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1 Introduction

De nombreusesespèces animales, appartenant à des groupes zoologiques très

différents, sont capablesde se regrouper, de façon permanenteou non, pour former des

communautésqui vont de quelquesindividus se rassemblanttemporairementsous l'influence

de divers facteurs (juv éniles de nombreusesespèces d'arthropodes: araignées, scorpions;

guépardsmâles adultes ; chevreuils ; varansde Komodo) jusqu'à des groupesde centaines

d'individus (mammifères, insectes, blattes,bancsde poissons,oiseaux marins) pouvant même

être anatomiquementdépendantscomme chez les Cnidaires (coraux, médusescoloniales

Siphonophores).

Divers auteursont proposédes classificationsde cesgroupes(Grassé, 1946 ; Gervet

1965; Le Masne, 1952 ; Wilson, 1976). Plutôt que de lancer un débat sur la pertinence de

critères de classification retenus, il est plus important de constaterque certainesespèces

présententdes niveauxd'organisationsdu groupe biensupérieuresà d'autres.

Dans ces sociétés,les individus sont en interaction constanteavec leurs congénères.

On constate alors des phénomènes de coopérationdans desdomaines variés tels que la

prédation, le soin auxjeunesou la protection du groupe (Wilson, 1976). Cette coopération

passepar une coordination des comportementsde chacun des membresdu groupe social,

c'est-à-dire que les actes de chaque membres du groupe ne sont pas indépendants des

comportementsdes autresmais aucontraire, s'insèrentun ensemblestructuré.

Le terme de coopération prend cependantun sensvariable selon les champsd'études

desauteurs. La définition de lacoopérationpeut être envisagéede façon différenteau sein des

diverses disciplines zoologiques. Elle n'est pas la même pour un entomologisteétudiant les

Insecteseusociauxque pour un primatologuequi peut sous-entendreune intentionnalité que

ne manifeste pas une fourmi, prisonnièred'un schéma stimulus-réponse(attraction par une

phéromone, phénomènesde gabarit).

On peut cependanten donnerune définition générale,indépendantedu champd'étude

(Ferber, 1994). En effet, il est possiblede parler de coopérationlorsquel 'ajout d'un nouvel

individu au groupe accroît différentiellementles performances de celui-ci ou quand il existe

des mécanismesde régulationqui évitent les conflits interindividuels, et donc une dégradation

importantedes performancesindividuelles ou collectives. Les actescoopérateurspermettent
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la survie du groupe ou l'amélioration des performancespar rapport à un système sans

coordination.La coopérationest basée sur un ensemble de mécanismes decoordinationdes

actes dechaqueindividu permettantla réalisationd'unetâche commune.

L'étude de ces systèmes estparticulièrementintéressantchez lesArthropodessociaux

comptetenuede la simplicité de leur systèmenerveuxcomparéà celui des mammifères, et de

la différence trèsmarquéeentre lesespècesd'insectessociaux et solitaires du point de vue

anatomique(existencede castes),génétique(nombrede chromosomesvariables au sein de la

même espèce) oucomportemental(réalisationd'œuvrescollectives degrandetaille).

Les sociétésd'Arthropodes,en étant capablesde coopérerpour exécuterdifférentes

tâches complexes,marquent une différencetrès nette avec les activités réalisées par des

espècessolitaires et soulèventun certain nombre de questions. La différencespectaculaire

observéeentre lesespècessociales et solitairesrequiert-elleune modification importantedu

comportementdes individus? L'animal social est-il plus "intelligent" que sonhomologue

solitaire? Si oui, commentexpliquer la fréquenceélevée despassagesdu solitaire au social

dans certains groupes, comme les araignées par exemple, si la socialisationdemande

l'apparition de capacités cognitives plus importantes, et donc plus complexes? Si non,

l'émergencede toutes les activitéscollectivesspectaculairesobservéeschez lesArthropodes

sembledifficilement explicable.

Pourtant, nos connaissancesactuelles sur la cognition de cesespècesne nous

permettent pas de supposerqu'un individu, comme un ouvrier termite, soit capable de

planifier la constructiond'une termitière de plusieursmètres de haut. Aucun individu de ces

espècesn'a une connaissanceglobale du problème à résoudre. Ces sociétés possèdent

pourtant des mécanismesde coopérationqui assurentla coordination des comportements

individuels et laréalisationde tâchescollectives.

