un avantage pour G. destructor.
En effet, dans I'environnement visuellement complexe et changeant d’une forét tro-
picale, la stricte application du modele du swapshot pourrait poser un probleme de
charge mnésique si les fourmis devaient mémoriser un vecteur local associé a chaque
repere rencontré. Le recours moindre aux reperes visuels lors de la navigation serait
susceptible de réduire cette charge mnésique et de présenter une certaine valeur
adaptative. Notre étude appuie donc ’hypothese de STAMPS (1995) selon laquelle
I'apprentissage de programmes moteurs individuels augmente la rapidité, la sareté et
Pefficacité des déplacements dans des habitats a la topologie complexe.
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G ENERALE

Cognition spatiale et navigation
chez Gigantiops destructor

Téte d’une ouvriére de Gigantiops destructor, vue frontale
(microscopie électronique, grossissement approximatif: x 35).
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Comme nous ’évoquions au début de ce mémoire, la plupart des animaux
vivent dans un milieu hétérogene et sont amenés a se déplacer entre différents lieux-
clefs de leur environnement, par exemple entre un nid et un (ou plusieurs) site(s) de
nourriture. Ainsi, de nombreux insectes exploitent leur environnement autour d’un
point central (central place foragers). Chez ces insectes, la survie individuelle est
conditionnée par un retour rapide au nid apres chaque excursion, et des stratégies
d’orientation efficaces optimisant les déplacements ont été sélectionnées au cours de
leur évolution. Chez les fourmis fourrageant en solitaire, le traitement cognitif de
I'information spatiale est particulicrement efficace et se traduit souvent par
I'apprentissage de routes familicres élaborées. Les fourmis inféodées aux foréts
tropicales suivent ces routes dans des environnements particulicrement complexes.
C’est notamment le cas de la formicine Gigantiops destructor qui fourrage en lisiere
intérieure de la forét amazonienne. Cet habitat se caractérise par une végétation
luxuriante formant un panorama complexe et changeant (les reperes visuels
¢éventuels peuvent étre fréquemment modifiés par la chute d’une branche ou une
inondation). Gigantiops destructor n’utilise ni pistes chimiques (contrairement a d’autres
fourmis fourrageant en milieu forestier, aussi bien sous climat tempéré, comme
Formica rufa, que tropical, comme Paraponera clavata), ni informations visuelles en
provenance de la canopée, ce qui nous a conduit a nous interroger sur les stratégies
permettant une navigation efficace chez cette espece. Les théories actuelles, faisant
appel au modele du foo/box (boite a outils), permettent d’expliquer les
comportements de navigation de certaines fourmis fourrageant dans un
environnement relativement simple, les travaux de référence ayant été réalisés pour
la plupart chez des especes de milieu désertique du genre Cataghyphis.
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Figure 36. Vue générale du milieu de trois fourmis fourrageant en solitaire : Haut :
étendues sablonneuses du désert tunisien (Mahares), habitat de Cataglyphis fortis (photo
R. Wehner) ; Milieu : réseau buissonnant du désert australien (Alice Springs), habitat de
Melophorus bagoti (photo R. Wehner) ; Bas : lisiere de forét tropicale guyanaise (Petit
Saut), habitat de Gigantiops destructor (photo G. Beugnon).
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D’apres le modele du foolbox, les déplacements sont régis par des outils
cognitifs simples (comme des routines visuo-motrices), utilisés ponctuellement et
indépendamment les uns des autres au fur et 2 mesure de la progression de l'insecte
dans son milieu familier. Chez les fourmis Cataghphis, on suppose ainsi que les
buissons rares et bien individualisés présents dans le milieu permettent la
mémorisation d’une séquence de suapshots liés par des vecteurs locaux. En revanche,
Pemploi d’une stratégie de navigation fondée uniquement sur le modele du snapshot
nous semble problématique dans des environnements visuellement plus complexes
comme les foréts tropicales, notamment en raison des problemes de charge
mnésique qui pourraient survenir. En effet, étant donnée la grande diversité des
habitats dans lesquels fourragent ces fourmis (étendues sablonneuses pour
Cataghphis, réseaux complexes de buissons pour Melophorus, foréts pour Formica,
Gigantiops, Paraponera...cf. Figure 36), il est probable que l'utilisation des différents
“outils” (pour reprendre la métaphore mécanique du #oo/box model) varie. Ces habitats
fournissent notamment des reperes visuels terrestres tres différents, susceptibles
d’influencer les stratégies de navigation.

Au cours de ce travail de these, nous nous sommes donc efforcés de préciser
les modalités de représentation spatiale et les stratégies de suivi de route chez G.
destructor. En effet, les stratégies visuelle, motrice, ainsi que leurs interactions
restaient toutefois peu connues, en dehors des observations de CHAGNE e7 a/. (2001)
déja évoquées (utilisation de reperes visuels présents dans le champ de vision
frontal). Notons que ce manque de connaissances ne se limite pas a G. destructor car,
ainsi que le remarquent KOHLER & WEHNER (2005) a propos d’autres fourmis
fourrageant en solitaire, “Ja fagon dont les informations visuelles définissant la rounte sont
acquises et utilisées reste en grande partie insaisissable.”

Nos travaux consistant exclusivement en des expériences de laboratoire
faisant appel a des dispositifs expérimentaux (aréne et labyrinthes) de taille réduite
en comparaison des routes suivies en milieu naturel, il est certes difficile de savoir
dans quelle mesure nos résultats refletent les comportements de navigation
“naturels” (MENZEL & GIURFA, 2006). Toutefois, le but des déplacements n’étant
pas visible aussi bien en labyrinthe qu’en arcne, les stratégies employées par les
fourmis dans nos dispositifs peuvent étre rattachées au concept de navigation (ce
dernier étant défini, rappelons-le, comme une stratégie d’orientation permettant a
des animaux de se déplacer entre des endroits donnés, avec lesquels ils ne sont pas
en contact sensoriel direct). De plus, selon COLLETT (19962), un mécanisme
navigationnel comme le repérage visuel peut étre impliqué dans des taches de
navigation aussi bien sur de longues que sur de courtes distances ; par exemple,
meéme si un repere visuel saillant se trouve pres du but, une guépe ou une abeille en
vol peuvent le considérer d’abord comme un simple repere balisant leur route, avant
de T'utiliser pour spécifier le but lui-méme. MENZEL & GIURFA (2006) suggerent
¢galement que lentrainement intensif des abeilles en laboratoire ne permet pas
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d’étudier toutes les formes de mémoire spatiale développées en milieu naturel par
ces insectes, notamment lors des vols exploratoires non contraints. Ce probleme
peut aussi étre soulevé chez les fourmis, néanmoins nos expériences menées en
arene respectent le rythme individuel de fourragement et permettent des trajets
exploratoires précédant la mise en place de routes familieres. Nous nous fonderons
donc sur nos observations en laboratoire, présentées dans les trois chapitres
expérimentaux précédents, afin de proposer un scénario de suivi de route chez G.
destructor.

Sortie du nid et orientation de départ

Nous avons mis en évidence 'emploi de mémoires motrices au tout début du
suivi de route, la direction du premier segment des routes étant déterminée par
Porientation de 'axe longitudinal du corps des fourmis qui débouchent dans l'arene.
Le guidage visuel (utilisation des reperes les plus proches du trou central)
n’intervient qu’apres cette premicre phase d’orientation. Il est possible de faire un
parall¢le entre ces fourmis débouchant dans l'aréne a la sortie du tube d’acces, et les
fourmis sortant de leur nid en forét tropicale. En effet, selon BEUGNON (données
non publiées), les fourrageuses débouchant de lorifice de leur nid emploient de
telles mémoires motrices pour parcourir (au moins) les tous premiers centimetres de
leurs routes familieres, dans la méme direction propre a chaque fourmi. Des
observations similaires ont été réalisées par FRESNEAU (1994) chez la fourmi
ponérine tropicale Pachycondyla apicalis. Nous avons vu au Chapitre 3 que dans le cas
de routes non rectilignes, la direction de départ peut étre corrigée au niveau des
premiers reperes rencontrés (voir par exemple la Figure 27b et d, p. 88). Ces
observations indiquent que les fourrageuses sont capables d’associer des
commandes motrices aux reperes rencontrés. Dans le cas présent (orientation en
début de route), I'identification des reperes visuels, au moins sur la base de leur
forme, est nécessaire pour spécifier la direction a prendre, comme 'ont montré les
tests d’interversion des reperes centraux de laréne (Figure 31 p. 92) ainsi que les
tests de rotation du panorama visuel. Il est probable que I'angle visuel offert par les
reperes vus depuis un point donné soit un parametre également pris en compte dans
leur identification, ainsi que le suggerent les résultats obtenus en labyrinthe lors de
I'association d’un changement de direction, ou d’un sens de contournement, a une
cible visuelle en fonction de sa largeur. Enfin, et bien que nous ne 'ayons démontré
qu’au niveau du dernier repere des routes (Figure 33 p. 93), on peut supposer que la
couleur ou du moins le contraste des premiers reperes constituent également un
indice utile a leur identification.

Nos résultats confirment donc l'importance accordée aux reperes visuels
terrestres chez G. destructor. Cest probablement lors de 'identification précise de ces
reperes que le systeme visuel de G. destructor est le plus sollicité. En particulier, les
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volumineux collets des corps en champignon cérébraux (mesurés par GRONENBERG
& HOLLDOBLER, 1999 - ¢. Chapitre Modeéle biologigne et conditions d’élevage) ont
vraisemblablement une grande utilité dans ces taches d’identification, de
mémorisation visuelle et de rappel.

En route vers le but (partie intermédiaire du trajet)

Compte tenu de la longueur des routes (jusqu’a plusieurs dizaines de metres) et
de la complexit¢ du milieu de fourragement de G. destructor, il nous parait
raisonnable de considérer que tous les objets saillants rencontrés par les
fourrageuses ne jouent pas forcément le réle de reperes visuels balisant les routes,
certains constituant plutot des obstacles devant étre contournés. L’identification
visuelle de ces obstacles ne serait pas nécessaire, limitant ainsi le nombre de snapshots
a mémoriser. Cette hypothese s’appuie sur nos résultats montrant la capacité de G.
destructor a apprendre des routines motrices pour négocier des labyrinthes dépourvus
d’indicateurs visuels (Chapitre 1), et rappellent les résultats de BISCH-KNADEN &
WEHNER (2001), lesquels démontrent que des fourmis peuvent utiliser des
informations procédurales afin de contourner un obstacle sans utiliser ses
caractéristiques visuelles. Si ces auteurs ont démontré 'emploi d’une routine motrice
simple lors du contournement d’un obstacle unique, nos expériences mettent en
¢vidence lapprentissage de séquences motrices, a savoir des enchainements de
plusieurs instructions procédurales (dans notre cas, cinq choix directionnels). Ces
résultats, trés comparables a ceux obtenus par COLLETT e¢f al. (1993) et ZHANG et al.
(2006) chez labeille, suggerent que apprentissage de séquences motrices est une
stratégie d’orientation répandue chez les hyménopteres. Selon STAMPS (1995), des
programmes moteurs peuvent permettre aux animaux de se déplacer de facon plus
efficace dans un lieu familier (wotor learning hypothesis). Bien que cette hypothese n’ait
pas été vérifiée sur le terrain dans le cas de G. destructor, certains résultats obtenus
lors de libres parcours en aréne indiquent qu’une telle utilisation d’informations
proprioceptives pourrait intervenir en partie intermédiaire des routes. En effet, la
variabilité des trajectoires intermédiaires suggere que les déplacements ne sont pas
tributaires d’une représentation rétinotopique des reperes (snapshots) et peuvent donc
reposer sur une mémoire motrice indépendante de l'identification visuelle (slalom
racer strategy - ¢f. Chapitre 3). D’autres observations suggerent que l'identification des
reperes peut ¢tre facultative, comme le fait que plusieurs trajets solent en partie
guidés par les sorties visibles sur les parois de l'aréne, ces sorties pouvant alors étre
considérées comme des reperes périphériques a priori non différentiables entre eux.

