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RESUMI~ 

N o u s  p r o p o s o n s  u n e  m ~ t h o d e  m a t h ~ m a t i q u e  bas~e  s u r  les  ~ q u a t i o n s  d i f f~ ren t i e l l e s  
n o n  l i n~a i r e s  et  le concep t  d ' o r d r e  p a r  f l u c t u a t i o n s ,  v i s a n t  /~ l a  s i m u l a t i o n  du  c o m p o r -  
t e m e n t  co l lec t i f  des  soci~t~s d ' i n sec t e s .  L ' e x e m p l e  t r a i t6 ,  l es  premi/~res  p h a s e s  de la  
c o n s t r u c t i o n  d u  n i d  chez les  t e r m i t e s ,  m o n t r e  l ' in t~r~ t  q u ' u n e  rel ic  f o r m u l a t i o n  p r~sen te .  
Les  p o i n t s  e s s e n t i e l s  que  n o u s  r e t i e n d r o n s  s o n t :  

1 o C o n n a i s s a n t  les m ~ c a n i s m e s  d ' i n t e r a c t i o n  e n t r e  les  ~ l ~ m e n t s  du  s y s t ~ m e  on  
m o y e n n a n t  u n e  s~rie d ' h y p o t h ~ s e s  s u r  ceux-ci ,  il es t  pos s ib l e  de  f o r m u l e r  u n  s y s t ~ m e  
d ' ~ q u a t i o n s  d i f f6 ren t i e l l e s  d o n t  l ' ~ tude  va  n o u s  d o n n e r  u n e  i m a g e  du  c o m p o r t e m e n t  
col lec t i f  du  g roupe .  

2 ~ Ou t r e  les  i n n o v a t i o n s  i n t r o d u i t e s  d a n s  le sy s t~me ,  les  f l u c t u a t i o n s  de  ses  ~ l~men t s  
( c o n c c n t r a t i o n s  d ' i n d i v i d u s ,  d ' o d e u r s ,  de ma t~ r i aux . . . )  c o n s t i t n e n t  u n  des  m o t e u r s  e s s en -  
t ie l s  de l a  s t r u c t u r a t i o n  des  s y s t ~ m e s .  Ce p o i n t  s e m b l e  ~tre en  p a r f a i t  a cco rd  avec  les  
o b s e r v a t i o n s  e x p ~ r l m e n t a l e s ,  qu i  m 6 n t r e n t  le r61e que  j o u e n t  les  ~ l ~ m e n t s  f l u e t u a n t s  
d ' u n e  colonic .  

SUMMARY 

Application to the order by fluctuations 
to the description of some stages in the building of Termites' nest. 

We p r o p o s e  a m a t h e m a t i c a l  m e t h o d  b a s e d  on  n o n  l i n e a r  d i f f e r en t i a l  e q u a t i o n s  a n d  
t he  concep t  of  o r d e r  by  f l u c t u a t i o n s ,  w i t h  t h e  a i m  of  s i m u l a t i n g  t h e  co l lec t ive  b e h a v i o r  
o f  insec t  soc ie t ies .  T he  e x a m p l e  s t u d i e d  t h e  f i rs t  s t age s  in  t h e  b u i l d i n g  o f  t e r m i t e s '  
n e s t  s h o w  t h e  i m p o r t a n c e  o f  s u c h  a f o r m u l a t i o n .  The  e s s e n t i a l  p o i n t s  a re  : 

1 ~ K n o w i n g  t he  i n t e r a c t i o n s  m e c h a n i s m  b e t w e e n  t h e  d i f f e r e n t  e l e m e n t s  of  t h e  
s y s t e m  or  b y  m a k i n g  a se r i e s  of  h y p o t h e s e s  it  i s  pos s ib l e  to f o r m u l a t e  a s y s t e m  of  
d i f f e r en t i a l  e q u a t i o n s  t he  s t u d y  of  w h i c h  g ives  a n  i m a g e  of  t h e  eol lee t ive  b e h a v i o u r  o f  
t h e  g roup .  

(~) A s p i r a n t  a u  F o n d s  N a t i o n a l  de la  R e c h e r c h e  Seient i f ique .  
(**) Adre s se  p o s t a l e  : C a m p u s  P l a i n e  U.L.B., Service  de C h l m i e - P h y s i q u e  II,  Code 

pos t a l  n ~ 231, b o u l e v a r d  d u  T r i o m p h e ,  B-1050 B r u x e l l e s .  
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2 ~ The innovations and fluctuations of the elements of the system (concentrations 
of individuals, odor, nest's elements, etc.) constitute an essential element of the strnc- 
turation of such systems which seems to be in perfect agreement with the experimental 
observations showing the role of fluctuating elements of a colony. 

I N T R O D U C T I O N  

Les syst~mes phys icochimiques  peuvent  presenter  deux types de compor-  
tements tr~s distincts.  Ils peuvent  6voluer dans un  p remie r  domaine qui est 
celui de l'~tat d '~qui l ibre  et des ~tats s ta t ionnaires ,  pr6sentant  le m~me compor-  
tement  qualitatif.  Ce domaine est celui du d~sordre. Rappelons  qu 'un  ~tat d'~qui- 
l ibre est un  ~tat s ta t ionnaire  qui une fois at teint  n 'a  plus aucun ~change avec 
le monde ext~rieur. Le second domaine est celui off les syst~mes ~voluent vers la 
s t ructura t ion,  par  exemple, en passant  d 'une  d i s t r ibu t ion  homog~ne h une inhomo-  
g~ne. On a pu pr~ciser  les condi t ions  n~cessaires pour  la format ion et le ma in t i en  
d 'une  s t ructure  organisde au sein du syst~me in i t i a lement  homog~ne (Glansdorff 
et Prigogine,  1971). Ces condi t ions  sont  que le syst~me dolt  8tre soumis h u n  flux 
de mati~re et (ou) d'~nergie du monde ext~rieur et presenter  des cin~tiques non  
lin~aires. 