Les phénomènescoopératifs ont été plus particulièrement étudiés ces dernières

décennies chez lesnombreusesespècesd'Insectessociaux(Wilson, 1971 ;Deneubourg,1977;

Deneubourget al., 1988 ;Bonabeau& Theraulaz, 1994 ; Bonabeauet al., 1997). Mais

l'explication de l'apparition et du développementd'une coopérationau cours de l'évolution

entre les membresd'une sociétéd'insectesresteproblématiquecar la comparaisonavec des

espècesmoins évoluéessur la voie de lasocialisationest difficile, voir impossible dans de

nombreuxgenres. Peud'insectesau mode de vie solitaireprésententdes liens deparenté

étroitsavec lesespècessociales.
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Les Halictes permettentcel1ainescomparaisonsavec les Abeilles(Plateaux-Quenuet

al., 1997) de même quecertaines guêpes maçonnesapportent des informations sur la

constructionde nids pour un essaim deguêpes(Downing & Jeanne,1988, 1990).De plus,

bien qu'il soit possiblede trouverdesespècesde fourmisprésentantdescaractèresconsidérés

comme plus primitifs, cesdernièresrestenteusociales.Les agrégationsde blattesapportent

d'autresinformations sur les conditions initiales d'une organisationsociale (Dabouineau&

Rivaut, 1998) sans toutefois présenterdes activités collectives très structuréescomme la

constructiond'un abri ou larécoltede nourriture.

Une comparaisonsommaire entre les insectes eUSOCIaUX et les espècessolitaires

suggèreque le passagedu solitaire au socialcoopératifimplique l'apparition de plusieurs

mécanismes decoordinations différents responsablesde la cohésion du groupe et des

différentes formes decoopérationslors de laconstructiond'édificescommuns, de larécolte

de nourriture,des soins auxjeunesou de la défense de la colonie.

Il est donc très difficiled'expliqueret dedémontrerl'origine et la mise en place de ces

mécanismes sansdisposerd'exemplesmontrantdes formes detransitionentreun modede vie

solitaire et unmodede vie social.

Parmi lesArthropodessociaux, lesAraignéessont un cas particulier. En effet, parmi

les 35000 espècesactuellementrecensées,seule une très faible part, soit unetrentaine

d'espèces(Avilés, 1997 ; Burgess, 1976) présentedes formesd'organisationsociale. Ces

dernièressont toutefoistrès variées.

S'il est facile de définir lesinsectessociaux, il estcependantplus difficile de fournir

une définition semblablepour les Araignéesà causede la diversité des formesd'organisation.

Peut-onconsidérerune espècecommesociale si lesadultesne setolèrent qu'au cours de la

reproductionou durantles premiersstadesde lacroissance?

De nombreuxauteursse sontpenchéssur ce problèmede classificationdes formes

sociales chez lesAraignées(Shear, 1970; Buskirk, 1981; D'Andrea, 1987; Avilés, 1997).

Une répartition en quatreniveaux d'organisationest communémentadmise(Plateaux-Quénu

& al, 1997)pourclasserune espèceselon sondegréde socialisation:

• Solitaire: Sesrelationsavec lescongénèresse limitent auxjours suivant l'émergence

et à la périodede reproduction.

• Coloniale: Les individus ont des toiles decapture individuelles, manifestantune

territorialité mais peuvent partager des fils de soiepour soutenir les toiles. La
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coopérationentre individus est très réduite. Leregroupementest facultatif,temporaire

ou permanent.

• Subsociale: Les individus sonttous issus d'une même fratrie et restent groupés. La

mère s'occupe desjeuneset manifeste uncomportementmaternel souvent complexe.

La mère capturedes proies et peut même se sacrifierpour se laisserdévorerpar les

jeunes chez Amaurobius ferox (Kim, 1998). La dispersion desjeunes apparaît

tardivement.

• Sociale permanente: Les araignées sociales "vraies" (Kuliman, 1972)présententune

tolérance des congénèrestoute leur vie, forment un groupe stable (avec un

recouvrementde plusieurs générations)et une coopération dans de nombreuses

activités allant du soin descocons à la constructiond'une toile commune (Krafft,

1979). On recense une vingtaine d'espèces d'araignées sociales permanentes.Toutes

vivent dans les zones tropicales.