De plus, comme I'a montré CHEVARIN (20006), un autre type d’indice de nature
proprioceptive, l'odometre, pourrait étre lié a la composante motrice des
déplacements (rappelons que 'odometre, ou mécanisme d’estimation des distances,
peut étre utilisé indépendamment des informations visuelles chez les fourmis
(THIELIN-BESCOND & BEUGNON, 2005) et repose sur une forme de décompte des
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pas (WITTLINGER e¢f al, 20006, 2007)). Les fourmis G. destructor peuvent donc
associer une consigne motrice a une distance parcourue, indépendamment de
I'identification de reperes visuels. Ce couplage faciliterait les choix directionnels en
partie intermédiaire des routes, le choix directionnel au niveau d’un repere donné
¢tant fait sur la base de la distance parcourue avant d’atteindre ce repere, plutdt que
par le rappel de ses caractéristiques figurales (forme, taille, couleur...).

Le recours a une séquence ordonnée de suapshots mémorisés présente
également des désavantages si on considere les réflections de CHENG (2005) :
l'auteur rappelle qu’étant donné le cott du travail du cerveau, les processus cognitifs
les plus parcimonieux ont vraisemblablement été sélectionnés. Or la mémorisation
de séries de snapshots constitue, rappelons-le, un processus couteux en termes de
mémoire, chaque image devant étre suffisamment détaillée afin d’éviter de
confondre des reperes, ce qui entralnerait une désorientation. CHENG (2005)
suppose donc que ce type de stratégie locale est complété par une stratégie faisant
appel a une représentation globale de l'environnement, prenant en compte les
relations spatiales entre les reperes plutot que leurs caractéristiques figurales. Cest ce
que confirment les travaux de WYSTRACH (2007) : a I'instar de nombreux vertébrés
(CHENG & NEWCOMBE, 2005), G. destructor est capable d’utiliser des indices
géométriques de 'environnement pour s’orienter dans une arene rectangulaire. Ces
résultats, qui supposent un mode allocentré de représentation de espace, rejoignent
le modele du sketchmap (BEUGNON e al. (1996) ; PASTERGUE ef al. (1992 ; 1995))
présenté en Introduction Générale, et impliquant une utilisation flexible de I’espace.

L’ensemble de ces résultats tend donc a remettre en question ’hypothese selon
laquelle les routes familicres des fourmis sont représentées tout du long sous la
forme d’une séquence ordonnée de snapshots. Les conclusions tirées de nos travaux
sur G. destructor pourraient étre étendues a bien d’autres especes fourrageant dans
des milieux visuellement complexes, y compris M. bagori. En effet, d’aprés SOMMER
et al. (2008), ces fourmis sont confrontées a un réseau de buissons “simzlaires en forme,
texcture, conlenr et hautenr”, constituant des “repéres pouvant étre confondus”. Ces auteurs
notent que lors des déplacements des fourmis, ils n’observent “aucun ajustement de
Lorientation des fourmis essayant potentiellement de faire coincider les vues courantes avec les
snapshots mémorisés”. Ceci les conduit a proposer une alternative quant au format de
représentation des routes : bien que ’hypothéese de la mémorisation d’une séquence
de snapshots ne soit pas exclue, les fourmis pourraient également acquérir un flux
visuel continu, décrit comme un “film mental” plutét que comme une “séquence de
diapositives”. Bien que cette hypothese mette 'accent sur la dimension visuelle de la
représentation des routes, elle semble, a I'image de notre hypothese du slalom,
supposer une représentation non rétinotopique de Penvironnement.

Arrivée au but et retour au nid
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En fin de route, lorsque les fourmis sont proches du but (site de nourriture
familier), lidentification des repéres situés a proximité apparait nécessaire (les
reperes étant alors utilisés comme des marqueurs de 'emplacement du but), comme
I'ont montré les tests de modification de 'emplacement (Figure 32 p. 93) ou de la
couleur (Figure 33 p. 93) des derniers reperes rencontrés avant entrée dans une
boite de capture. La stéréotypie des trajectoires relevées au niveau de ces reperes
suggere un mode de représentation rétinotopique, comme chez Iabeille et d’autres
especes de fourmis (COLLETT & ZEIL, 1998 ; COLLETT & COLLETT, 2002 ; GRAHAM
et al., 2004), contrairement a ce que nous avons pu observer au niveau des reperes
situés en partie intermédiaire des routes.

Le trajet retour vers le nid est initié par la capture de proies au niveau du site
de nourriture, ce qui a pour effet de déclencher le rappel d’un vecteur global
d’intégration du trajet, indépendant des reperes visuels, et stocké dans la mémoire a
long terme (BEUGNON ez al., 2005). Ce processus a ensuite ét¢ mis en évidence chez
d’autres especes de fourmis (COLLETT & COLLETT, 2006 ; HARRIS ef al, 2005 ;
WEHNER ¢7 al., 20006). Ainsi, chez la fourmi comme chez I'abeille (DYER ez a/., 2002),
il existe une ségrégation des mémoires associées au trajet aller et au trajet retour, le
rappel de 'une ou de lautre dépendant de I’état de satiété des fourmis. Toutefois,
contrairement aux fourmis Cataghphis chez qui le retour au nid est initié par un
vecteur d’intégration du trajet aller mis a jour en permanence et stocké dans une
mémoire a court terme (COLLETT ef al, 20032 ; ANDEL & WEHNER, 2004), les
fourmis G. destructor stockent dans une mémoire a long terme un vecteur global
pointant vers le nid, indépendamment de I’état courant de I'intégrateur de trajet et
des reperes environnants (BEUGNON ez al., 2005).

Une fois en route vers le nid, il est probable que les fourmis recourent a des
routines visuomotrices, telles que nous les avons décrites pour les trajets allers. En
effet, les apprentissages en labyrinthe (programmes moteurs et associations
visuomotrices) ont tous été réalisés lors du retour au nid, suite a des trajets allers
rectilignes conclus par la capture d’une proie.

Bien que cela soit purement spéculatif, on peut supposer, comme KOHLER &
WEHNER (2005) et SOMMER e7 al. (2008), que lors de I'apprentissage de ces trajets
retour, des “regle préprogrammées” (réponses spontanées a certaines
caractéristiques du terrain) contribuent a faconner le tracé des routes individuelles.
De telles regles pourraient par exemple consister a marcher au milieu de I'espace
séparant des reperes visuels de taille identique (visual centring response - ¢f. HEUSSER &
WEHNER, 2002), ou a contourner un repere donné du coté entrainant une moindre
déviation par rapport a la direction spécifiée par le vecteur global.

Enfin, si 'on peut supposer que, comme a I’aller, les caractéristiques figurales
d’une partie des reperes rencontrés en cours de route peuvent étre ignorées (la
navigation reposant sur des programmes moteurs secondés par 'odometre), ce ne
peut ¢tre le cas des reperes situés en fin de parcours. Les résultats des tests de
suppression et de modification de ces reperes (Figures 29 p. 90 et 33 p. 93)
indiquent clairement qu’ils sont utilisés pour spécifier 'emplacement du nid, ce qui
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concorde avec les observations réalisées chez de nombreux autres hyménopteres
(voir par exemple TINBERGEN, 1932 ; CARTWRIGHT & COLLETT, 1979 ; WEHNER &
RABER, 1979 ; PASTERGUE ¢/ al., 1992 ; et la revue de FAURIA, 1998).

En conclusion, nous pouvons préciser le concept, exposé plus haut, selon
lequel les conditions environnementales permettent de sélectionner des stratégies de
navigation différentes selon les especes de fourmis. Ainsi, les milieux désertiques
constituent des environnements stables favorisant 'emploi d’indices externes : les
fourmis du désert utilisent un compas céleste et identifient des reperes visuels
proches ou distants lors de leurs excursions a 'extérieur du nid. Inversement, les
foréts tropicales constituent des environnements changeants (alternance dune
saison seche et d’une saison humide provoquant des inondations, fréquentes chutes
de branches, croissance rapide de la végétation), favorisant l'utilisation d’indices
internes et proprioceptifs : les fourmis Gigantiops destructor, en utilisant des
programmes moteurs couplés a Podometre (limitant le nombre de suapshots a
mémoriser) et un vecteur global rappelé indépendamment des reperes environnants,
pourraient partiellement s’affranchir de la complexité visuelle de cet environnement.

Perspectives de recherche

Comme l'avait démontré SCHNEIRLA des les années 1930, les labyrinthes
constituent des dispositifs expérimentaux permettant des études tres controlées de
Iapprentissage de routes chez les insectes. Nous avons montré que G. destructor, a
linstar des fourmis Cataghphis cursor (PASTERGUE-RUIZ & BEUGNON, 1994 ;
CHAMERON e¢f al., 1998) et des abeilles Apis mellifera (SRINIVASAN & ZHANG, 2004 ;
ZHANG ¢t al., 1990), se révele particulicrement apte a maitriser ces labyrinthes. Cette
grande adaptabilité permet I’étude fine des stratégies d’orientation, et ouvre de
nombreuses perspectives de recherche, dont certains exemples sont évoqués ci-
dessous.

Un suivi trajectométrique des fourmis, comme celui pratiqué dans P'aréne de
fourragement (¢f. Chapitre 3), permettra d’analyser en détails les déplacements
individuels dans chaque chambre des labyrinthes (jusqu'a présent nous n’avons
relevé que les choix des fourrageuses -sortie ouverte ou sortie fermée- et non la
forme des trajets ou les vitesses de déplacement). Ces données trajectométriques
devraient permettre de préciser les modalités de reconnaissance de différentes cibles
visuelles. En effet, étant donné que chez les fourmis, la position relative des yeux par
rapport a 'axe longitudinal du corps est constante (les mouvements latéraux de la
tete étant tres limités) et que Porientation du corps et la direction de déplacement
sont colinéaires (DURIER ¢7 al., 2003), on considere que les fourmis regardent ce vers
quoi elles se déplacent (cela est d’autant plus vraisemblable chez G. destructor qui,
rappelons-le, utilise des reperes visuels situés dans son champ de vision frontal).
L’analyse des trajectoires aux abords des cibles visuelles permettra donc de déduire
la facon dont ces dernicres sont appréhendées, et fournira des indices quant au

107



Discussion générale

mode de représentation de 'espace des fourrageuses. En effet, une représentation
autocentrée de type rétinotopique (comme le suggere le modele du snapsho?) devrait
impliquer une utilisation stéréotypée de P'espace, 'animal approchant toujours les
reperes sous un angle donné, alors qu’une représentation non rétinotopique (¢ le
modele du skefchmap) permettrait une utilisation plus souple des reperes visuels,
ceux-ci pouvant étre approchés sous des angles variés. Cette analyse des trajectoires
consisterait a rechercher, dans chaque chambre, d’éventuels points d’inflexion des
trajets individuels (changements de lorientation générale des trajets, également
dénommés “points de rupture” par CHAMERON, 1999), et a identifier ceux qui sont
susceptibles d’indiquer une réponse a l'identification d’un repere visuel. L’étude de
la distribution de ces points (en superposant les trajets successifs d’un individu
donné) permettrait de préciser si les réponses a une cible visuelle donnée
interviennent toujours dans une méme zone de I'espace (ce qui sous-tend un mode
de représentation rétinotopique) ou si leur distribution est plus variable
(représentation non rétinotopique). Nous avons pu observer épisodiquement (sans
toutefois le quantifier) de brusques ruptures de trajectoire aux abords des cibles
visuelles larges et fines utilisées lors de notre seconde étude en labyrinthe (Chapitre
2). Une analyse trajectométrique permettrait de savoir si, comme le suggerent ces
premicres observations, les points de rupture sont localisés plus pres des cibles fines
que des cibles larges (en d’autres termes, les fourmis semblent s’approcher plus pres
des cibles fines avant de les contourner), ce qui laisse supposer que l'angle visuel
sous-tendu par les cibles est pris en compte dans leur identification.

En variant le type de cibles visuelles proposées, les labyrinthes dichotomiques
permettront d’aborder la discrimination visuelle de nouveaux parametres (contraste,
couleur...) et éventuellement leur catégorisation.

L’influence de la distance parcourue sur les choix directionnels reste également
a explorer, dans la continuité des travaux de CHEVARIN (2006) évoqués plus haut,
démontrant une interaction entre 'odometre et la prise de décision lors de
I'apprentissage d’une séquence d’instructions procédurales.