Ces condi t ions  sont n~cessaires mais non  suffisantes. Les s tructures peuvent  
5tre atteintes seulement  h par t i r  d 'une  dis tance cri t ique de l'~tat d '~qui l ibre  
thermodynamique ,  distance que peut f r anch i r  le syst~me si les condi t ions  impos~es 
sont addquates (flux importants) .  L'6tat s ta t ionna i re  qui const i tuai t  une  extra- 
polat ion cont inuc  de l'dtat d '~quil ibre devient  alors instable et le syst~me ~volue 
vers un nouvel  6tat ayant  un  caract~re qual i ta t ivement  different de l '~quil ibre.  
Le terme de structures dissipatives a ~t~ propos~ pour  expr imer  le fait que pour  
ma in t en i r  ces configurations organis6es~ il est n~cessaire de d6passer un  scull 
m i n i m u m  de dissipation.  Sous ce rapport ,  les s t ruc tures  dissipatives se diff6ren- 
cient  d e s  s t ructures  d'~quitibre,  tels les cristaux. En  effet, la formation de ces  
derni~res n~cessite un flux d'~nergie. Cependant ,  ces s t ructures  une fois form6es 
peuvent  se m a i n t e n i r  ind~finiment  en l 'absence de contra intes  de non-~qui l ibre  

agissant du monde  ext~rieur. 
L'~tude de syst~mes modules en phys icoch imie  et en biochimie  a permis  

d 'about i r  h u n  classement de ces s t ructures  suivant  leur compor tement  spatio- 

temporel  : 

1. Etats multistationnaires. 

Les syst~mes ayant  ce comportement  peuvent  presenter  plusieurs  ~tats de 
r~gimes dist incts ,  pour  des valeurs de param~tres  caract~risant  le syst~me iden-  
tiques. Plusieurs  exemples de ce type sont d6crits dans GLANSDORFF et PRmOGmE 

(1971). Le choix de tel ou tel ~tat de r~gime ~tant impos~ par  la mani~re dont  le 
syst~me a at teint  cet 6tat. 
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2. Oscillations temporelles. 

Le syst6me pr6sen te  un compor t emen t  p6r iodique .  Les concen t r a t ions  des 
diff6rents composan t s  osci l lent  au cours  du temps.�9 Le m~canisme g lycoly t ique  
engendre  de tel les  osc i l la t ions  (GonDSSTSR et L~FEV~R, 1972). 

3. Structures stationnaires inhomog6nes. 

Les diff6rents  composants  du syst6me se d i s t r ibuen t  de man i6 re  inhomog~ne 
dans l 'espace.  L 'agr6gat ion  des amibes  sociales (K~.nLE~ et SE6~.L, 1970) ou 
ce r ta ins  aspects  de la morphogen6se  sont des ph6nom~nes de ce t ype  (BAsLOV~NWZ 
et HIEnNAUX, 1975). 

~. Ondes de propagation. 

Des ondes  de concen t ra t ion  se p ropagen t  dans  le syst~me. La  p ropaga t i on  
de l ' inf lux nerveux  est une i l lus t ra t ion  type.  

Les exemples  b ioch imiques  s igna l , s  i l lus t rent  la divers i t6  des probl~mes  
auxquels  le concept  de s t ructure  d i ss ipa t ive  peut  8tre appliqu6.  

Apr~s avoi r  d6fini les condi t ions  de s t ruc tura t ion ,  p r6c isons  les m6canismes  
de fo rma t ion  de ces s t ructures .  C'est lh qu ' in te rv ien t  une no t ion  ext rSmement  
impor tan te  : celle de f luctuation.  Un syst6me madroscop ique  pr6sente  une compo- 
s i t ion moyenne .  Cependant  au cours  du temps,  il  ne reste p a s  sur  cette valeur  
moyenne ,  mais  6volue autour  de celle-ci.  Les 6car ts  "5 cette va l eu r  moyenne ,  
les f luctuat ions,  jouent  un r61e fondamenta l  dans  la gen~se des s t ruc tu res  dissi-  
pat ives.  Dans le cas de syst~me se t rouvant  sur  un (}tat s t a t ionna i re  stable, tes 

f l u c t u a t i o n s  r6gressent  toujours,  le syst~me est toujours  aux env i rons  de sa 
valeur  moyenne  qui reste inchang6e au cours  du temps.  Dans le cas d 'un  syst~me 
se t rouvan t  sur  un 6tat s tat ionnaire,  instable,  les f luctuat ions  ne von t  p lus  r6gresser,  
mais  vont  s 'ampl i f ier .  Le syst~me s'610ignera de p lus  en plus  de son 6tat in i t ia l  
pour  a t t e indre  un nouvel  6tat s t ructur6.  

Le but  de notre  t r ava i l  est d ' ana ly se r  des modbles  math6mat iques  t r adu i san t  
d ivers  aspects  du compor t emen t  des insectes sociaux,  "& la lumi~re  des concepts  
de s t ruc tures  d i ss ipa t ives  et d ' o r d r e  pa r  f luctuations.  Voyons darts ee cas que 
dev iennen t  les condi t ions  de s t ruc tura t ion .  