Ainsi, contrairementaux Insectes, les Araignées, malgré une existence solitairepour

presquela totalité des espèces,présententun gradient de formes de socialisation allant du

simple groupement temporaire (Furey, 1998 ; Rypstra, 1985) à des sociétés de taille

importantesayant une large gammed'activitéscollectives (Kuliman, 1972, 1976).

Les Araignéesapparaissentcomme un bon modèlepour rechercherles conditions

d'apparitiondes sociétésd'Arthropodeset expliquerl'origine des mécanismes decoopération

au sein de ces organisations.

De nombreux auteurs se sont intéressésà l'origine des sociétés d'araignées en

s'interrogeantprincipalement sur lesconséquencesde la vie sociale,c'est-à-diresur sa valeur

adaptative(Riechert, 1985a;Uetz, 1988,1996; Wickler & Seibt, 1993) et sesdésavantages

(Hieber & Uetz 1990; Wickler & Seibt, 1988) ou sur la dynamique de ces sociétés (Avilés,

1986 ; Smith,1986; Roeloffs & Riechert, 1988;Ulbrich, 1996). Ces travaux, du domaine de

la behavioural ecology,tententd'expliquerpourquoi la vie sociale a étésélectionnéechez les

araignées etpourquoi le nombred'espècessociales est rare. Mais ils ne nous renseignent pas

sur l'origine des mécanismes qui ont permisl'apparitiondesinteractionssocialesconduisantà

la coopérationdes individus. Or la mise en place de cesinteractionsdoit nécessairement

précéderl'apparition des conséquencesadaptativesresponsablesde la sélection de la vie

sociale.
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Très peu de travaux concernent les mécanismes comportementaux qui permettentla

vie en groupe et la réalisation de tâchescollectives comme laconstruction du piège ou la

capture desproies (Riechertet al., 1986 ; Avilés, 1997 ; Uetz 1982, 1987, 1988, 1990). Or les

conséquencesde la vie sociale sont le produit des différentesformes de coopération qui

impliquent l'émergencepréalablede différent smécanismesde coordination (Grassé, 1959 ;

Bonabeau& Théraulaz, 199 ; Saffre et al., 1997). Il est donc nécessairede prendreen compte

l'étud e de ces mécanismes de coordination et de les comparer aux caractéristiques

éthologiques des espèces solitaires dans le but d'identifier les modifications

comportementalesnécessairespour passerdu statut solitaire austatut social, c'est-à-dire de

l'activité individuelle à l'activité collective.

Les sociétésd'araignéesn'ont pas atteint l 'eusocialité comme les Insectes sociaux et

ont de plus une origine polyphylétique. Selon Avilés (Av ilés, 1997), le passagedu solitaire au

social s'est réalisé au moins 12 fois dans plusieurs familles (Agelenidae, Eresidae,

Theridiidae, Dictynidae, Thomisidae) qui renferment également des espèces solitaires. La

transition du solitaire au social s'est donc réaliséefréquemment et indépendammentdans des

lignéesdifférentes, même si on ne connaît actuellement que 17 espèces d'araignées sociales

permanentesnon territoriales. On peut donc raisonnablementpenser que les mécanismes

respon sablesde la coopération reposentsur des systèmesde coordinationsimples qui n'ont

pas nécessitéde modifications fondamentales du programme éthologique des individus par

rapportaux espècessolitaires(Théraulaz& Spitz ,1997 ;Bonabeau& Théraulaz,1994).

L'existence de plusieurs genres qui renferment à la fois des espèces solitaires et

sociales (Burgess, 1978), suggè reégalement que les modificationscomportementalesrequises

par le passagedu solitaire ausocial soient de faible amplitude, peut être plus quantitativesque

qualitatives. La comparaison d'espèces solitaires etsocialesapparentées, ou l'étud ed'espèces

solitaires appartenantà un genre qui renferme également des espècessociales, devraient

permettre d'apporter uneréponseà cettequestion.

Les Araignéessociales ne présententpas de castes ni d'individus asexués et sont donc

plus proches d'une forme originelle de société que les Insectes eusoc iaux. D'après nos

connaissances actuelles, elles n'ont pas développ é de mécanismes spécifiques de

communication comparablesaux multiples phéromones des insectes ou à la danse des

abeilles, qui sont probablementdes adaptations postérieuresà l'apparitionde la société. Tout

au plus existe-t-il une toléranceréciproquepartiellementbasée sur une phéromonesociale
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présenteà la surface destéguments(Krafft 1970b, 1975, 1982 ; Kullman et al., 1973). On

peut enconclurequ'il s'agit d'un modèle intéressantpour étudier l'origine des mécanismes

nécessaires àl'apparitiondes premières formes decoopérationsociale.