Enfin, maintenant qu’un ensemble solide de résultats obtenus en laboratoire
devient disponible, il parait inévitable de confronter ces connaissances aux stratégies
employées en milieu naturel. A cette fin, une nouvelle série d’expériences de terrain
s’impose, seules trois études de la navigation en milieu naturel étant actuellement
disponibles chez G. destructor (CHAGNE & BEUGNON, 2001 ; CHAGNE ¢ al., 2001 ;
BEUGNON e¢f al., 2005). En particulier, le relevé détaillé des trajets et la recherche
d’éventuelles similitudes entre les routes de fourmis fourrageant dans une méme
zone permettrait de savoir, comme 'ont déja suggéré KOHLER & WEHNER (2005)
chez M. bagoti, si les fourmis G. destructor “compartimentent” leurs routes, c’est a dire
si les trajets individuels sont subdivisés en segments dont la mise en place obéirait a
des regles préprogrammeées. En plus de celles citées plus haut (visual centring response
et moindre déviation par rapport au vecteur global), de telles regles pourraient
consister a se diriger préférentiellement vers des repéres terrestres saillants (beacon

108



Discussion générale

aiming, GRAHAM et al., 2003) ou a les contourner systématiquement du méme coté
(biased detonrs, COLLETT et al., 1992), cette derniere hypothese rejoignant celle de la
moindre déviation. Des observations non publiées de BEUGNON suggerent que
cette regle de contournement existe en milieu naturel chez G. destructor au départ et a
Parrivée au nid et sur le site familier de fourragement. Des expériences visant a
déterminer dans quelle mesure ces contournements sont liés a lidentification
visuelle des reperes permettraient de préciser les modalités d’utilisation de la
stratégie du slalom que nous avons proposée. Enfin, ces expériences en milieu
naturel devraient permettre de préciser le mode d’utilisation des indices
géométriques. En effet, WYSTRACH (2007) note que dans Détat actuel des
recherches, il n’est pas encore possible de préciser d’une part, a partir de quels
reperes Gigantiops exploite les indices géométriques de son milieu naturel, et d’autre
part, comment ils sont sélectionnés.

Des perspectives de recherche s’offrent également chez d’autres especes
“visuelles” : des études comparatives pourraient étre envisagées afin de savoir dans
quelle mesure les modes de représentation spatiale mis au jour chez Gigantiops sont
partagés par d’autres fourmis. I’apparente ubiquité de certaines stratégies de
navigation parmi les animaux, méme phylogénétiquement éloignés (apprentissage
moteur, utilisation d’indices géométriques), permet en effet de supposer que I'espace
est utilisé de facon flexible lors des déplacements chez de nombreux hyménopteres.
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Abstract We investigated in laboratory conditions how
foragers of the tropical ant Gigantiops destructor develop
individually distinctive landmark routes. Way-finding
along a familiar route involved the recognition of at
least two locations, nest and feeding site, and the rep-
resentation of spatial relations between these places.
Familiar visual landmarks were important both at the
beginning and at the end of the foraging journey. A
motor routine guided the ants at the start of their for-
aging path towards the first landmarks, which they
learnt to pass consistently on the same side, before
taking the next direction. At the last stage of the route,
landmark recognition allowed them to pinpoint their
preferred feeding site without using distant cues or od-
ometric information. By contrast, ants en route to the
goal were not systematically guided by a stereotyped
sequence of snapshots recalled at each corresponding
stage of the route. Each ant slalomed in an idiosyncratic
distinctive way around different midway landmarks
from a foraging excursion to the next, which induced a
variability of the path shapes in their intermediate parts.
By reducing the number of landmark recognition-trig-
gered responses, this economical visuomotor strategy
may be helpful in the Amazonian forest where many
prominent landmarks are alike.

Keywords Ants - Gigantiops - Route learning -
Landmark navigation - Visuomotor strategy

Introduction

Way-finding in desert ants involves the recognition of
several identified landmarks acquired periodically along
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a familiar route (Collett and Collett 2004; Kohler and
Wehner 2005). Guidance mechanisms then ensure that
the ants move correctly from one acquired view to the
next (Graham et al. 2003; Collett et al. 2003). Cata-
glyphis ants can derive such guiding information from
their current global path integration system by
attaching local vectors to stored landmarks telling them
where and how far they should move to reach the next
stored view (Collett et al. 1998; Bisch-Knaden and
Wehner 2003a; Collett and Collett 2004). Similarly, the
semidesertic Australian ants Melophorus bagoti associ-
ate the state of their path-integration vector with chain-
like sequences of accurate landmark memories during
the acquisition phase of learning (Kohler and Wehner
2005). Along the route between nest and feeding site,
ants have to bypass numerous similar obstacles, i.e.
stones, bushes or trees, sometimes over distances of
several tens of meters. The ants would thus have to
face a memory load problem if they had to learn to
associate a particular vector to any landmark passed or
to acquire multiple goal-related views in order to reach
the goal (Durier et al. 2004). The problem is emphas-
ised in the tropical ant Gigantiops destructor: this soli-
tary forager follows repeatedly familiar landmark
routes of several meters in the visually complex envi-
ronment of the rain forest, preying on termites. As long
as the food source is not depleted, a forager ant can
come back on the same spot up to five weeks (Chagné
and Beugnon 2001). Navigation in this 1 cm-long
formicine is not primarily based on canopy orientation,
as observed in other tropical species (Holldobler 1980;
Oliveira and Holldobler 1989; Baader 1996; Ehmer
1999), neither on the skyline panorama which is not
always visible in the rain forest. Moreover, Gigantiops
ants use no chemical trails (Chagné and Beugnon 2001)
and cannot systematically rely on a current path-inte-
gration vector for maintaining navigational routes
(Beugnon et al. 2005). But as a consequence of the rain
forest visual complexity, route following might not be
exclusively guided by these cognitively demanding
and time consuming landmark recognition-triggered
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responses. In the present work, we investigated the use
of simpler navigation strategies in the ant Gigantiops
destructor allowing to move from place to place along
idiosyncratic routes, in which landmark learning and
recognition would mainly operate at both ends of the
trip. As field experiments in the rain forest cannot en-
sure controlled conditions, we addressed this question
in the laboratory with naive Gigantiops ants navigating
within a circular arena (100 cm of diameter), provided
with 3D coloured landmarks and covered with a plastic
dome that prevented them from using any distal cue.
Because of the smaller spatial scale of the experimental
area, it is certainly difficult to know the extent to which
the mechanisms operating here are at work in a natural
environment. Accepting this potential restriction, we
nevertheless think that the knowledge gained in our
setup about short-range orientation is extremely valu-
able. Actually, although richer navigation mechanisms
may be used by flying insects in natural conditions
(Menzel et al. 2005), the distinction between local
navigation and way-finding is not necessarily associated
with the scale of the environment in which walking
insects move granting that they do not aim directly at
the goal location (Collett 1996a). This is why the per-
sistent idiosyncratic landmark routes that we were able
to record in individuals of this species over a three-
month period allow understanding how the acquisition
of longer familiar routes may occur in the complex
navigational context of the rain forest.

Materials and methods
Animals

Three colonies of the tropical formicine ant Gigantiops
destructor were collected in the French Guianan rain
forest in July 2000, February 2001 and April 2004. They
were reared in laboratory conditions at 25°C, about 70
RH and under a 12 h light/dark cycle. Each queen-right
colony of about one hundred workers was housed in an
artificial plaster-of-Paris nest (15 cm of diameter) con-
nected to a square plastic box (27 x 27 x 10 cm®) con-
taining water and honey. In this species, the same few
forager ants look for prey to provide proteins for the
entire colony without using chemical trails or recruiting
nestmates (Beugnon et al. 2001). Indeed during a three-
month period of time only one to three ants forage for
prey in laboratory conditions.

Experimental procedures

One colony at a time was connected to the set-up
during experiments conducted from January 2002 to
December 2004. Forager ants looking for living prey
walked through a plastic tube connecting the square
box to the centre of an arena (1 m of diameter). In
order to increase the foragers sample size, the ants that

had completed their tests were not allowed to reenter
the experimental set-up again and were kept in the
square box. This permitted to replace these tested ants
by new naive foragers. The arena was covered with an
opaque plastic dome, to prevent ants from using dis-
tant visual cues from the experimental room. The dome
was lit up by a white-circular neon-tube lighting (32 W)
to diffuse isotropic illumination in the whole arena
(Fig. 1). Eight food sites located outside the dome were
equally accessible via plastic tubes (1 cm of diameter).
They were evenly distributed every 45° at the periphery
of the arena. Each feeder contained small live Gryllus
assimilis cricket larvae. Depending on the experiments,
a variable number of different fixed geometric cues, i.e.
wooden 3D landmarks, were disposed in the arena
(Table 1). These landmarks had various shapes (cubes,
cylinders, prisms, and rectangular parallelepipeds),
colours and sizes, in order to maximise the chances to
characterise the cues taken into account by Gigantiops
ants.

Ants were individually marked with numbered plastic
chips stuck on their thorax, and both their foraging and
homing trips inside the arena were recorded with a
Sony® Black & White CCD video camera placed at the
top of the dome and equipped with a wide angle lens to
cover the whole arena. The video image of the arena
maze was recorded with a S-VHS Panasonic® tape re-
corder (frame rate 25 frames/s). The video tape were
then analysed using commercially available tracking
software, Noldus EthoVision® 2.3.

Training configurations

Training 1 (n=9 foraging ants, 1012 trails
recorded) Depending on the trials, twelve (Figs. la, 3,
4, 5a) or five (Figs. 1b, 5b) different visual landmarks
were placed inside the arena and the eight feeders sup-
plied with prey were freely accessible. In both configu-
rations, the beacons were uniformly scattered on the
floor around the central access hole in such a way that
the probability of setting up a familiar route near
landmarks was the same in every sector of the arena.
The ants had free access to the experimental set-up and
all their paths between the nest and the feeders were
recorded until the familiar routes were established.
Recording each path of a given ant from the onset of its
first exploratory path in the arena allowed analysing the
dynamics of the route learning process.

Training 2 (n=23 foraging ants, 142 trails recorded) Six
red-visual targets were positioned on both sides of a
radius line starting from the central access hole up to
one of the feeding sites (Figs. lc, 5c, 6a, b). The three
intermediate beacons were disposed so as to mask the
final landmark from the view of the ants when entering
the arena, thus preventing them from heading directly
towards it. To speed up the learning of the route, pieces
of white tape were used to both plug up and dissimulate



Fig. 1 Experimental set-up.
Top plastic tube (1), centre (2)
of the arena (3), plastic dome
(4), circular neon lamp (5), food
sites (6), wooden 3D landmarks
(7), CCD camera (8). Bottom
arrangements of the landmarks
on the floor of the arena. a
Training 1 with 12 scattered
landmarks, b Training 1 with 5
scattered landmarks, ¢ Training
2 with 6 aligned landmarks (for
a detailed description of the
landmarks see Table 1)
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the accesses to the seven other feeding sites. In some
situations (Figs. 6a, c) these access holes, subtending a
1,5° angle as seen from the centre of the arena, were kept
visible to check if Gigantiops ants could perceive and use
them as remote visual cues.

Tests

The ants were tested after the recording of at least 3
familiar paths. In each test, the usual configuration of
the visual targets was modified, and all the paths
performed under the new arrangements were recorded
and compared to the preceding fixed familiar routes.
Feeding sites were always provided with prey, as
during the corresponding training sessions, both to
test for eventual odour plumes emanating from the
goal and to preserve the ant’s motivation for the fol-
lowing foraging excursions. Each type of test was gi-
ven only once to each ant, to avoid them learning the
test configurations of the landmarks. Between two
consecutive tests the landmarks were put back in their
usual place (i.e. as in the training configurations) until
the ants reestablished their familiar routes after 1 to 3
trials.
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Role of landmark guidance during route following

Removal tests (training 2, n = 3) All the landmarks
were removed to test if ants could still follow their
familiar route in terms of a motor sequence or trail
following.