La p remib re  condi t ion ,  flux de mati~re et (ou) d '6nergie,  est tou jours  rempl ie  
dans  les soci6t~s. La seconde  condi t ion ,  exis tence  de m~eanismes  d ' i n t e rac t ion  
entre  les diff~rents 616ments du syst~me, semble encore  plus  6vidente  : la vie 
sociale  impl ique  des communica t ions  entre  les ind iv idus ,  c 'es t -h-di re  des inter-  
act ions.  Celles-ci const i tuent ,  du po in t  de rue  math6mat ique,  des t e rmes  cin6tiques 
non l in6aires .  Les m6thodes  employ6es  pe rmet t en t  no tamment  de d6 te rminer  
l ' inf luence des diff~rents pa ram~t res  et les m6eanismes  m i n i m a n x  pou r  obteni r  
une s t ructure ,  e 'es t-~-dire  un c o m p o r t e m e n t  coordonn6.  Ce sont  ces diff@ents 
po in t s  que nous d i scn te rons  dans les p a r a g r a p h e s  suivants .  

On pent  classer  les diff6rents composants  des modules  ~tudi6s, en t ro is  
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groupes  : les insectes  r~par t i s  en castes ou su ivant  leur  activitY; les objets  de 
t r avaux  (mat~r iaux de cons t ruc t ion ,  proies. . . )  et enfin les moyens  de commu-  
nicat ions .  

Th~or iquement ,  un g rand  nombre  de p rocessus  phys iques  sont employ~s  
comme suppo r t  de l ' i n fo rma t ion  au sein  du r~gne an imal  (WYlqNE-EDWAI~DS, 1962) : 

- -  v ib ra t ions  m~caniques  (son dans  l ' a i r ,  v ib r a t i on  du sol) ; 
ondes ~lectromagn~t iques  (de FUN.  h I ' I .R.);  

- -  toucher ;  
subs tances  ch imiques  p ropag~es  p a r  diffusion,  p a r  convect ion ,  p a r  ~change 

d i rec t ;  ce sont  ces derni~res  qui  pa ra i s sen t  ~tre sur tout  uti l is~es p a r  les insec tes  
sociaux pour  l '~change d ' i n fo rma t ion .  

Connaissant  la mani~re  dont  in te rag i ssen t  les composants  ou en ~tabl issant  
des hypoth~se  s sur  ces in te rac t ions ,  nous pouvons  ~cr i re  les ~quat ions  d '~vo- 
lut ion du syst~me de mani~re  ~t v~rifier si une s t ruc ture  appa ra l t ,  c o r r e s p o n d a n t  
au compor t emen t  col lec t i f  observe.  Le module pe rme t  de tes ter  la va l id i t~  des 
hypo theses  ou de p r o p o s e r  un m~canisme poss ib le  condu i san t  h une thche 
coordonn6e,  suscept ib le  d 'e t re  v6rifi~ exp~r imenta lement .  

Avec l ' exemple  t rai t~ ici ,  nous por tons  not re  int~r~t sur  l ' o rgan i sa t ion  spa t io -  
temporel le .  Le module  ~tudi~ est celui  des p r emie re s  ~tapes de la cons t ruc t ion  du 
n id  chez les te rmi tes .  

I. ~ C O N S T R U C T I O N  D U  N I D  

Le module d~velopp~ est bas6 sur les obse rva t ions  de GaAss~- et les  hypo the se s  
que celui-ci  a ~t~ amen~ h formuler .  Notre  but  n 'es t  pas  de d i scu te r  la va l id i t~  
biologique de ces hypotheses ,  mais  de m o n t r e r  ma thdmat iquemen t  clue cel les-ci  

sont suffisantes p o u r  pe rme t t r e  au syst~me de se s t ruc turer .  
L ' aspec t  ph~nom~nologique  des observa t ions  et l ' absence  de mesures ,  nous  

obl igent  h res te r  sur  le p lan  d 'une  mod~l i sa t ion  qual i ta t ive .  
Les cond i t ions  n~cessaires  de s t ruc tu ra t ion  que nous avons d~cr i tes  dans  le 

p a r a g r a p h e  pr~c6dent  sont r empl ies  lors  de la cons t ruc t ion  du nid.  Dh,me par t ,  
i l  existe des m~canismes  d ' i n t e r ac t i on  ent re  les insectes  et (ou) en t re  les insec tes  
et le mat6r ie l  de const ruct ion ,  d ' au t re  par t ,  il existe  des flux de mat i~res  au sein 

du syst~me. 
I1 a p p a r a i t r a  en conclus ion  que le n id  que les insectes  cons t ru i sen t  est le 

r~sultat  d 'un  compor t emen t  coordonn~ ass imi lab le  h une s t ruc ture  d i s s ipa t ive  
appa ra i s san t  spontan~ment  dans  le syst~me. 

A .  ~ D o n n ~ e s  e x p ~ r i m e n t a l e s .  

GRASS~ (1939, 1959) a ~tudi6 les diff~rentes ~tapes de la r econs t ruc t i on  du 
n id  chez les t e rmi tes  et i l  s 'agi t  lh sans doute d 'une  des p remie re s  obse rva t ions  
de l ' o r d r e  p a r  f l u c t u a t i o n s .  Ses 4tudes Font  condu i t  h fo rmule r  la  th~orie  de la 
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stigmergie qui explicite l ' in te rac t ion  animal- travai l .  Rappelons br i6vement  ses 
observations.  

Les insectes dans les exp6riences sont dispos6s dans une  boite de P6tri  et ont 
leur disposi t ion une quantit6 de terre. Les termites en p r e n n e n t  de petites 

por t ions  qu' i ls  vont  d6poser $~ et l~. 