Les Araignées sociales sont définies par troiscaractéristiques:une toléranceenvers

lescongénères,une interattractionet diverses formes decoopérationtelles que laconstruction

des toiles, lacapture et la consommationdes proies (Kullmann,1972; Krafft, 1982).

L'apparition de ces troiscaractéristiquesserait donc requisepour le passagedu solitaire au

social. Maiscettedéfinition ne préjuge pas des mécanismes en jeu. Or deuxcaractéristiques,

la toléranceet la cohésiondu groupe, existent déjà chez les espèces fileuses solitaires. Les

jeunesaraignéesrestentgroupéesà la sortie du cocon. Elles setolèrent, puis se dispersent

après quelquesjours. Cette phase grégaire est plus longue chez les espèces subsociales

(Kullmann, 1972) et montre unegrandeplasticité selon lesconditionsdu milieu (Horel et al.,

1979). La tolérance peut être prolongéejusqu'au stade adulte chezCoelotes terrestris

(Gundermannet al., 1993). Mais latoléranceet la cohésiondu groupe ne suffisent pas à

expliquer lephénomènesocial. Il faut y ajouterdes mécanismes decoordinationpermettantla

coopération.Une forme élémentaire decoopérationapparaît chez lesjeunes des espèces

solitaires d'orbitèles pendant la phase grégaire lorsque ceux-ci tissent un réseau

tridimensionnel commun(Bristowe, 1958). Mais l'élaboration de ces structuresa été peu

étudiée. Les troiscaractéristiquesdes araignéessocialespréexistentdonc chez lesjeunesdes

espèces solitaires fileuses.

Les Insectes SOCiaUX se caractérisent par la construction d'édifices cohérents

d'architecturescomplexes comme les ruches, les nids de guêpes, les fourmilières ou les

termitières. Cesstructures sophistiquéesont suggéré dans les années 1950 l'existence

d'interactionscomplexes entre les individus,conduisantles auteursà placer l'insecte social

très au-dessusde l'insecte solitaire sur le plan de la complexitécomportementale(Le Masne,

1952). Par la suite, lesétudeschez lesTermites(Grassé,1959; Deneubourg1977), les guêpes

(Theraulazet al., 1990), les Abeilles (Camazine, 1991) et les Fourmis(Deneubourg& Goss,

1989 ; Franks, 1992 ;Deneubourg& Franks, 1995 ; Franks& Deneubourg,1997) ont montré

que des mécanismes plus simples, basés sur desprocessusstigmergiques, permettent

d'expliquerla coopérationchez les espèces sociales.

La stigmergiecorrespondà une formed'interactionsindirectes où les modifications du

milieu consécutivesà l'action d'un individu (ébauchede pilier deterre pour les termites ou de
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cellules pour les guêpes)pilotent le comportementdes autresindividus (Grassé1959, 1984)

en réduisantleurs degrésde liberté, ce quigénèreune coordination(voir Figure 1).

Ces processuscoordonnantles activités bâtisseusesdes individus sont complétéspar

des phénomènesd'amplifications. La modification du milieu, en orientant le comportement,

augmentele nombre d'individus impliqués dans l'édification de la colonie (Deneubourg&

Théraulaz,1997). Ces derniers modifient le milieu en bâtissantde nouvellesstructures. Ces

dernièresvont « recruter» de nouveauxtravailleurs.

La logique fonctionnelle de la stigmergie repose sur la coordination des

comportementsindividuels par la structurationprogressivede l'environnement.Ceci permet

une résolution distribuéedu problème: la constructiond'un abri fonctionnel. On remarque

que chaque individu ne dispose que d'informations locales et qu'il ne connaît ni les

alternativesdu problème, ni une solution programméeexplicite. Cependantle groupepeut le

résoudre sans avoir besoin d'une représentationde l'environnement ou même d'une

représentationglobalede latâcheà accomplir.