Rotation tests (training 1, n = 3 and training 2,
n = 2) The global spatial configuration of the land-
marks was rotated by 90° or by 180°, the beacons being
displaced altogether on the fixed arena. This allowed
seeing if ants shifted the global shape of their familiar
routes by the same angular amount or if they kept on
eventual trail following or other fixed cues, like specific
odour plumes emanating from the goal or magnetic
information.

Differential use of landmarks according to their position
along the route

First landmarks tests (training 1, n = 2 and training 2, n
= 2) These tests were designed to investigate the ants’
ability to extract directional information from the first
landmarks encountered when entering in the arena.
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Table 1 Characteristics of the different landmarks used during the training and the tests conditions. Landmark reference (right column)

refers to Fig. 1

Landmark type Dimensions (diameter/height) Colour Landmark
or (width/length/height) reference

Training 1: 12 scattered landmarks (Fig. 1a)

Half sphere 7 % 3.5 cm® Green 1

Half sphere 7% 3.5 cm? Blue 5

Half sphere 7 % 3.5 cm? Yellow 7

Half sphere 7 % 3.5 cm® Black 11

Cylinder 3 x 3 cm? Green 4

Cylinder 3 x 3 cm? Blue 3

Cylinder 3 % 6 cm? Black 12

Cylinder 3 x 6 cm? Yellow 10

Cube 3.5x3.5%3.5cm’ Black 9

Cube 3.5%x3.5x3.5cm’ Yellow 8

Cube 3.5x3.5%x3.5em’ Blue 6

Cube 3.5%3.5%3.5cm’ Green 2

Training 1: 5 scattered landmarks (Fig. 1b)

Half sphere 7 x 3.5 cm® Green 3

Cube 3.5% 3.5 x 3.5 cm’ Green 1

Rectangular parallelepiped 3.5%3.5x7.5cm’ Green 2

Cylinder 3x3cm’ Green 5

Cylinder 3% 6cm’ Green 4

Training 2: 6 aligned landmarks (Fig. Ic)

Prism 2x3x4cm’ Red 1

Cube 3x3x3cem’ Red 2

Rectangular parallelepiped 1.5 % 6 x 3 cm® Red 3 and 4

Rectangular parallelepiped 1.5x 12x 6 cm Red 5

Rectangular parallelepiped 1.5% 3 x 12 cm? Red 6

Landmarks shuffle test All the scattered landmarks
(training 1) were randomly repositioned at a location
previously occupied by a different landmark.

Swapping of the first landmarks Ants were first tested
after the removal of all the aligned landmarks (training
2) except the two first, located on either sides of the
access hole. These two landmarks were then swapped to
see if ants were paying attention to their location before
heading in a compass direction.

Final landmark tests (training 1, n = 2 and training 2, n
= 3) These tests were designed to investigate the
importance of the last landmark of the familiar route for
specifying the location of the preferred feeding site.

Displacement of the last landmark The final landmark
encountered at the end of a familiar route (training 1)
was shifted by 45° clockwise and anticlockwise rotations
at the periphery of the arena: after each of the two dis-
placements it was located nearby the entrance of a dif-
ferent feeding site. The other landmarks were not
displaced. Following training 2, the final landmark was
shifted by a 22.5° clockwise rotation at the periphery of
the arena, on the left of its usual position with no feeding
site close to it.

Colour change of the last landmark In a modified ver-
sion of training 2, the final landmark (landmark 6, Ta-
ble I and Fig. 1c) was replaced by a half black/half
yellow rectangular parallelepiped. This last landmark
was rotated by 180° along its vertical axis to test if the

ants systematically detoured around the same coloured
side. In an additional test following training 1, the colour
of the last landmark marking out the route of a given ant
was changed, i.e. a black cylinder was consecutively
replaced by a yellow one with the same shape and size.

Intermediate landmarks tests (training 1, n = 2 and
training 2, n = 2) These tests were designed to inves-
tigate if ants en route to their preferred feeding site
needed to recognise each landmark individually.

Change of intermediate landmarks After training 1, a
cube (landmark 1, Table 1, and Fig. 1b) was replaced by
a cylinder as a consequence of the global rotation of the
landmarks panorama. In an additional test, a yellow
parallelepiped was replaced by a red prism while the
position of the other beacons was unchanged. After
training 2, the intermediate landmarks were mixed up.

Removal of the intermediate landmarks Intermediate
beacons were removed to test whether ants expected to
bypass definite midway landmarks at a specified location
or if they could rely on an independent motor routine.

Path analysis

The video tracking software recorded the (x, y) coordi-
nates of each trajectory at a rate of five times per second.
For each ant, the speed (cm/s), the distance travelled
(cm) and the time (s) spent in the arena during each
foraging trip were calculated.
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Fig. 2 Graphic representation of the path analysis method. The
distances D (cm) were determined for 100 points between each
recorded path (plain lines) and the fictive mean path (dotted line).
The mean of the D values corresponding to the 100 points was
calculated to obtain the distribution of the mean distance to the
mean path

The ants’ orientation was determined at two impor-
tant stages of their paths: first, when ants just emerged
from the access tube (before they started walking in the
arena). In this case, their initial orientation was obtained
by measuring the direction of the longitudinal body axis.
The distribution of these initial orientations was analy-
sed using the V test (Batschelet 1981). Second, when the

Fig. 3 Exploratory path. On its
first path in the training 1
configuration, the ant walked
during 48 min, exploring all
sectors of the arena without
showing any preference (7 df x
= 1,359E-232 P = 1). Grey
broken lines delimit the eight
sectors used to quantify the
space exploitation

2

225

ants reached the first landmark, their orientations were
reported on a circle (25 cm of diameter) centred on the
access hole, and the distribution of these points was
analysed using the Rayleigh test (Batschelet 1981). The
straightness index (0 < R < 1) of a given path was
calculated by dividing the length of the radius of the
arena (50 cm) by the total length of the path.

Inter individual variability

The distribution of the points (each point being defined
by a pair of coordinates x, y) of the exploratory runs and
the familiar routes was determined in eight arena sectors
of 45° (each sector included a food site entrance in its
middle, Fig. 3). This allowed quantifying the pattern of
space exploitation by naive ants during their exploratory
phase (y>>-test) and comparing these patterns when
two ants, each in turn, foraged on the same food site
(Wilcoxon’s test).

Idiosyncratic familiar routes

For each ant, the differences in the spatial layout of the
familiar paths were expressed as a distance around a
fictive mean path. The method (summarised on Fig. 2)
allows estimating, for a given point of the route, the
dispersion of paths intersecting the perpendicular. For a
given ant, each path was divided in one hundred pairs of
(x;, y;) coordinates, which were used to generate one
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hundred pairs, of (¥, 3;) cqordinates defining a mean
path: Xi=1%x; pi=1%y; 1 < i < 100)n =
number of paths. 1

The distance separating a given path from the fictive
mean path was then calculated as follows, for each

point: D, = /(v — %) + (i =3 (1 < i < 100)
One hundred D values were obtained in this way. We
repeated this procedure for each familiar path, and
calculated a mean for the values of D sharing the same
rank (one hundred means were calculated). The distri-
bution of the mean values of D (Fig. 4) indicate, for
different stages of a familiar route (first, intermediate or
last part), if the successive paths segments are clustered
(reduced mean values) or dispersed (high-mean values).

Results
Exploratory paths

The foraging paths of ants walking for the first time in
the arena usually lasted several hours, although the
durations were rather variable among the ants (from 2 h
20 min up to 8 h). Ants covered very long distances as
they walked on average 40 m/h of observation (Fig. 3)
at a mean walking speed of 1.8 cm/s (computation of the
mean speed excluding the stop phases). These explor-
atory paths were mainly focused nearby the landmarks
and at the periphery of the arena. Ants were not spon-
taneously attracted by any particular type of landmark
and consequently crossed all the arena sectors (Figs. 3, 7
df, v* = 1,359E-232 P = 1). Successive explorations led
each ant to finally discover one site among the eight
feeding sites.

Familiar landmark routes

As soon as an ant discovered a feeding site among the
eight available, it then returned preferentially to it. When
ants foraged on the same feeding site, they followed their
own individual route and the resulting space exploitation
patterns were different (Fig. 4a and b; 4c and d; Wilco-
xon tests, P<0.05). The individual foraging outbound
paths were variable both in shape and length (Fig. 5a, R
= 0.60 = 0.01; 5Sb, R = 0.40 £+ 0.01; 5¢c, R = 0.67 £
0.06) while, by contrast, the immediately following
return paths were mostly directed straight back to
the centre of the arena (Fig. 5a, R = 0.92 £ 0.02; 5b,
R = 091 £ 0.03; 5¢c, R = 0.87 £ 0.03). After reaching
the centre, some ants performed from time to time suc-
cessive loops around the landmarks located nearby the
central access hole leading back to the nest (Fig. 5a).

Foraging trajectories

A variable number of exploratory runs were performed
before the routes achieved their mature form (Training

1—Fig. 4a 12 runs; 4b 18 runs; 4c/5a (same ant) 10 runs;
4d 15 runs; 5b 9 runs; 7a; 28 runs; 7a;- 15 runs. Training
2—exploratory runs not recorded). Such routes proved
to be very stable, as they could be followed up to 150
successive times by a given ant observed during a three-
month period (Fig. 4d). Contrary to the straight path (R
= 0.94) shown on Fig. 4a, the shapes of several routes
were not optimal (Fig. 4b, R = 0.16 £ 0.003; 4c, R =
0.52 + 0.040; 4d, R = 0.29 £ 0.008). The mean velocity
of ants (3.8 cm/s) was 2.5 times higher for the familiar
routes than for the preceding exploratory paths.

Initial orientation

When entering the arena each ant started walking in the
same idiosyncratic direction for a maximum distance of
3 cm independently of the experimental modifications of
the visual panorama. We could reverse these initial ori-
entations by rotating the access tube by 180° (n = 4;
O=172°r = 0.88, uy_test = 2.47, P < 0.005).

Role of landmark guidance during route following

Removal tests The ants were no more able to follow
their familiar routes when all the landmarks were re-
moved, and started walking randomly as they did on
their first visit to the arena (Fig. 6¢). Ants left the central
plastic tube in their usual initial direction for a few
centimetres before getting lost. Ants also described ra-
ther straight segments of route heading successively to-
wards the holes leading to the feeding sites at the
periphery of the arena (Fig. 6a, c). This navigational
strategy could not be observed with plugged holes
(Fig. 6b). The homing runs were also modified as ants
got lost when arriving close to the central hole, even
though it was kept open throughout the experiments
(Fig. 6d).

Rotation tests Ants shifted the direction of their for-
aging paths by 90° (after training 1, Fig. 7a) and by 180°
(after training 2, Fig. 7b), following the corresponding
rotations of the whole landmark panorama on the fixed
arena. They still started to move in the prolongation of
the plastic tube for a few centimetres (Fig. 7a, tracks 2
and 2") but they rapidly corrected their course towards
the displaced familiar landmarks and the global shape of
their usual landmark route was preserved. Conse-
quently, foragers entered and captured prey in different
feeding sites than the usual ones.

First landmarks tests

The ants always passed the first landmarks at the same
location (Rayleigh’s uniformity test: Fig. 4a, u = 330°, r
= 0.99, P < 0.001, n = 8; Fig. 4b, u = 336°, r = 1.00,
P < 0.001, n = 9; Fig. 4c, p = 306° r = 099, P <
0.001, n = 8; Fig. 4d, p = 249°, r = 0.99, P < 0.001,



14

Distance to mean path (cm)

0 25 50 75 100
path traveled (%)

Distance to mean path (cm)

T

25 50 75 100
path traveled (%)

o -

Fig. 4 Familiar routes. Landmarks routes described by four ants
trained in the 12 scattered landmarks configuration. Bottom of
each individual ant’s path: distribution of the distances (cm)
between the mean path and the ants’ trajectories (Y-axis), as a

n = 10; Fig. 7a;, p = 24°,r = 0.99, P < 0.001, n = 6;
Fig. 7a;,, p = 157°,r = 1.00, P < 0.001, n = 11). These
first landmarks were thus always bypassed on the same
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side, either on the left (Figs. 4a, b, d; 6b; 11a) or on the
right (Figs. 4c, 6a, 8a). Consequently, each ant initiated
its successive foraging paths in the same individual
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Fig. 5 Foraging and homing paths. Familiar foraging routes (grey
lines) and associated homing routes (black lines) of three ants (three
complete runs per ant). First ant tested in the 12 scattered
landmarks configuration (a), second ant tested with five scattered
landmarks (b) and third ant tested with six aligned landmarks (c)

direction (Rayleigh tests, P < .001). Dispersion from the
mean familiar path at the beginning of the routes never
exceeded 2 cm (Fig. 4) although the ants were free to
leave the centre of the arena on a 360° range. The
importance of the first landmarks for specifying the next
direction to take was confirmed by the following results:
Landmark shuffle test The random repositioning of the
12 landmarks resulted in a disorientation of the two ants
when entering the arena after training 1. An example is
shown on Fig. 8: after travelling a few centimetres in the
initial direction, the ant wandered in the arena (succes-
sive aiming at the identical peripheral holes). The second
ant tested was lost in the same way and entered a wrong
feeding site.