La premi6re  6tape cons is te  en la cons t ruc t ion  de lames et de pil iers.  Dans 
la suite, des arches sont lanc6es entre ces structures.  Dans les 6tapes qui suivent, 
les r ides  laiss6s sont combl6s pour  former  des chambres.  La premi6re  6tape, 
c'est ~ elle que se l imite le mod61e, a 6t6 d6compos~e pa r  GRASS~ en deux phases 
qu ' i l  a nomm6es respect ivement  la phase d ' i ncoord ina t ion  et de coordinat ion.  
La phase d ' incoord ina t ion  est caract~ris6e par  l 'absence de corr6lat ions  entre les 
d6p6ts et se prolonge tant  que l 'un  de ceux-ci n ' a  pas at teint  une  taille crit ique 
pour  polar iser  l 'activit6 des ouvri6res. A par t i r  du moment  off cette condi t ion  
est remplie,  un  pi l ier  ou une lame, su ivant  la forme ini t ia le  du d6p6t, est ~lev6. 
Si deux pi l iers  sont proches, un  arc v a l e s  relier,  si la s t ructure  est isol6e, la 
cons t ruct ion  s 'arr6te h une hauteur  crit ique. La s t imulat ion des ouvriers  par  leurs 
t ravaux et le d6clenchement  de r6ponses sp6cifiques a re~u le nom de stigmergie. 

Sous un  aspect plus quantitatif ,  GnAss~ signale que des groupes d ' insectes trop 
peu nombreux  n ' a r r iven t  pas h 6laborer une structure.  Nous allons voir  au cours 
de l 'analyse du mod61e que nous re t rouvons  un  cer ta in  nombre  de ces r6sultats 
exp6rimentaux.  

B. - -  D e s c r i p t i o n  d u  m o d u l e .  

Le point  de d6part est has6 sur  l a ' r e m a r q u e  que l 'exis tence d 'un  d6p6t 
st imule les insectes h y accumuler  d 'avantage de mat6riaux.  Ceci consti tue donc un 
m6canisme autocatalytique. Les hypoth6ses que nous formulerons  explici tent  
l ' in te rac t ion  entre les d6p6ts et les insectes. 

Une fois formul6es ces diff6rentes hypotheses,  nous pour rons  6crire le 
syst6me d '6quations diff6rentielles repr6sentant  l '6volution des variables du 
mod61e en chaque point  de l 'espace. D6crivons ces hypotheses.  

a.1) Le mat6riel consti tut if  de la termiti~re,  par  la mani~)ulation par  les 
insectes, aequier t  une odeur. Nous repr6senterons  par  P(r, t) la quanti t6 de ce 
mat6riel  de construct ion odorant  en r au temps t. La substance odorante  peut se 
dissocier de son support  solide, soit H(r, t) la concent ra t ion  de celle-ci l ibre en r au 

temps t, et h i s s e r  le mat6riel de cons t ruct ion  non  odorant .  

a.2) H peut diffuser l ibrement  dans le mil ieu et cr6er un gradient  de con- 
centra t ions  et subi r  une d6composit ion ou quit ter  le mil ieu r6act ionnel .  

b) Nous supposerons que le nombre  d ' insectes << actifs >>, c'est-h-dire ceux 
por teurs  de mat6riel, est petit  vis-a-vis du nombre  total d ' i nd iv idus  d 'une  part, 
et d 'autre  part  que la quant i t6  de terre ~ la disposi t ion des insectes est grande. 
Grace h cette hypoth6se, nous pouvons  postuler  qu ' i l  existe un  flux constant  
d ' i nd iv idus  actifs � 9  ce syst6me, soit C(r,t) leur  densit6. 
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c) Les insectes por teurs  r6agissent posi t ivement  au gradient  d 'odeur  et 

r emonten t  celui-ci vers les points  de plus haute concentra t ion.  Ce terme d 'o r ien-  
ration est en comp6ti t ion avec un  terme de d~plaeement al6atoire. 

d) Le d6p6t de mat6riel  en u n  po in t  de l 'espace est p ropor t ionne l  au n o m b r e  
d ' insectes actifs en ce point .  Nous supposerons  qu' i l  n 'existe pas une in te rac t ion  
directe entre le d6p6t et les insectes. Hypoth~se qui n 'est  6v idemment  qu 'une  

simplification.  

Recherchons la forme des 6quations diff6rentieltes d6cr ivant  l '6volut ion de P, 

C et H (1). 

Consid6rons 1'expression dormant  l '6volut ion de P. L'hypoth6se (d) peut  

s '6crire : 

C kj P + Insectes d6pourvus de mat6riel  ( ILl)  

o~ k 1 est une constante.  
L'hypoth~se (a.1) nous donne  le terme de perte de P. La forme la plus 

simple 6rant de consid6rer  un m6canisme l in6aire  en P. 

p k~ H q- Pnonodorant (II.2) 

A par t i r  de (ILl)  et (II.2), nous pouvons  6crire t '6quation d '6volut ion de P e n  
un point  de l 'espace 

~[~ 
~--~ = k 1 C - -  k 2 P (II.3.a) 

3 
Le signe ~-t (d6riv6e partielle) est utilis6 pour  mont re r  qu' i l  s 'agit de var ia-  

t ions au eours du temps, en un poin t  de l 'espace. 
Consid6rons ma in t enan t  l '~quat ion d '6volut ion de H. 

~Hat = ko. P - -  k 4 H + D a ~ (II.3.b) 

D a e s t  le coefficient de diffusion caract6ris t ique de la substance odorante.  