___...�~ Produit du comportement A

--------
___••�~ Produit du comporteme nt Il

----
ludividu â

Com nort emcnt C

--
Produit du com porteme ntC

Figure 1 : Processusstigmergique.Le comportementd'un individu est piloté par le produit du

comportementd'un congénère

Des processusstigmergiquesde ce typepourraientexpliquer la coopérationlors de la

construction collective d'un édifice soyeux par un groupe d'araignées. Sans dénier aux

araignéesla capacitéde développerdes processuscognitifs, qui sont capablesde modulerleur
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comportementprédateurpar apprentissage(Bays, 1962; Holden, 1977), desélectionnerdes

sites de plus en plusprofitablesau coursde leurdéveloppement(Riechert,1976) etd'effectuer

des détours pour s'approcherd'une proie (Land, 1971), nous avons fait le choix detenter

d'expliquer la coopérationchez lesaraignéessociales par des mécanismes simples,reposant

sur desenchaînementsstimulus-réponsesur la base deprocessusstigmergiquesdans le but de

mieux comprendrela transition entre statut solitaire etstatut social. Mais dans ce cas, il est

nécessaireque l'individu ne soit pasprisonnierd'une organisationséquentielle etdéterministe

de ses actes, etqu'il ajuste soncomportementaux structures mises en place par ces

congénèrescomme il le ferait face auxstructuresqu'il a lui-même élaborées.L'absencede

tels mécanismesrégulateursentraîneraitobligatoirementune simplejuxtaposition de toiles

individuelles ou mêmel'apparitiond'unestructureincohérente.

Ces conditions pourraientêtre suffisantespour générerdes interactionsaboutissantà

une coordinationdes activités des individus au sein d'ungroupeet à lacoopérationpermettant

la constructiond'édifices soyeux cohérentset efficaces chez lesaraignéessociales. Comme

ces conditionsne sont pasdrastiques,on peut s'interrogersur l'éventuellepréexistencedes

traits comportementauxcorrespondantschez les espècessolitaires. Une telle forme de

préadaptationsocialepermettraitde mieux comprendrel'origine polyphylétiquedes sociétés

d'araignées.

Les structuressoyeusesélaboréespar les araignées sociales nonterritorialessemblent

moins complexesque certainesconstructionsdes Insectessociaux.Anelosimuseximiustisse

par exemple degrands pièges formésd'un hamac surmonté d'un réseau tridimensionnel

(Christenson,1984 ; Vollrath, 1982, 1983 ;Pasquet& Krafft, 1989). Bien que de formes et de

tailles variables, cesstructuresobéissentà des règlesarchitecturalessimples, maisconstantes.

De plus il s'agitde structurescohérentesqui necorrespondentnullement à desassociationsde

toiles individuelles. Ces pièges sont leproduit d'unecoopérationentredes dizaines etsouvent

descentainesd'araignées,ce qui requiertdonc nécessairementune coordinationdes actes des

individus.

En comparantles mécanismesnécessairesà la constructiondu piège chez desespèces

solitaireset desespècessocialesappartenantaux même familles, noustenteronsde définir les

modifications du comportementexpliquant le passaged'une activité individuelle solitaire à

une coopérationau sein d'un groupe et mettre en évidence les mécanismeséthologiques

nécessaireset suffisantsà l'apparitiond'unesociétéchez lesArthropodes.
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2 Matériel et méthodes

La comparaisonde mécanismesintervenantdans lacoopérationsociale, comme la

cohésion du groupe et la construction des toiles, chezAnelosimuseximius, avec des

comportementsd'espèces solitairesappartenantà des famillescontenantdes espèces sociales

(Theridiidae, Agelenidae) doit faireapparaîtreles modificationséthologiquessuffisantes et

nécessairesà l'apparitiond'une société.

Notre choix est donc de travailler sur des famillesd'Araignéescontenantdes espèces

solitaires et sociales qui tissent des toiles irrégulières.

Les toiles peuventêtre divisées en deux grandsgroupes,les toiles dites régulières et

les toiles dites irrégulières. Les toiles régulières, appelées aussi toilesgéométriques,sont des

filets souvent verticaux, utiliséspour arrêterles insectes volants. Il est possible de les décrire

par un ensemble de figuresgéométriques.Le deuxièmegroupepossèdeune grande diversité.

Il est impossible de décrire ladispositiondes fils dans une de ces toiles de façon simple bien

que certainesstructuresinvariantes puissent êtreretrouvées.