Swapping of the first landmarks All the aligned land-
marks (training 2) were removed from the arena, except
the first two landmarks located on both sides of the
access hole (Fig. 9). The ants kept on their usual ori-
entation towards the first landmark and passed it on its
right side. One ant headed directly in the direction of the
feeding site along the radius line (Fig. 9,, dotted line)
and the other ant (Fig. 9;, black line) got lost in the
absence of other landmarks. The swapping of the two
landmarks around the centre of the arena induced the
ants to walk exactly in the reverse direction, bypassing
the cube on its right side again (Fig. 9,).

Final landmark tests

The last segments of the familiar route of a given ant
were highly coincident from a foraging run to the next.
As for the first part of each individual route, the devi-
ation from the mean path did not exceed 2 cm after 80%
of the distance was covered (Fig. 4). The importance of
the last landmark for specifying exactly the location of
the feeding site was confirmed by the following results:
Displacement of the last landmark after training 1
(Fig. 10) Despite the probable enhancement of its
attractiveness due to the novelty resulting from its dis-
placement, the foraging ant did not walk straight to-
wards the green half sphere. The ant kept on following
its usual route until it stopped at the new location of the
final landmark, thus shortening (Fig. 10a) or lengthen-
ing (Fig. 10b) accordingly its path, and it entered
respectively in the two wrong sites specified each time by
the displaced landmark.

Displacement of the last landmark after training
2 Shifting the final landmark of 22.5° to the right of its
usual position induced the ant to lengthen the last seg-
ment of its familiar route towards the displaced land-
mark and then to persistently search around it for
several minutes before getting lost (not shown).

Contrast change of the last landmark After the 180°
rotation of the half black/half yellow landmark, both
ants tried in vain to veer on the left black corner



Fig. 6 Landmarks removal test.
Foraging paths of an ant with
(a) and without (c¢) the six
aligned landmarks (training 2).
Access holes visible in both
cases. b Familiar route of
another ant with all access holes
but one plugged. d Homing
path without the six landmarks

(Fig. 11b) and they did not enter in the feeding site,
contrary to what they did during the training phase
(Fig. 11a). Let’s note that during training 1, the green
half sphere (landmark 1, Table 1, and Fig. 1a) used as a
landmark goal (Figs. 4b, 10) was never confused with
the other peripheral blue half-sphere (landmark 5, Ta-
ble 1, and Fig. 1a). By contrast, when the intensity of
another last landmark-goal (landmark 12, Table 1, and
Fig. 1a) was changed after training 1 (i.e. a black cyl-
inder replaced by a yellow one), the foraging ant was lost
and entered a wrong site (not shown).

Intermediate landmarks tests

Variability of the midway tracks The coincidence of
several routes performed by a given worker highlights a
major characteristic of the ants’ navigation strategy. In
contrast with the precision of the paths observed at both
ends of the route, it appears that the midway trajectories
were far more variable, especially along the complex
routes. While the deviation from the mean familiar route
reached a maximum distance of about 2 cm at both ends
of the routes, it varied between 2 and 10 cm in inter-
mediate parts of the longest routes (Fig. 4b, ¢, d).
Consequently, ants bypassed intermediate landmarks at
a variable distance from a foraging run to the next either
on the same side (Figs. 4b, 6a, b) or on the other side
(Fig. 4b, ¢, d). The alternated trajectories were not
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clustered together in time, the ants shifting in an
unpredictable way from shorter to longer trajectories.
As an example, the three trajectories on the right side of
Fig. 4d were not performed sequentially. Note that a
given landmark (as cylinder 12, Table 1, Fig. 1a) can be
used as an intermediate landmark in the course of an
ant’s trajectory (bottom of Fig. 4b) and as a final
landmark by other ants (Fig. 4c, d). Although the
intermediate segments of successive paths were never
coincident, the general shape of each familiar route was
always preserved. This kind of signature allowed iden-
tifying clearly each individual on the basis of its path
trajectories (Fig. 4).

Change of intermediate landmarks The ants en route to
the goal were not disturbed by the new visual configu-
rations. Because this test did not alter the ant’s trajec-
tory it was repeated three times in a row. In each case the
ant veered on the right side of the modified landmark
(Fig. 12a, b). The same observations were made after the
replacement of a yellow parallelepiped by a red prism
after training 1, and when two other ants were skirting
as usually around a new arrangement of the intermedi-
ate landmarks after training 2 (not shown).

Removal of the intermediate landmarks When the three
landmarks located in the middle of the sequence
of training 2 (Fig. 12¢) were removed (Fig. 12d), the
foraging ant en route to the goal showed high plasticity
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Fig. 7 Rotation tests. a Paths described by two ants prior (1 and 1’)
and after (2 and 2’) the rotation of the landmarks configuration by
90° (training 1). The figure does not show the landmarks
arrangement, either before (see Fig. 1a) or after their rotation). b
Routes followed by ants after a rotation by 180° of the six aligned
landmarks configuration (training 2) with (clear) landmarks
aligned from the centre to the bottom of the figure prior the
rotation (1, n = 4) and (shaded) landmarks aligned from the centre
to the top after the 180° rotation (2)

and it headed directly in the direction of the feeding site.
However, the ant stopped its straight intermediate run
before reaching the goal and it followed its usual curved
last segment of path while detouring the last beacon on
its usual right side (Fig. 12d).

Discussion

How can tropical ants navigate along familiar routes in
a cluttered environment? Way-finding in our laboratory
set-up requested naive Gigantiops destructor ants to

Fig. 8 Landmarks shuffle test. a Direct familiar route (n = 6
trajectories) in the training 1 situation, path length = 53.9 +
1.4 cm (mean + SE). b Path described by the same ant after the
positions of the 12 landmark beacons were mixed up (path shown
until the ant met for the first time the periphery of the arena, total
path length = 331 cm)

forage within a circular arena through coloured 3D
landmarks lying on the ground. The first exploratory
paths were very long (about 40 m/h) and could last up to
8 h. Their major part was focussed on the central access
hole and around the periphery of the arena. Such a
spontaneous tendency to walk along edges has been
defined as a wall-following behaviour (Creed and Miller
1990). Ants were also spontancously attracted by the
landmarks beacons confirming their innate propensity to
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Fig. 9 First landmarks swapping test. Close-up views of two ants’
routes (first ant dashed line, second ant black line) after all the
landmarks but the two central ones were removed (configuration 1;
downward trajectories). Swapping the positions (configuration 2)
of the two landmarks induced the ants to head in the reverse
direction (upward trajectories)



Fig. 10 Last landmarks shifting test. Shifting the position of the last
landmark by 45° either on the left (a; thin trajectory) or on the right
(b; dashed trajectory) of its usual location (thick trajectory). The
other landmarks (not shown) were not removed; see fig.1a for their
arrangement

approach stationary conspicuous objects (Nicholson
et al. 1999; Graham et al. 2003; Collett et al. 2003).

As soon as they captured a prey, foragers preferen-
tially returned to the same spot. The increased walking
speeds recorded at that time suggest that the ants’ dis-
placements were oriented and not randomly performed.
Homing ants performed straight runs towards the centre
of the arena: to achieve this, ants could simply follow a
motor routine consisting to keep on walking perpen-
dicularly to the periphery of the arena. The pinpointing
process of the unique central hole was governed by the
use of the surrounding landmarks, as suggested by the
loops described around them.

By contrast, ants did not systematically make a direct
bee line from the central hole to their preferred food site
during their outbound foraging trips. Thus, the learning
of straight inward routes had no systematic effect of the
ants’ ability to move along the same pathway in the
“reverse”” direction.
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Familiar landmark routes

Once the routes were fixed, removing all the landmarks
beacons in the arena induced the foragers to move in a
random way, both on foodward and nestward runs.
Thus, neither a motor routine performed in the absence
of landmarks, nor directional information derived from
eventual chemical or magnetic information, nor eventual
remote cues emanating from the preferred feeding site
(on the foodward runs) or from the nest (on the nestward
runs) were sufficient to help forager ants pinpointing the
goal. In some cases ants performed straight path seg-
ments towards the peripheral holes. This navigational
strategy has to be related to the very acute vision of this
species: the ants could start heading towards access holes
situated 50 cm ahead, i.e. subtending only a 1.5° angle to
their eyes. But since the eight access holes were identical,
ants could not rely on these peripheral visual targets to
find their preferred feeding site (Fig. 6¢).

Rotating the global configuration of landmarks by
90° or 180° induced the ants to shift their courses by the
same amount. This clearly indicates that no trail fol-
lowing, no specific odorant sign-posts emanating from
the familiar feeding site nor a motor routine independent
of external information could help ants to locate the
goal.

In both cases, ants initially walked for one or two
centimetres in their usual direction. The 180° rotation
test of the access tube shows that ants extracted posi-
tional information from their walk in this tube, which
they kept when they initially entered the arena. Because
body orientation and direction of travel in ants are
collinear (Durier et al. 2003), it should have been rather
simple for them to keep to this simple motor programme
and make a beeline for the periphery as they did during
the inward routes. This was not the case, as some ants
kept on travelling over 3 metres. Each individual ant
settled on a more or less complicated distinctive route,
describing a kind of pathway ‘‘signature”.

Ants did not show spontaneous preferences for any
definite landmarks and when two ants looked for prey
on the same site, they followed two distinct routes. This
idiosyncratic exploitation of space confirms that no
particular type of landmark was used as predominant
channelling beacons for guiding route learning in the
arena.

15cm

b

Fig. 11 Last landmark modification. Close up views of two ants’ familiar routes (first ant: black lines, n = 7; second ant: dashed lines,
n = 4) near the final landmark (half black/half yellow rectangular parallelepiped) before (a) and after (b) its rotation by 180° (N.B.:

landmark used only for the present test)
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Fig. 12 Variability of the
midway landmark routes.
Intermediate route (n = 3
paths) before (a) and after (b)
the rotation of the whole
panorama by 90°. (c) Familiar
intermediate route (n = 6
paths) in the training 2
configuration and (d) without
the three intermediate
landmarks

Although the sight of the final landmark guided the
trajectories of a few ants on their entire foraging trip,
most ants left the central zone in directions markedly
different from that of the goal, even when the feeder-
associated landmark was directly visible from the start.
Instead, foragers were gradually guided by the spatial
configuration of the landmarks and they never took a
shortcut to the goal. We could therefore classify the
beacons as “first”, “intermediate”, and ‘‘final” land-
marks according to their position along each idiosyn-
cratic complex route. This segmentation of the paths
refers more to the organisation of each individual route
memory than to the spatial arrangement of landmarks
from the centre to the periphery. This means that a
landmark located near the starting location could be
used as a first or as an intermediate beacon, while a
peripheral landmark could be used as an intermediate or
as a final beacon by different ants.

Role of the first and last landmarks

Like bees or ants that place emphasis on information
from landmarks that are close to the goal (Cheng et al.
1987; Bisch-Knaden and Wehner 2003b), Gigantiops
learned to recognise and identify the landmarks they
used during local navigation at both ends of the foraging
route, i.e. nest and feeding site. The first and last seg-
ments of the familiar routes were thus highly coincident

from one foraging run to the next. This stereotypy
suggests that Gigantiops need to face the appropriate
landmarks always in the same particular retinal position
to identify them as found in bees and in several other ant
species (Collett and Zeil 1998; Collett and Collett 2002;
Graham et al. 2004). This behaviour is emphasised when
the course of the ant’s path has to be corrected to
maintain such a stereotypy, i.e. bypassing the last bea-
con always on the same side, as can be seen in the most
right-wing path of Fig. 4d.