Trois  termes i n t e rv i ennen t  (hypothbse a) : 

- -  d 'une  part,  un  terme de p roduc t ion  h par t i r  de P, qui est iden t ique  au 
terme de destruct ion de P (II.2) au signe pr6s 

p k 2 H -]- Pnon odorant 
- - - - >  

- -  d 'autre  part,  un  terme de perte de H (d6composi t ion et sortie du mil ieu)  
que nous consid6rons p ropor t ionne l  h la concen t ra t ion  H 

H k,~ Hlnactif  (II.4) - - - >  

(1) Etant aequis que P, C et H sont fonction de r et t nous n'~erirons plus dans la 
suite P(r, t), C(r, t), H(r, t), mais sirnplement P, C, H. 
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- -  et, enfin, le terme de d6placement  de H dans le milieu,  La loi de diffusion 
de Fick d6crit de mani6re  correcte la propagat ion de l 'odeur  dans  le mil ieu : la 
var ia t ion de la concent ra t ion  de H li6e h la diffusion, en un  po in t  de l 'espace 
est propor t ionnel le  ~ la d6riv6e seconde pa r . r a ppo r t  ~ l 'espace de H 

(~H) ~'~H 
- ~  Diffusion ~ 3F "--'~2 (11.5) 

Consid6rons enfin l '6volut ion de C. Celle-ci cont ient  d 'une  par t  le terme de 
flux de C dans le syst~me : 4, d 'aut re  part  le terme de d6p6t iden t ique  au signe 
pros ~ (ILl)  (hypotheses d et c). 

A c e s  termes nous devons ajouter les var ia t ions  dues au d6placement  de C. 
Celui-ci est donn6 par  deux termes : la part ie  al6atoire que nous expr imons  par  la 
loi de Fick  (1) et un terme de d6placement orient6 vers les sources d 'odeur  
(hypoth~se b). Nous expr imerons  ce dern ie r  h l 'aide des hypotheses suivantes  : la 
quantit6 d ' insec tes  qui se d6placent  dans le gradient  est : a) propor t ionne l l e  ~ la 

oH 
densit6 locale d ' insectes;  b) propor t ionne l le  au gradient  d 'odeur  : ~.~ . 

Pour  ten i r  compte d 'un  seuil de d6tection, il faudrai t  que le terme de d6pla- 
~H 

cement orient6 s 'annule  pour  une valeur de ~ inf6rieure h une  valeur  crit ique. 

Nous n6gligeons l 'existence de ce seuil et 6crirons pour  le terme de d6placement  

orient6 : 

5 ( 0I-I~ 
T~- E C EEr / ;T"~  

off ,~ est le << coefficient ch imiolac t ique  >>. 

L '6quat ion d'6volution de C en un point  de l 'espace s '6crira  : 

3C 
- -  = ~F-- + ,t 5T \ ~ 7 7  ( I I . 3 . c )  

C .  - -  A n a l y s e  d u  m o d $ 1 e .  

Le syst6me d '6quation (I1.3) admet une solution s ta t ionnai re  homog6ne que 
nous appellerons S1 caract6ris6e par  

DH ~P ~C 
~t ~ t ~t 

et 

0C 0H ~"-'C 
3 r  ~ r  O t" ~- 

et dont les valeurs sont 

-- 0 (condi t ion de stat ionnari t6)  

= 0 (condi t ion d'homog6n6it6) 

Cst = r  1 
Hsl = r  4 
Psi  = r  

(11.6) 

(II.7) 

(11.8) 

(1) Cette derni~re est l'expression moyenne d'une promenade al6atoire.' 



124 J. L. DENEUBOURG 

Si nous pe r tu rbons  l '6tat S1, math6mat iquement  cela consiste h 6tudier  le 
syst6me (II.3) pour  des peti tes var ia t ions  autour  de l '6tat S1. Nous r ep rodu i sons  
ainsi  les f luctuations de densit6 qui se p roduisen t  darts le syst~me (voir p. 123). 
Deux s i tuat ions  peuvent  se pr6senter.  Soit, le syst6me re tourne  vers l '6tat S1. Darts 
ce cas l '6tat s ta t ionnai re  homog~ne est stable et toute s t ruc tura t ion  est impos-  
sible. Ceci cor respond  au ma in t i en  inf ini  de la phase d ' incoord ina t ion .  D 'aut re  
part, si ces pe r tu rba t ions  s 'amplifient,  le syst~me s'~loigne de plus en plus  de 
$1 et va 6voluer vers un  6tat s ta t ionnai re  inhomog~ne. Cette s t ructure  se pr6- 
sente comme une d is t r ibut ion  de pies de P, C, H h interval le  r6gulier  qui  cor- 
respond aux d6p6ts de mat6riel.  Nous obtenons ainsi  une compar t imen ta t ion  dans  

notre syst~me. 
A la figure I est repr6sent6 la d is t r ibut ion  de P e n  fonct ion de l 'espace (sys- 

t6me u n d i m e n s i o n n e l  ayant  la forme d 'un  anneau,  longueur  et variables  exprim6es 
en unit6 arbi t ra i re) .  Cette s t ructure  a 6t6 obtenue en pe r tu rban t  l '~tat s t a t ionna i re  

(II.8). 
Le compor tement  du syst~me, soit rester  inorganis6,  soit 6voluer vers un  6tat 

structur6, est d6termin~ par  la valeur  des diff6rents param6tres  du mod61e. 

3.38 5 

3.38 

3,37 5 

3.37 

3.36 5 

3.36 

0 
I I X 

50 

Fie. 1. 

100 

- -  Valeur des param6tres : 

= 3 ;  k l = k 2 = k ~ = 0 . 8 8 8 8 ;  
D = 0.01 ; Dn = 6.25 10-*; ~ = --0.4629 10-'-'. 

Conditions anx bords p6riodiques (anneau). 

- -  Values of parameters : 

T =  3; k t :  k ~ : k 3 : k , =  0.8888; 
D = 0.01; Da=  6.25 10-~; y : --0.4629 10-'-'. 

Periodic boundary conditions (ring). 
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D.  ~ C o n d i t i o n s  d e  s t r u c t u r a t i o n  
e n  r e l a t i o n  a v e c l a  v a l e u r  d e s  pararn~tres .  