Les araignées sociales orbitèles manifestent uneterritorialité, ne sont pas des modèles

intéressantspour mettreen évidence lesprocessuscomportementauxrégissant laconstruction

d'une toile commune car, hormis laconstruction de la charpente soutenant les toiles

géométriquesindividuelles, elles nemontrentpas decoopérationmarquée.

Les familles des Agelenidae et des Theridiidae ont étéretenuespour plusieurs raisons.

Les espèces de ces deux familles tissent des toiles irrégulières avec une nappe et un réseau

tridimensionnel etprésententdesespècessolitaires et sociales. Les espèces solitaires(Agelena

labyrinthica, Agelenagracilens,Steatodatriangulosa)sont présentesdans nos régions tandis

que lesespècessociales,équatoriales(Agelenaconsociata, Anelosimuseximiusi coopèrent

dans de nombreusesactivités de la colonie. Nous disposions de plusd'un élevage

d'Allelosil11useximius,constituéà partir de prélèvementseffectués en Guyane française.
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2.1 Espèces utilisées et conditions d'élevage

2.1.1 Agelena labyrinthica

Agelenalabyrinlhica (Araneae,Agelenidae)est communeet largementrépanduedans

toute l'Europe (voir Figure 2), à l'exceptionde l'Ecosse.De taille moyenne(12mm pour les

femelles et 9 pour les mâles), on la trouve dans une végétation basse et des buissons

ensoleillés (Ledergerber& Baur, 1998). Elle est facilement reconnaissablepar les taches

blanchesen forme de chevronsqu'elle porte sur l'abdomen.Elle construitune toile irrégulière

de grand volume, composéed'unenappehorizontalesurmontéed'un réseautridimensionnelet

d'une retraite tubulaire ouverteaux deux extrémités.Le réseautridimensionnelde fils sel1 à

déséquilibreret à arrêterles proies(Bristow, 1958). Cesdernières,composéesessentiellement

de Diptères,d'Orthoptèreset deLépidoptères(Assi, 1980)tombentsur la nappeoù l'araignée

les captureavantde les transpor1eréventuellementverssaretraite.

Figure2 : Age/ena/abyril1thica (,)hotoA,Bernard)et satoile (photoB. KI'afft)

Les formes de la nappeet du réseauressemblentbeaucoupaux structuresédifiéespar

Anelosim1fseximius. Ces structuressont voisines de celles d'Agelenaconsociala (Krafft,

1970). C'est une espèceannuelle solitaire dont les jeunes passentl'hiver à l'intérieur du

coconpour émergerau printemps.On trouvefacilementdesadultesà pal1ir du débutde l'été.

La période de reproduction se situe au milieu de l'été. Les femelles adultes meurent à

l'automne.
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Les araignées utilisées dans cetteétude proviennentde cocons collectés à la fin de

l'été, maintenus àl'extérieursous abrijusqu'aumois de janvier. Lesjeunesémergentun mois

plus tard aulaboratoire. Ils sont élevés dans des boîtes individuelles de 15x8x8cm à une

températurede 18-20° avec un cycle nycthéméral 12h/12h et nourris avec des grillons

(Gryllus campestrisïde 10 à 20 mg deux fois par semaine. Une pulvérisation d'eau distillée

dans les boîtesd'élevageesteffectuéeune fois parjour.

2.1.2 Anelosimus eximius

Le choix des Araignées comme modèled'étudede l'apparition d'unesociétése justifie

par lescaractéristiquesdes Araignées sociales.

Anelosimuseximius (Araneae,Theridiidae) est une araignée socialed'Amérique du

Sud (Brach,1975;Vollrath, 1982 ; Christenson, 1984), formant des colonies de plusieurs

dizaines de milliersd'individus (Vollrath & Rohde-Arndt, 1983 ; Pasquet& Krafft, 1989)

faisant jusqu'à 50m de long (observationspersonnelles.). Ellesprésententune tolérance

mutuelle durant l'ensemble du cycle biologique ainsi qu'unecoopérationdans denombreuses

tâches (construction des toiles, prédation, transport des proies, soins aux jeunes). Elles

forment des sociétésregroupantdes centaines d'individus quicoopèrentdans les soins aux

Jeunes, laconstructiond'une toile commune et la prédation. Bien que neprésentantpas de

castes, l'espèce a unsex-ratio biaisé en faveur des femelles quiconstituent 90% de la

population(Aviles, 1986 ; Vollrath, ]986). Une spécialisation des tâches fonction de la masse

corporelle existe mais resteparfaitementréversible selon lesconditions du milieu (Ebert,