When entering the arena, ants used the first land-
marks encountered for taking the next direction to
follow, as they did with the last landmarks for selecting
their preferred food site. When the first landmarks were
quite similar, like a red cube and a red prism of the
same size, the ants had to face them from the same
exact location in order to identify them. Experimen-
tally, changing the intensity (contrast) of the goal
landmark disoriented ants. Thus, like bees (Cheng et al.
1986), ants rely on visual cues of the landmarks’ sur-
face to identify them in addition to size (Wehner and
Réber 1979) and shape (Collett et al. 1992). Moving
the feeder-associated landmark by several centimetres
closer or farther than its usual location induced ants to
correspondingly shorten or increase the length of their
foraging distances. Thus, the localisation of the pre-
ferred food site was not primarily based on the recall of
the exact distance to be travelled (Thiélin-Bescond and
Beugnon 2005) but on the individual recognition of the



landmark specifying the goal. Because in order to reach
the landmark displaced to the right of its prior location
the ant passed very close to the entrance of its pre-
ferred feeding site (still offering prey) without entering
in it, we can safely conclude that no specific proximal
cues were guiding its pathway.

Taken together, our results suggest that way-finding
in Gigantiops is primarily based on a local navigation
process involving the visual recognition of the starting
location and of the goal surroundings.

Role of midway landmarks

Because route following was impaired by the random
repositioning but not by the fixed rotation of the same
landmarks, route memory in this species cannot be
simply envisaged as a cue list of successive identified
landmark views. Actually, midway routes were more
widely dispersed because landmarks were not given the
same weight when encountered en route to the goal.
When the intermediate beacons were taken off, ants
readily headed in a straight-line to the last landmark of
the sequence that they could see now, thus speeding up
their foraging run along the unobstructed ground, be-
fore resuming the shape of their usual last segment path.
Along the largest routes, ants sometimes bypassed
intermediate landmarks on a different side from a for-
aging run to the next. This variability confirms that ants
were not systematically guided by a stereotyped se-
quence of snapshots recalled at each stage of the route.
Along the shortest routes, ants could even bypass a
single intermediate landmark on the same side even
when it was replaced by a different beacon. This clearly
indicates that an intermediate landmark of unusual
appearance can be taken as an acceptable beacon to be
detoured on a given side if it occurs in the right context
of a midway course. By contrast, Cataglyphis desert ants
may learn to always pass a landmark on the same side
(Collett et al. 1992). These biased detours to one side are
maintained even when the order of the landmarks, or
their positions relative to the nest, are changed (Collett
1996b). Consequently, the midway courses of Gigantiops
ants, which are not confined to bypass always the same
sequence of beacons, cannot be the result of stereotyped
recognition-triggered responses.

Route following strategy

We can now propose a tentative hypothesis to help
understanding how tropical ants Gigantiops destructor
could develop familiar routes in the very complex and
changing visual environment of the Amazonian forest.
This might simply be done by memorising first the
general direction linking nest and feeding site. The initial
direction could be selected either on the basis of an
initially driven motor routine when leaving the nest, as
shown in the present work, or/and on the basis of a long-
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term vector memory (Beugnon et al. 2005). Foragers
might then head at and detour consistently only the
landmarks that are critical for local navigation near the
nest and the goal. One cannot exclude that, in natural
conditions, ants may also encode visual features of some
prominent landmarks according to the distance to be
travelled, such as imposing tree trunks. Thus, the ants
should only have to learn and memorise the appearance
and bearing of those conspicuous landmarks used to
specify a place rather than for way-finding on a larger
scale.

By contrast, Gigantiops en route to the goal are ex-
pected to rely more on a sequence of procedural
instructions consisting in left and right detours around
variable intermediate landmarks rather than remem-
bering a chain of identified landmarks with an associated
compass bearing between each one. Similarly, desert
ants Cataglyphis fortis can use egocentric information to
maintain a constant direction relative to their previous
walking direction along an inconspicuous familiar bar-
rier (Bisch-Knaden and Wehner 2001). This kind of
idiosyncratic slalom racer strategy emphasises thus the
motor rather than the cognitive side of the spatial
learning process. The resulting reduction of the memory
load could be of high-adaptive value for ants navigating
in the visually complex and changing environment of the
rain forest.

This study supports thus the hypothesis that animals
may learn individual site-specific serial motor programs
that increase their ability to move rapidly, safely and
efficiently around obstacles and barriers in topographi-
cally complex habitats (Stamps 1995). In future work we
will examine how extraction of simple motor rules by
ants may be integrated in the learning process of indi-
vidual visuomotor slalom racer strategies.
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In several ant species, foragers venture outside the nest individually to collect food at a remote location,
relying on memorized views of the surroundings to find their way. Although sensorimotor learning has
been described previously in bees and a few ant species, its potential importance for navigation has often
been underestimated. Motor memories independent of landmark identification could nevertheless prove
useful for ants such as the tropical species Gigantiops destructor that forages in visually complex environ-
ments. We tested the sensorimotor learning ability of these ants using unmarked Y-mazes of increasing dif-
ficulty: constant-turn mazes, simple and double alternation mazes and irregular mazes. In the absence of
visual cues, the ants were able to learn not only motor displacement rules but also route-specific patterns of
movement. The ants’ preference for simple navigation strategies was also demonstrated by their tendency
to use a simple repetitive motor rule different from the rule they were expected to learn. These findings
suggest that relying on different sensorimotor memories eliminates the need to form, store and retrieve
numerous landmark views along foraging routes, which are potentially cognitively demanding and time

consuming in naturally cluttered environments.

© 2007 The Association for the Study of Animal Behaviour. Published by Elsevier Ltd. All rights reserved.
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Desert ants and wood ants foraging in cluttered environ-
ments are able to learn, retrieve and match sequences of
identified landmark views to guide them between their
nests and familiar feeding sites (Fukushi & Wehner 2004;
Kohler & Wehner 2005; Harris et al. 2007; Narendra et al.
2007a, b). To optimize travel efficiency, ants should also
sequence together the different memorized views by asso-
ciating them with stored local vectors that indicate pre-
cisely where and how far to go to reach the next stage of
their idiosyncratic outbound and inbound routes (Collett
& Collett 2004; Wehner et al. 2006). This navigation strat-
egy might thus appear a demanding cognitive task for
animals such as tropical ants, which face complex arrange-
ments of similar topographic features (e.g. trees, bushes or
stones) that act as landmark beacons or as barriers and
obstacles to locomotion in their natural habitat.

This is notably the case of the Neotropical ant Gigantiops
destructor, which is known for foraging within the very
cluttered Amazonian rainforest without the help of
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chemical information (Beugnon et al. 2001). This solitary
forager follows familiar landmark routes repeatedly, prey-
ing mostly on termites. The typical distance of foraging
area from the nest is 2—20 m (Beugnon et al. 2005).
If the food source is not depleted, a forager ant can
come back to the same spot several times a day during
a 5-week period (Chagné & Beugnon 2001).

Way-finding in Gigantiops ants implies an accurate rec-
ognition of at least two locations, the nest and feeding
site, and the representation of spatial relations between
these locations (Beugnon et al. 2005). In this central-place
foraging species, precise identification of familiar visual
landmarks is crucial both at the beginning and at the
end of the foraging journey (Macquart et al. 2006). To
drastically reduce the memory load of spatial information
when navigating, we hypothesized that ants could rely on
more economical strategies, especially when en route to
the goal along the different one-way routes of their food-
ward and homeward journeys (Macquart et al. 2006).
Among them, the motor learning hypothesis states that
animals may learn individual site-specific serial motor pro-
grams that increase their ability to move rapidly, safely
and efficiently in a home range containing obstacles or
barriers to locomotion (Stamps 1995; Srinivasan & Zhang
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2004). This hypothesis emphasizes procedural (motor)
rather than cognitive (encoding and storing complex fea-
tural and configural information) routines for processing
spatial information. Ants can use such egocentric proce-
dural instructions when confronted with either a single
detour along a route (Bisch-Knaden & Wehner 2001) or
several detours (Macquart et al. 2006). They can maintain
a constant direction relative to their previous walking di-
rection along barriers without encoding their visual fea-
tures (e.g. shape, colour, size and pattern). In laboratory
conditions, G. destructor foragers en route to a goal rely
on a simple visuomotor routine consisting of an ordered
succession of right and left detours around unspecified
landmarks. In this way, an unusual landmark can be
used as an acceptable beacon to be detoured around on
a given side if it occurs in the right context along the for-
aging route (Macquart et al. 2006).

In the present work, we investigated the role played by
sensorimotor learning during navigation in G. destructor. We
tested whether and how ants could learn different patterns
of locomotor movement (algorithmic behaviour) by select-
ing the appropriate right and left detours along a route inde-
pendent of specific visual landmarks marking each choice
point. This hypothesis, difficult to test in natural environ-
ments, can be investigated in the controlled conditions of
the laboratory by using unmarked mazes in which the
orientation choices of the animals can be recorded precisely.

(@

To control the ants’ motivation for maze learning we
tested them during the inbound journey during which
maze patterns are learned in a more regular and efficient
manner than during the outbound journey (Schneirla
1953). We confronted homing ants with a series of Y-
choice points presented in a linear succession of identical
chambers in the absence of specific visual cues (Fig. 1a, b).

We trained marked ants with forced turns to make them
learn different sensorimotor rules of increasing complex-
ity such as repetition, simple and double alternation and
randomization of right and left detours. The way in which
segments of a familiar route can be encoded as sensori-
motor programs independent of identified visual cues
provides additional insights on how Gigantiops ants might
learn to move quickly and accurately in complex habitats
where many topographic features are alike. Consequently,
our work further elucidates a model species that has not
been studied extensively to date in a context in which
ant navigation studies have focused on only three genera:
the desert ants Cataglyphis spp. and Melophorus bagoti and
the wood ant Formica rufa. It also extends the validity of
the ‘slalom racer hypothesis’, formulated primarily for
Gigantiops (Macquart et al. 2006), to all animals that forage
in cluttered terrains. This hypothesis assumes that ants
can learn a group of discrete locomotor patterns (i.e. learn
to systematically bypass an obstacle on the same side
without individual recognition of its visual features) if it
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Figure 1. (a) Experimental set-up. Foragers taken from the vestibule walked in a straight tunnel towards a feeder. After prey capture, ants were
transferred to the start of a linear homing Y-maze (illustrating here a double alternation sequence). Ants coming out of the maze were reintro-
duced in the vestibule, from which they went back to the nest to deposit the prey before the next trial. Only one ant at a time was introduced
in the set-up. (b) Detail of a maze chamber and its associated V-shaped tunnel. (1) Maze chamber; (2) chamber entrance; (3) correct exit;
(4) wrong exit; (5) V-shaped tunnel; (6) transparent sliding door (shaded in the figure).



is encountered at the expected location. Ants could then
sequence together the successive basic motoric programs
into an idiosyncratic site-specific serial program as a kind
of signature route (Macquart et al. 2006). Such a procedure
would relieve animals of cognitive demands imposed by
learning and remembering numerous visually identified
landmarks when en route to a goal.

METHODS

Observations were made on 11 colonies of G. destructor col-
lected in French Guiana in April 2004 and October 2005.
They were reared in Toulouse, in laboratory conditions at
28°C, with high humidity (70% RH) and a 12-h light/
dark cycle. Fach colony was housed in an artificial plas-
ter-of-Paris nest (15 cm diameter) connected to a square
plastic chamber or vestibule (27 x 27 x 10 cm?) contain-
ing water and honey. The typical size of a colony ranged
17—133 workers (Beugnon et al. 2001) but each colony in-
cluded only a few specialized foragers because only one to
three ants forage for prey during a 3-month period of time
under laboratory conditions (Macquart et al. 2006).