On peut  m o n t r e r  qu ' i l  existe une va leur  c r i t ique  de "~: vc tel le  que si 
]~/]<['tc[ le syst~me ne peut  se s t ruc tu re r  et reste toujours  ~ l '~tat homog~ne.  La 
va leur  de ]'re] est d ' au tan t  p lus  grande ,  e 'es t -h-dire  que la s t r uc tu r a t i on  sera  
difficile,  si le nombre  d ' insee tes  est pet i t .  ['tc[ 6tant de I ' o rd re  de 

1 ~ k ~  

Ce p r e m i e r  rSsuItat r e jo in t  l ' observa t ion  de Gnass~, s ignalke au p o i n t  (II.A) 
off il mont re  qu 'un nombre  min ima l  d ' insee tes  est n6eessaire p o u r  r6a l i se r  une 
cons t ruc t ion .  

Les te rmes  de diffusion D et DH, qui sont les termes  de d6sordre ,  impose  aussi  
un [Vc[ grand.  

Enfin, Ies  te rmes  de d~grada t ion  de l ' odeu r  (k~) et de d~p6t (k~) grands  
d~favorisent  l ' o rd r e  en augmentan t  ]Vc[, po in t  que l 'on peut  c o m p r e n d r e  intui-  
t ivement .  

F .  - -  R e l a t i o n  e n t r e  r ~ g u l a r i t ~  de  la  s t r u c t u r e  
e t  l e s  p a r a m ~ t r e s  d u  ~nod~le .  

La s t ruc ture  occupe  tout le syst6me. La d i s tance  entre  ehaque p i c  de densit6 
et ses vo is ins  est constante,  et est li6e aux pa ram~t res  du modble .  

Soit  L, la longueur  du sys tbme (darts le cas d 'un  syst~me un id imens ionneI ) .  
II existe une re la t ion  entre  eette longueur  et le nombre  de p ics  de densit6. 
Celui-ci subit  des va r ia t ions  discr~tes  lorsque cette dern i6re  a t te in t  des va leurs  
cr i t iques .  Si L < L 1, toute s t ruc ture  est exclue,  pour  L 1 < L < L2, un p i c  est 
possible,  pour  L 2 < L < L3, deux p ies  sont  possibles ,  etc. 

Consid6rons t o u s l e s  pa rambt r e s  fixes et un iquement  les va r i a t i ons  de ~t. 
Pour  v ~ 7c, on peut  mon t r e r  que pou r  une longueur  donn6e, il  exis te  une seule 
solut ion,  e'est- '~-dire un nombre  de pies  d6termin6s.  Si nous eons id6rons  des 
]y[ > 1Yc], i l  a p p a r a l t  a insi  une mul t ip l ie i t6  des solut ions,  ce qui s ignif ie  que vis-h- 
vis de telle ou telle pe r tu rba t ion ,  le syst6me cho is i ra  telle solut ion,  te l le  s t ruc ture ,  
ce qui conf~re une plas t ie i t6  au syst~me. Un r6sultat  in t6ressant  est que la not ion 
de <~ mesure  de dis tance  7> ent re  deux p i l i e r s  n 'est  pas  n6cessaire  p o u r  les insectes.  
La r6gular i t6  a p p a r a i t  spon tan6ment  dans  le systbme, sans que les inseetes  en 
<~ p r e n n e n t  consc ience  >>. Cette r6gular i t6  6tant d6termin~e p a r  ]a va leur  des 
param~tres .  

I. - -  R E M A R Q U E S  E T  C O N C L U S I O N S  

L'examen  d 'une  te rmi t i~re  ne mon t re  pas, sauf dans  cer ta ins  cas, une r~gu- 
lari t~ comparab le  h celle du module.  Une desc r ip t ion  s toehast ique,  off l 'on ut i l i se  
]a probabi l i t~  d ' avo i r  tel le densi td de mat6r iaux,  d ' insec tes  ou de p h e r o m o n e s  au 
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po in t  r au temps  t, c o r r e s p o n d r a i t  mieux  h la r6ali t6 qu 'une desc r ip t ion  en t e rmes  

de valeurs  moyennes .  

En supe rposan t  un bru i t  aux 6quat ions  (II.3), c 'es t -h-dire  a jouter  au com- 
po r t emen t  d6terminis te  des t ro is  var iables ,  des va r i a t ions  a16atoires cont inues ,  
nous p o u r r i o n s  ob ten i r  une image plus  p roche  de la r6alit6. 

De tel les  6quat ions  t i endra i en t  compte  non seulement  de Fac t ion  d6stabi -  
l isante  des f luctuations,  mais  6galement  des 6car ts  spontan6s se p r o d u i s a n t  an tour  
ties 6tats stables.  

II est poss ib le  que l ' o rd re  dans  une t e rmi t ib re  soit  un o rd re  h cour te  por t6e,  
ne s '6 tendant  p lus  h l ' ensemble  du syst~me. Dans ce cas, la p robab i l i t6  de t r ouve r  
un p i l i e r  h une d i s tance  1 6gale h la longueur  d 'onde  ou h u n  de ses mul t ip les ,  
d 'un autre  p i l i e r  n 'est  plus 6gale h 1, mais  d iminue  avec l '6cart .  