]998). Ces araignéespeuventsans aucundouteêtre qualifiées de sociales, sanspourtantavoir

atteint le staded'eusocialitépropreaux Insectessociaux. N'ayant pas atteintcettecomplexité

sociale, les araignées forment donc une société plusproched'un stade originel, en restant très

différentes des araignées solitaires, caractériséespar une forte agressivité envers les

conspécifiquesallant jusqu'aucannibalisme endehorsde stades juvéniles et de la période de

reproductionchezcertainesespèces.

16



Figure3 : Aneloslmuseximius

Les Anelosimuseximius ont été récoltéesen Guyane française (voir Figure 3) . Les

araignéesutilisées sont élevéesdans descadresde SOxSOx1Ocm, pourvus d'aérationssur les

faceslatérales(SOx10) etdont les facesavantet arrière(SOxSO)sontconstituéesde plaquesde

verre. Le groupe d'araignées(SO à 300 parcadre environ) tisse une toileconstituéed'une

nappehorizontaleet surmontéed'un réseautridimensionnel.La pièce d'élevage est maintenue

à une températurede 26° et 70% d'humidité le jour, et de 18°C et 80% d'humiditéla nuit. Le

cycle nycthéméral est de 12h dejour et 12h de nuit. Les araignées sont nourries

quotidiennementavec desgrillons (Gryllus campestrisïet desmouchestLucilia caesary. Une

pulvérisationd'eau distillée dans lesboîtesd'élevageest effectuéedeux fois parjour.

2.1.3 Steatoda triangulosa

Steatodatriangulosa(Araneae,Theridiidae)est une araignéed'environ5 mm, avec un

abdomen ovale possédantune bande claire et des décors plus foncés. Les couleurs des

femelles, ayant une longévité de quelquesannées, s'assombrissentavec l'âge. La toile est

irrégulière avec des filsgluantssur la partie inférieure. Des petits paquetsde soiepelucheuse

sont parfoisaccrochésdans la toile.

Les araignéesutiliséesdanscetteétudeont été trouvéesdans leslocaux de la Faculté

des Sciencesde Nancy 1. Elles sont élevéesdans desboîtesindividuellesde ISx8x8cmà une

températurede 18-20° avec uncycle nycthéméralnaturel (printempset été) etnourriesavec

des grillons (Gtyllus campestrisï de 10 à 20 mg deux fois parsemaine. Une pulvérisation

d'eaudistillée dans lesboîtesd'élevageest effectuéeune fois parjour.
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2.1.4 Agelena gracilens

Age/ena gracilens occupe les mêmes biotopes que A. labyrinthica (Araneae,

Age1enidae) mais plus tard dans la saison. Pluspetite queA. /abyrinthica (7-10 mm pour les

femelles et 6pour les mâles), elles tissent des toilespossédantla mêmestructure.La taille,

l'époquede l'annéeainsi qu'unelégère différence decolorationgénérale(plus clairepour A.

gracilens )permettentde distinguerces deux Age1enidae.

Les araignéesutilisées danscetteétudesont des spécimenscollectésdurantl'été. Elles

sont élevées dans desboîtesindividuelles de l5x8x8cm à unetempératurede 18-20° avec un

cycle nycthéméral12h/12het nourriesavec des grillons(Gryllus campestris)de 10 à 20 mg

deux fois par semaine. Unepulvérisationd'eau distillée dans lesboîtesd'élevageest effectuée

une fois parjour.

2.1.5 Tegenaria domestica

Tegenariadomestica(Araneae, Agelenidae)est uneespècedu nord del'Europe. Le

décordu sternumest caractéristiquedu genreTegenariaet sert àdéterminerl'espèce.Il existe

une trèsgrandeconfusiondans les noms et ladétermination.Les femelles sont capables de

vivre plusieursannées etpeuventsurvivre denombreuxmois sansnourritureni eau, souvent

dans deshabitatstrès secs tels que des caves ou des maisons. Les toiles sont des nappes de

petitetaille mais quiprésententun tube moins longs que ceux desAge/ella.