Dichotomic Maze

The set-up of the maze (Fig. 1a) was the same as that
in previous studies conducted on Cataglyphis cursor (Cha-
meron et al. 1998). Foodward and nestward runs were per-
formed individually. Ants departed from the vestibule
outside their nest and walked straight towards a feeder
containing prey (Drosophila melanogaster) through a 120-cm-
long Fluon-coated plastic tunnel. The homing runs were
performed in a maze consisting of a series of 5—10 identi-
cal chambers, depending on the experiment. The lateral
walls of the chambers were opaque plastic to block visual
cues at each side. All chambers had one entrance and two
exits and were connected by V-shaped tunnels equipped
with sliding doors (Fig. 1b). These chambers and tunnels
are independent elements that can be combined to form
mazes of variable length. In each V-shaped tunnel, de-
pending on the experiment, either one or both branches
were kept open. In the former case, one exit of a chamber
led the ants to the subsequent chamber and the other exit
was a dead end. This allowed for the design of simple or
complex maze configurations, depending on the arrange-
ment of the open exits in the successive chambers. Be-
cause all chambers were identical and offered the same
visual configuration, only egocentric cues would enable
the ants to make the correct choices along the maze.

Experimental Procedure

The aim of our study was to test whether ants could
learn to detour correctly in successive identical chambers
of the maze. Foraging ants were individually marked on
the thorax with enamel paint drops. Marked individuals
always returned to the nest through the maze: they
climbed on a twig introduced in the feeder and were
released singly in the first chamber of the homing maze.

MACQUART ET AL.: SEQUENCE LEARNING IN A TROPICAL ANT

As each forager entered the nest after a trial to deposit
the prey, it had to come out spontaneously to be used in
the following trial. This method allowed us to follow the
foraging rhythm of the ants and ensured sufficient
motivation. Consecutive trials were separated by at least
10 min even if a forager entered the vestibule before this
time interval. In most experiments, the sample size de-
creased along the trials mainly because some ants stopped
foraging and remained inside the nest.

Performance Measurement

The learning score (LS), that is the percentage of correct
choices in the maze, was calculated for each ant on each
trial during the learning phase: LS = (number of correct
choices x 100)/number of boxes. The LS values thus range
from 0% (wrong choice in each box) to 100% (correct
choice in each box). For a given sensorimotor task, a curve
thus shows the evolution of the mean LS (mean of the dif-
ferent scores of the ants trained at the task) from trial to
trial (see, e.g. Fig. 2a).

The time spent in the maze was recorded for each trial
(time recording started when the ant entered one of the
two exits in the first chamber and stopped when the ant
found the correct exit in the last chamber). As for the
learning scores, curves show the evolution of the mean
time spent in each type of maze from trial to trial (see, e.g.
Fig. 2b). The different types of experiments conducted are
described below.

Repetition Learning

These experiments were conducted in an eight-chamber
maze, with all open exits on the same side (constant-turn
maze). Ants were trained in a right-turn maze (RRRRRRRR;
N =12) and in a left-turn maze (LLLLLLLL; N = 12). Im-
mediately after being trained for repetition on a given
side, ants were tested on the opposite side (N=11) to
test whether the learning of a new sensorimotor task
was impaired by the previous training: five right-trained
ants were retrained in a left-turn maze and six left-trained
ants were retrained in a right-turn maze.

Alternation Learning

In this series of experiments, either simple or double
alternation sequences had to be learned. In the simple
alternation task, the opened exits were alternated from
one chamber to the next (eight-chamber zig-zag maze).
Depending on the departure side, ants were presented
with a LRLRLRLR sequence (N = 10) or its mirror equiva-
lent RLRLRLRL (N =9). In the double alternation task,
either a LLRRLLRR sequence (N = 13) or its mirror equiva-
lent RRLLRRLL (N =11) was used, depending on the
departure side.

Irregular Sequence Learning

In contrast to the mazes described above, here ants
(N = 16) were trained on several irregular mazes in which
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Figure 2. Progressive learning in constant-turn mazes. (a) Learning
score as a function of trials. (Ill) Learning scores of the ants on their
first task in a constant-turn maze (because training side had no sig-
nificant effect (see text), the RRRRRRRR and LLLLLLLL groups were
pooled on the figure). ([J) Learning score of the ants tested on
the reverse task (the data were pooled because there was no signif-
icant difference (see text) between the two groups). (- - -) Theoret-
ical random performance. Numbers at the top of the graph indicate
sample sizes for both tasks (upper line: first task; lower line: reverse
task). As for all graphs, values obtained with less than five ants are
not plotted. Note that the graph represents the performance in
the whole maze (eight chambers), so that each correct (or wrong)
choice in a chamber represents a 12.5% increase (or decrease) of
the LS. (b) Time spent in the maze as a function of trials. (ll) Times
recorded during the first task in constant-turn mazes (RRRRRRRR and
LLLLLLLL groups pooled). (C1) Times recorded during the reverse
task (LLLLLLLL and RRRRRRRR groups pooled).

the sequences contained no obviously regular pattern of
turns. To reduce the task complexity, each ant was as-
signed a particular sequence of five turns instead of eight,
e.g. RLRRL, LLRLR or RLLRL. Navigating accurately
through the maze required the learning of the entire
sequence of turns. The sequences were pseudo-randomly
designed: we excluded those containing three or more
consecutive turns on the same side because they could
simplify the task (e.g. a RLRRL sequence would be retained
whereas a RLLLR sequence would not).

Extended Mazes

As soon as the learning scores reached an arbitrary value
of 75% (i.e. six successful choices of eight on a given
homing run), the choices of the ants were examined in
extended mazes including additional chambers. The ants
trained in constant-turn mazes and alternation mazes
were presented with two additional chambers to test
whether the turns in the extensions were treated as
continuations of the maze sequence, which would in-
dicate the learning and extrapolation of simple sensori-
motor rules. For repetition, simple and double alternation
tasks, the expected choices would be RRRRRRRRRR
(or L...LL), RLRLRLRLRL (or L...LR) and RRLLRRLLRR
(or L...LL), respectively. In contrast, the specificity of the
sequences learned in the irregular mazes was tested in
extended mazes with five additional chambers in which
the ants were not expected to repeat the sequence of turns
made in the first five chambers.

Control Tests

To test for any hidden irregularity within or outside the
maze for each experimental condition, we first analysed
the choice made by the ants in the first chamber on their
first homing run (N = 93). Then, as for the rule extrapola-
tion tests, the following control tests were conducted for
each sensorimotor task as soon as the learning scores
exceeded 75%. First, the blocking doors were taken off
to check that the ants’ choices were not specifically influ-
enced by the open or closed exits (‘opening test’; N = 27).
Second, the maze was rotated by 90° anticlockwise to test
for the influence of extra-maze landmark cues (‘rotation
test’; N = 27). Third, the chambers were shuffled to elimi-
nate possible visual or olfactory intramaze cues (‘shuffle
test’; N=15). The shuffle test was not performed after
training in constant-turn mazes because each chamber
required the same directional choice.

Data Analysis

Learning trials

In constant-turn mazes, we analysed the evolution of
the LS within trials and investigated whether the ants’
performance was influenced by departure side (left-turn
or right-turn maze) and/or by previous training in a mirror
configuration. The data were analysed with a three-way
ANOVA (three factors: departure side, new configuration
and repeated measures: trials). In alternation mazes, the
effects of departure side (left or right) and alternation
type (simple or double) on training performances were
analysed with a three-way ANOVA (three factors: de-
parture side, alternation type and repeated measures:
trials). In irregular mazes, the training performances
obtained in the different five-chamber configurations
were pooled and analysed with a repeated-measures
ANOVA.

For all tasks, ANOVAs were complemented with Helm-
hert contrasts to determine speed of learning and asymp-
tote level.



Control tests

For each ant, the score (percentage of correct choices)
obtained during each control test (Stst) Was compared to
the score obtained during the preceding trial in training
conditions (S;eference) by calculating AS = Stest — Sreference-

We first looked for an influence of the training type or
test type on AS. There were three control test types (open-
ing, rotation and shuffle) for each training type, except for
repetition trainings (two control test types, no shuffle test;
see above), which had to be analysed separately. The re-
sults in alternation and irregular mazes were thus analysed
with a two-way ANOVA (two factors: training type and
test type) and the results in repetition mazes were ana-
lysed with a t test.

After verifying that AS was influenced neither by the
training type nor by the test type, a t test was used to look
for a difference between AS mean and a fictive nil mean.

RESULTS
Repetition Task (Constant-turn Mazes)

Arepeated-measures ANOVA showed a significant increase
in the ants’ successful performance from trial to trial on the
first task (Fig. 2a; Fq1,220 = 66.15, P < 0.0001). Ants made
random choices on their first trial (mean LS = 54.1%) but
rapidly learned to turn on the correct side. There was no ef-
fect of the training side (F;0=0.31, P=0.58): the ants
learned the right-turn maze as well as the left-turn maze.

During the first homing trips, ants explored the maze
for about 5 min (Fig. 2b), climbing on every side of the
chambers or trying to progress through dead ends. Travel
time decreased rapidly after this exploration phase (less
than 1 min): as the ants became familiar with the cham-
bers’ configuration, any wrong choice was corrected by
a U-turn leading directly to the adjacent open exit. This re-
sulted in a fast progression, and the loss of time caused by
wrong turns had a minor influence on the total time spent
in the maze.

After their training on a given side, the ants were tested
in extended constant-turn mazes including two additional
chambers. Ants made correct choices in these additional
chambers (Table 1: 95.2% of correct choices), turning in
the same direction as in the previous chambers. This sug-
gests that they learned a sensorimotor repetition rule dur-
ing their training and were able to extrapolate this rule in
the maze extensions.

Table 1. Performance in additional chambers of extended mazes

MACQUART ET AL.: SEQUENCE LEARNING IN A TROPICAL ANT

When retrained in a mirror configuration, the ants first
applied the previous sensorimotor rule: they systemati-
cally turned in the wrong direction, which resulted in low
performance scores (Fig. 2a), especially on the first trial
(mean LS = 23.8%). They finally learned this reverse task
(repeated-measures ANOVA: Fyp 220 =6.09, P < 0.0001),
but the performance improvement was significantly
slower than that for the preceding task (Fjzo=29.07,
P < 0.0001), suggesting that the previously learned senso-
rimotor rule was hindering the learning of the new rule.

Using Helmhert contrasts, the differences between trials
become nonsignificant after trial 8 (P > 0.05), indicating
that the group reached asymptote of learning at this stage.

Alternation Tasks (Zig-zag Mazes)

Data analysis consisted of a three-way ANOVA (three
factors: alternation type, maze configuration, repeated
measures). The only significant effect concerned the re-
peated measures (Fq1 264 = 15.60, P < 0.0001), indicating
an improvement of the LS across trials (Fig. 3a). Note, how-
ever, that the higher scores (LS around 85%) were not as
good as those in the repetition task (LS reaching 100%). Al-
ternation type (simple or double), departure side and inter-
action had no effect (respectively, F; .4 = 0.03, P =0.86;
F1'24 = 113, P= 029, F11,264 = 017, P= 099), which
means that (i) double alternations were learned as well as
simple alternations and (ii) for a given task, a maze config-
uration was learned as well as its mirror equivalent. Helm-
hert contrasts show that the differences between trials
become nonsignificant after trial 7 (P > 0.05), indicating
that the group reached asymptote of learning at this stage.
As for the repetition tasks, the time spent in the maze
decreased rapidly during training (Fig. 3b), the ants navi-
gating about four times faster through the maze once
they knew its spatial configuration.