Le module n 'es t  app l i cab le  que dans  un systbme homog~ne,  ce qui c o r r e s p o n d  
ce r t a inement  ~ une s i tuat ion excep t ionne l le  r6sul tant  des cond i t ions  d ' exp6r iences ,  
le p lus  souvent  la cons t ruc t ion  se p rodu i t  1ors de con t ra in tes  inhomog~nes.  D6jh, 
dans  les exp6r iences  de GRASSY, la r e ine  est un te rme d ' inhomog6n6it6 .  A ce 
niveau,  nous voulons  s ignaler  deux poin ts ,  d 'une  par t ,  les exp6r iences  fa i tes  en 
mi l ieu  inhomogbne,  d 'au t re  par t ,  les s imula t ions  h l ' o r d i n a t e u r  ou les 6tudes 

th6or iques  faites dans  des systbmes inhomogbnes .  
Hows~. (1966 a e t  b) et STUART (1967) ont  montr6  que la cons t ruc t ion  6tait  

indui te  p a r  des inhomog6n6it6s du mi l ieu  off la cons t ruc t ion  se p r o d u i t  et que, 
d ' au t re  par t ,  le d6p6t d 'un  ph6romone  de p i s te  accompagne  la cons t ruc t ion .  I1 
est poss ib le  d '61aborer un modble  bask sur  ces observat ions ,  qui peut  s ' o rgan i s e r  
spat ia lement .  Dans PRIC, OGINE (1975), il  est d6cr i t  la s t ruc tu ra t ion  des p is tes  
d ' exp lo ra t ion  sur une aire  de r6colte (par  exemple ,  dans le cas  d 'un  r a id  d 'Ec i ton) .  
Un mod61e semblab~.e peut  6tre ntilis6 darts la cons t ruc t ion .  

HEnSCHKOWITZ-KAUFMA~ et NlcoLIS (1972) ont  montr6  l ' ex i s tence  de s t ruc-  
tures local is6es dans  l ' espace  : le syst6me est ordonn6 loca lement  de mani~re  
comparab l e  h la s t ruc ture  d6cri te  ici ,  mais  en dehors  d 'un  domaine  res te  inor-  
ganis6. De tel les s t ruc tures  se p rodu i sen t  lo rsque  des con t ra in tes  inhomog~nes  mais  

non d i ssym6t r iques  sont impos6es.  
ORTOLEVA et Ross  (1974) 6tudibrent  des syst~mes h con t ra in tes  inh6mog6nes  

asym6tr iques  et ont  pu  mon t r e r  que le syst~me pouva i t  s ' o rgan i se r  6galement  

localement .  
Dans le domaine  des s imula t ions  compor tementa les ,  HAMONNO et CHAUVlN 

(1972) ont ana lys6  les condi t ions  de cons t ruc t ion  du d6me de b r ind i l l e s  chez 
Formic.a en imposan t  une con t ra in te  inhomog~ne au syst~me. Ils ont pu  p r6c i se r  un 
cer ta in  nombre  de re la t ions  entre  la forme du d6me et la va leur  des pa ram~t re s  du 

module.  
Nous voyons  que la mod61isation d 'un  ph6nom~ne complexe  comme la 

cons t ruc t ion  de la t e rmi t ib re  est r6al isable .  Malgr6 le nombre  de s impl i f ica t ions ,  

des p r6d ic t i ons  sont possibles .  
Des analyses  s ta t is t iques  6 tudiant  les  corr61ations entre  les coordonn6es  des 

lames et p i l i e r s ,  ou encore  les corr61ations ent re  d imens ions  du syst~me et lon- 
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gueur d 'onde  permet t ra ien t  d 'appor ter  des in format ions  sur la na ture  des insta- 
bilit6s et de la s tructure.  Les exp6riences de GRASS~ pour ra i en t  6tre r6alis6es sous 
un aspect plus quant i ta t i f  et d6terminer  les relat ions entre densit6 d'insectes, 
d'odeur.. ,  et les propri~t6s des s t ructures  en r6sultant.  Le rSle des fluctuations 
doit pouvoir  ~tre ~tudi6 par  l ' i n t roduc t ion  de leurres.  

DARCHEN (1959) a 6tudi6 la const ruct ion des rayons  dans une  ruehe.  I1 a pu 
mettre en ~vidence dans les premi6res  6tapes un  m6canisme de na ture  stigmer- 
gique et l 'exis tence de fluctuations qui seront  amplifi6es pour  former  la structure.  
De plus, DARCHRN signale l 'existence de nombres  cri t iques d 'abeil les pour  la r6a- 
l isat ion de la construct ion,  comme l 'avai t  observ6 GRASSY. dans le cas des termites. 

Nous re t rouvons clans le compor tement  const ructeur  de diff~rentes esp6ces 
des propri6t~s qui caraet6risent  l 'o rdre  par  fluctuations. 

L 'approehe  que nous proposons  ici  n ' appor te  done pas seulement  u n  langage 
neuf, m a t s  permet  une formulat ion math~matique de ces diff~rents phdnom~nes.  
L 'ordre  p a r  f luctuations est p robab lement  un  m6canisme frequent  d 'organisa t ion 
dans les soci6t~s animales,  c'est pourquoi  de nouvelles appl ica t ions  de la 
m6thode propos6e ci-dessus sont envisag~es, no tamment  au n iveau de l 'organi-  
sation de la divis ion du travail  (J. L. DENEUBOUR6 et P. M. ALLEN), OU des com- 
por tements  coIlectifs (J. L. DENEUnourm et J. PASTEELS). 

A P P E N D I C E  1 

Soit le syst~me d '6quations (ILl  'h 3) exprim6 h une d imens ion  : 

0C 
~t --  ~ -  k l C  + D ~:C~ + v ~-xx\~/cM-l~-x/ 

~H 0~H 
o--i- = k " P - - k 4  H + D~ 

- ~ X  2 

~P 
0 ~  = k l  C - -  k 2 P 

I1 pr6sente un  6tat s ta t ionnai re  homog6ne (II.8) caract~ris6 par  : 

Csl = ~/k~ 
H m = r  4 
P s l =  ~/k2 

(voir condi t ions  II,6 et II.7). 