When tested in extended mazes after the learning phase,
the ants trained in simple alternation mazes obtained good
scores in the two additional chambers (Table 1: 72.2% of
correct choices), with better scores in the first chamber
(88.8% correct) than in the second chamber (55.5%). The
ants trained in double alternation mazes obtained medium
scores in the additional chambers (Table 1: 42.8% of cor-
rect choices) because high scores in the first chamber
(71.4%) were counterbalanced by poor performance in
the second chamber (14.3%). In both cases, the ants’ direc-
tional choices in the first additional chamber followed the
same logic as in the preceding part of the maze, which

Constant-turn mazes (%)

Double alternation
mazes (%)

Simple alternation

mazes (%) Irregular mazes (%)

Score in the additional chambers 95.2
Score in the first additional chamber 100
Score in the second additional chamber 90.5

72.2 42.8 52.7
88.8 71.4
55.5 14.3

Extended constant-turn mazes (two additional chambers): N = 21 ants; extended simple alternation mazes (two additional chambers): N =9
ants; extended double alternation mazes (two additional chambers): N = 7 ants; extended irregular mazes (five additional chambers): N =11
ants. All exits were opened in the additional chambers. Percentages represent proportions of correct choices.
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Figure 3. Progressive learning in alternation mazes. (a) Learning
score as a function of trials. (ll) Learning scores for the simple alter-
nation task (because departure side had no significant effect (see
text), the RLRLRLRL and LRLRLRLR groups were pooled on the fig-
ure). ([J) Learning scores for the double alternation task (because
departure side had no significant effect (see text), the RRLLRRLL
and LLRRLLRR groups were pooled on the figure). (- - -) Theoretical
random performance. Numbers at the top of the graph indicate
sample sizes for both tasks (upper line: simple alternation; lower
line: double alternation). Note that the graph represents the perfor-
mance in the whole maze (eight chambers), so that each correct (or
wrong) choice in a chamber represents a 12.5% increase (or de-
crease) of the LS. (b) Time spent in the maze as a function of trials.
(M) Times recorded in simple alternation mazes (RLRLRLRL and
LRLRLRLR groups pooled). ((J) Times recorded in double alternation
mazes (RRLLRRLL and LLRRLLRR groups pooled).

suggests that they started extrapolating a sensorimotor
displacement rule. Scores in the second additional cham-
bers decreased with the complexity of the motor rules
(from repetition to double alternation).

Irregular Mazes

In contrast to the previous experiments, ants were trained
in a maze requiring the learning of specific sequences of
turns without an elementary subpath. To facilitate such a
complex learning task, ants were trained on five-chambered
mazes. The ants’ learning scores were at chance levels on the

first trial (mean LS =46.2%) and increased significantly
across the following trials (Fig. 4a; repeated-measures AN-
OVA: Fi; 85 = 7.82, P < 0.0001). Helmhert contrasts show
that the differences between trials become nonsignificant
after trial 2 (P> 0.05): this early asymptote of learning
might be due to the reduced number of chambers used in
this task. The shorter maze could also explain the rapid
drop in travel time observed between trial 1 (204 s spent
in the maze) and trial 2 (96 s) (Fig. 4b).

When tested in an extended irregular maze, including
five additional chambers, the ants did not repeat the
learned sensorimotor sequence in the extension and made
random choices (Table 1: 52.7% of correct choices). This
result suggests that, despite the reduced number of cham-
bers, ants presented with an irregular sequence learn the
specific chain of turns instead of a simple locomotion rule.

Control Tests

The choices of naive ants in the first chamber were
equally distributed between both exits (left exit: 45
choices; right exit: 48 choices), showing that neither
extra-maze visual cues nor hidden intramaze irregularities
influenced the ants.

In constant-turn mazes, test type had no influence on
the difference in AS in test scores and training scores
(te = 1.82, n.s.). Similarly, in alternation and irregular
mazes, neither the experiment type (two-way ANOVA:
F53,=0.17, n.s.) nor the test type (two-way ANOVA:
F3,3,=0.49, n.s.) had a significant influence on AS. These
results allow for the analysis of all test performances simul-
taneously, that is computing a general AS for all experi-
ments and all tests. This analysis shows that, in all
experiments, the performance of the ants was not affected
when all exits were opened, when the maze was rotated by
90° or when the chambers where shuffled (difference be-
tween test scores and training scores: AS = —0.01 £+ 0.65;
t test of the difference with a theoretical mean of 0 errors:
tes = —0.18, n.s.). This indicates that no visual cues (e.g.
light reflection on the sliding doors) or odorant cues (e.g.
hypothetical odour plumes or air flux) were used for solv-
ing the maze. This was indirectly confirmed by the system-
atic choice of the closed exits when the ants were tested in
a mirror maze just after a repetition training.

DISCUSSION

We explored the ability of the solitary forager G. destructor
to navigate through a multiple Y-maze and to learn the ap-
propriate locomotor rules. Gigantiops ants learned very
rapidly to detour on the same side at each stage of a multi-
ple Y-maze. Similarly, in the absence of specific visual cues,
bees can learn to fly rapidly through a maze in which ev-
ery turn must be made in the same direction (Zhang et al.
2000). Ants also learned the simple sequential alternation
rule, in which they had to systematically alternate be-
tween left and right along a route, even though this senso-
rimotor pattern was harder to learn than the repetition
rule. The performance of Gigantiops is comparable to those
of bees trained in a zig-zag maze, which they learned
nearly as well as a constant-turn maze (Zhang et al. 2000).
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Figure 4. Progressive learning in irregular mazes. (a) Learning score
as a function of trials. (- - -). Theoretical random performance. Num-
bers at the top of the graph indicate sample size. Note that the
graph represents the performance in the whole maze (five cham-
bers), so that each correct (or wrong) choice in a chamber represents
a 20% increase (or decrease) of the LS. (b) Time spent in the maze as
a function of trials.

The tendency to ‘turn on the same side’ therefore
appears to prevail over alternation behaviour in Giganti-
ops. By contrast, spontaneous alternation behaviour
(SAB), that is the tendency for animals to alternate their
choices of T- or Y-maze arms, is common across many ver-
tebrates and invertebrates (Tolman 1925; Hughes 2004).
However, studies of SAB in insects are conflicting (Lester
1968) and limited (Hughes 1989; Zhang et al. 1996,
2000). For example, the fruit fly D. melanogaster shows
sequential repetition when freely tested in a multiple
T-maze (Murphey 1965) and sequential alternation when
forced to turn between a first and a second choice point
(May & Wellman 1968). Despite Schneirla’s (1929) conclu-
sions, the ants Formica subintegra and Camponotus novebor-
acensis did not alternate spontaneously when forced turns
were experienced prior to a free choice (Dingle 1962). This
suggests that a strong tendency for repetition behaviour is
common to several ant species, including G. destructor.

Ants were able to learn both the constant-turn and
the zig-zag rules and extrapolate them successfully to
negotiate extensions of the unmarked linear mazes. In-
deed, when presented with a greater number of Y-choices
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compared to training, ants persisted in the corresponding
learned motor rule, with high scores for sequential
repetition but lower scores for alternations. Similarly,
flying bees trained to negotiate a maze in which every
turn was made in the same direction (repetition) or in
which the correct turns alternated between right and left
(alternation) applied the corresponding learned rules
when tested in extended versions of the training mazes
(Zhang et al. 2000).

It is well known that ants gauge the distance they travel
during their foraging excursions (Thiélin-Bescond & Beug-
non 20085; Collett et al. 2006; Wittlinger et al. 2006, 2007).
Moreover, distance estimation in Gigantiops ants can inter-
act with sensorimotor tasks (Chevarin 2006). This could
explain why scores in the second additional chambers
were always lower than scores in the first chambers.
Ants were also able to learn a randomized sequence of al-
ternation decisions when homing in fixed irregular mazes.
Ants mastered this complex sensorimotor learning rather
quickly, even though this was theoretically much harder
to learn than simpler constant right-turn or left-turn tasks.

Contrary to the extended zig-zag and constant-turn
mazes, in which ants persisted in the corresponding
alternation and repetition motor rules, ants tested in the
extended irregular mazes did not persist in their fixed
learned routine and displayed random choices out the
additional exits. This implies that the ants memorized the
entire and unique sequence of turns that was necessary to
navigate through each irregular fixed maze successfully.
The same conclusion was drawn in studies of flying bees,
which acquired a sequence of motor commands describ-
ing the correct path through an unmarked irregular maze
(Collett et al. 1993; Zhang et al. 1996).

We therefore confirmed the prediction of the motor
learning hypothesis that animals must be able to perform
basic sensorimotor patterns before sequencing these to-
gether to form site-specific motor programs (Stamps 1995).
Our findings are also in accordance with those found in fly-
ing bees, except that bees appear to learn irregular (ran-
dom) mazes nearly as well as zig-zag (alternation) mazes
(Zhang et al. 2000). Also Gigantiops ants appear more skilled
than rats at learning a double alternation maze (Hunter &
Hall 1941). To our knowledge, such a complex sensorimo-
tor task has never been tested in any other insect species.

Zhang et al. (2000) indicated that two bees trained on
variable irregular mazes could apply a constant-turn rule
even if this led them to meet a number of dead ends en
route. Although this requires further investigation, we
made similar observations: ants displayed repetition be-
haviour during their training in alternating and irregular
mazes instead of changing direction in the appropriate
chambers. This led the ants to dead ends, but each error
was immediately corrected by a U-turn in the chamber to-
wards the adjacent open exit. Unlike bees, the constant-
turn strategy was observed in a majority of ants. However,
the occurrences of repetition behaviour were scattered
among each ant’s trials and the main strategy consisted
of learning the expected sensorimotor tasks, reducing
the number of errors. Taken together, these results show
that ants can develop individual strategies to solve com-
plex navigation tasks.
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These alternative strategies lighten the memory load of
the individuals that use them because constant-turn rules
were the easiest to learn. Thus, the hypothesis that
reduced memory demands balance the costs of meeting
dead ends may explain the apparent widespread use of
these basic strategies among insects.

In conclusion, sensorimotor learning may allow the
solitary forager G. destructor to learn and follow compli-
cated familiar routes in its complex rainforest habitat, in
addition to using visual information (Beugnon et al.
2001, 2005). One could predict (Chevarin 2006) that dif-
ferent motoric acts learned independent of identified
visual cues could be primed by the distance travelled
(i.e. turning left after a certain distance travelled since
the start of the homebound journey) and/or according
to the number of choice points bypassed (i.e. turn right
at the third choice point). All else being equal, the consis-
tency shown by desert ants in choosing a particular detour
side around an inconspicuous barrier could be also consid-
ered a sensorimotor program (Bisch-Knaden & Wehner
2001). The role of procedural knowledge in ant navigation
could, therefore, be more important than assumed previ-
ously (Knaden et al. 2006).

These findings suggest that sensorimotor routine mem-
oriesin ants could eliminate the need to recollect numerous
landmark views along their routes, a task that appears
cognitively demanding in naturally cluttered environ-
ments containing many similar topographic features. Our
slalom racer hypothesis (Macquart et al. 2006), which pre-
dicts that Gigantiops ants must be able to form site-specific
locomotor programs independent of landmark identifica-
tion, may thus permit accurate, rapid and safe route naviga-
tion with a reduced spatial memory load and a reduced
processing time. Reducing travel time along familiar routes
presents a high adaptive value in this ant species by lower-
ing the risk of predation by lizards, mantids and spiders
(Beugnon et al. 2005). By reducing the number of land-
mark-recognition-triggered responses, sensorimotor learn-
ing appears to be a much simpler and faster form of
navigation along a familiar route. Such situation-depen-
dent spatial knowledge should certainly apply to many
other invertebrate and vertebrate species (Stamps 1995).
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Spatial cognition in the ant Gigantiops destructor (Hymenoptera, Formicidae): experimental
study of route following.

Summary:

The neotropical Gigantiops destructor ants forage individually in forest edges, following
visually guided familiar routes. It is generally assumed that hymenoptera represent such routes as
a series of snapshots (memorised images of beacons) linked by local vectors (encoding
directional information), although it is difficult to test this theory under natural conditions. From
a cognitive point of view, the snapshot model appears both rigid and demanding, and does not
seem the most appropriate to explain the orientation behaviour of insects following routes in
complex habitats, such as our model species G. destructor.

Our investigations of G. destructor’s orientation strategies consisted in maze learning
experiments and studies of route following in an arena, all performed under controlled laboratory
conditions. As inferred from its over-developed visual system, G. destructor was able to
discriminate several visual landmarks and to associate them procedural information to walk
efficiently through a maze during its homing runs. This ant could also learn various series of
motor commands in unmarked mazes. Trajectometric analyses in an arena context showed
variable trajectories en route to the goal, suggesting the paths were guided by a motor routine not
requiring visual identification of beacons. Such a lighter strategy could let Gigantiops ants ignore
partly the visual complexity of its environment and provide a substantial adaptive advantage.
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