Nous subst i tuons dans (A.1) : 

C par  C s + 0C 
H par  H s + 8H 
P par  Ps + 5P 

(A.1 .a) 

(A.l.b) 

(A.l.c) 



128 J. L. DENEUBOURG 

5C, 8H, 5P c o n s t i t u e n t  la p e r t u r b a t i o n  in i t i a le .  E n  n6g l igean t  les  t e r m e s  

8C p a r  ~ e  ~ e ikx 

8H p a r  ~ e  ~t e ikx 

~P p a r  p e  ~,t e ikx 

Nous  o b t e n o n s  un  sys t~me d % q u a t i o n s  l in~ar i s~es  : 

roSE = ( - -  k 1 - -  D k  2) 5C - -  ~tk ~ Csl  8H (A.2.a) 

~obH = k 2 5P q- 6H ( - -  k 4 - -  D E k s) (A.2.b) 

o)5P = k 1 8 C - -  k 2 ~P (A.2.c) 

Le d ~ t e r m i n a n t  s~cula i re  c o r r e s p o n d a n t  s '~c r i t  : 

~a + k 1 q- Dk 2 7k 2 Csl  0 

0 co q- k~ q- D a k'-' - -  k~ = 0 (A.3) 

k 1 0 o~ + k 2 

A u q u e l  c o r r e s p o n d  une  ~quat ion  du t r o i s i ~ m e  o r d r e  : 

o~z q- Ao~2 -I- Bto q- E ~- 0 

La c o n d i t i o n  p o u r  que  la p e r t u r b a t i o n  s ' amp l i f i e  et c o n d u i s e  h u n  ~tat i n h o -  

mog~ne  s t ruc tu r6  est E = 0, c ' e s t -h -d i re  : 

D D a k 4 q- k 2 (D a k I q- D k 4 q- 7~) -t- k l  k4 = 0 (A.4) 

2rm 
off k est ~gal 'h--L--. n est un  e n t i e r  qui  d o n n e  le n o m b r e  de p i c s  obse rv6s  et L 

est la l o n g u e u r  du sys tbme.  (A.4) peu t  6tre  r~6cr i t  sous la  f o r m e  : 

? _ D D n k 4  + k2 ( D k  4 + Drt k t) + k l k ~  
k2 (A.5) 

qu i  p r ~ s e n t e  la  v a l e u r  m a x i m a I e  ( m i n i m a l e  en  v a t e u r  ahso lue)  p o u r  : 

{ k l k 4  ~' / ,  
~c = \5--~r~/ 

et 

((k 4D)1/2 + (k 1 DH)1/2)2 
v(kc) = Vc = - -  

Cet te  s t r u c t u r e  est la p r e m i e r e  du module .  

~C2, ~p2, ... et en subs t i tuan t  
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A P P E N D I C E  2 

S I M U L A T I O N  S U R  L ' O R D I N A T E U R  

dC(I) 

La f igure  1 a dtd ob tenue  en a p p r o x i m a n t  le sys t~me (A.1) p a r  : 

D o dt - -  r - -  k ~ C  (I) -{- ~ ( C ( I - } - I )  ~- C ( I - - 1 )  ~ 2C(I) (A.6) 

u C(I) H ( I +  1) -}- H ( I - - 1 )  - -  2H(I))  

DIt ~ - -  k 2 P ( I )  - -  k~ H ( I )  ~- (~-r)_~ ( H ( I  -{- 1) -{- H ( I - -  1) - -  2 H ( I ) )  (A .7 )  
dH(I) 

(it 

dP(1) 
dt - -  k l  C(I) - -  k s P(I) (A.8) 

I ---- 1 ... 100; A r = 10 - 2  

Les  va l eu r s  n u m 6 r i q u e s  des  p a r a m 6 t r e s  u t i l i sdes  p o u r  ce t te  s i m u l a t i o n  6ta ient  

p r o c h e s  de  l '6 tat  m a r g i n a l .  L ' a m p l i t u d e  des s t r uc tu r e s  ob tenues  est pe t i t e  et jus- 

t ifie l ' a p p r o x i m a t i o n  de (A.1 p a r  (A.6-A.8). Des  a m p l i t u d e s  p lus  i m p o r t a n t e s  

p e u v e n t  5tre ob t enues  en nous p l agan t  dans  un  doh la ine  de p a r a m b t r e s  61oignds de 

l 'd tat  m a r g i n a l .  

L ' a p p l i c a t i o n  du c r i t~ re  de c o n v e r g e n c e  de HANSON (1974) bas6 su r  ce lui  de 

PaIaOGINE et GLANSDORFF (1971) a 6t6 app l iqude  p a r  HANSON et HERSCHKOWII'Z- 

KAUF.~IAN (1975) h des sys t~mes  i nhomog~nes .  Nous  l ' avons  ut i l isd de m a n i ~ r e  iden-  

t ique .  Ceci  nous  a donnd  la p r d c i s i o n  de la m d t h o d e  n u m ~ r i q u e  (de l ' o r d r e  de 

3 . 1 0 - 4 ) .  P e n d a n t  le  t e m p s  de  s i m u l a t i o n  (pou r  la f igure  1, t = 152), ta s t r u c t u r e  

n 'a  pas  prdsentd  de ca rac t~ re  explos i f .  No tons  que,  malgr~  v > 0, le sys t~me 

d ' d q u a t i o n s  ga rde  son ca rac t~ re  p a r a b o l i q u e ,  te l  qu ' on  p e u t  le v o i r  en a p p l i q u a n t  

le c r i t~ re  c l a s s ique  de pa rabo l i c i td .  
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