Les araignéesutilisées danscette étudesont élevées dans des boîtes individuelles de

3x8x8cm à une températurede 18-20° avec un cycle nycthéméral 12h/12h et nourries avec

des grillons (Gryllus campestris)de 10 à 20 mg deux fois par semaine. Unepulvérisation

d'eau distillée dans les boîtesd'élevageest effectuéeune fois par jour.
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2.2 Dispositifs expérimentaux

2.2.1 Les labyrinthes en T

Lors d'expériencessur le rôle attractif de la soie, nous utilisons des labyrinthesen T,

constlUit en Plexiglas. Les branchesont une longueurde 10 cm pour une largeur de 1cm.

Elles sont creuséesdansle bloc de Plexiglasde manièreà former une gouttièrequi ne laisse

aucuneaspéritéou recoin pour permettreà l'araignéede sedissimuler.

�~�'�"�,�h�"�"�"�"�"�"
\ ----Dmnchecentrale

Figure 4 : Labyl"Ïnthe en Plexiglas

Deux protocolessontutilisésselonles espèces:

• Les Théridiidés (Anelosimuseximius et Steatodatriangulosa): les labyrinthes sont

placésverticalementavec une bandelettede papierdansl'axe centralepour leur permettrede

grimper. Les araignéesgrimpentdansles brancheslatéralesoù leur activité resteconcentréau

coursde l'expérience.Elles ne retournentquetrèsrarementdansla branchecentrale.

• Les Agélènides(Agelenalabyrinthica, Agelenagracilens et Tegenariadomestica):

les labyrinthessont placéshorizontalement.Les araignéeseffectuentparfois un retour vers la

branchecentrale.
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2.2.2 Boîtes d'observation pour la construction des toiles

Ces boîtes, utilisées lors desexpériencessur la constructiondes toiles chezAgelena

Iabyrinthica, sont constituéesd'un cadrede bois de 25 cm decôté et de 8 cm de hauteur. Le

plancher et lecouverclesont des vitres de 3mm. Cedispositif simple permetd'observerle

contenudes boîtes sans les ouvrir. Le cadre de bois sert desupportà l'araignéepour fixer les

fils. Le couverclede verre empêchela formation d'un véritable réseauau-dessusde la nappe.

En effet, le verre esttrop lisse pour être un bonsupportd'attachedes fils. En obligeant ainsi

l'araignéeà utiliser le cadre commesupport, on peut facilement ouvrir ledispositif sans

endommagerla toile au cours desdifférentesmanipulations.
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2.2.3 Environnement avec supports artificiels

Pour étu dier l' influence des supportsde l 'environ nementlors de la construction d'une

toi le chezAgelena labyrinthica, nou s avonsconçu un milieu artificiel constitué de bâtonnets

de balsa de 2X2mm (voir Figure 5) de taille variable selon les groupes expérimentaux et

disposésen trois cerclesconcentriques (voir Figure 6) dansun tube de Plexig las de 25 cm de

diamètrerecouvertd'une vitre servant de couvercle.

Figure5 : Disposit if artificiel avec piquetsde balsa

Plexiglas

Grandpiquet

Petit piquet

".............
..&5 .

Hn3

Hn2

Hn1

Figure 6 : Vuc supérieure du disposit if avec lestrois points de mesures (Hnl, Hn2, Hn3)
dansle grandaxe dc la toile
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3 La construction de la toile chez l'espèce solitaire
Age/ena labyrinthica

3. 1 Structure de la toile

La toile des Agelenaest une toile dite irrégulière. Elle est toujours composéede trois

élémentsinvariantsdont la taille et la forme présententcependantune celiaine variabilité. Il

s'agit d'une nappehorizontale,d'un réseautridimensionneldestinéà intercepterles proies et

d'uneretraitetubulaire(Bristow, 1958).

Figure7 : Toile d'AgeLellaLabyrillthica (nappeet "éseausupé"ieur)

Comme préliminaire à toute expérience,il est nécessaired'observerle déroulement

normal de la constructiond'une toile dans les boîtes destinéesaux expérimentations.Pour

cela, nous avons fait plusieurs séries d'observationsqui nous ont permis de définir les

élémentsconstitutifsd'unetoile finie, ainsi queles étapesnécessairespoury parvenir

Nous avonsdécrit un stadeintermédiairepour la mise en placede chacunedes deux

structures,le tube et la nappe(le réseautridimensionneln'étant pas pris en compte car le

dispositifexpérimentaln'offre pasl'espacesuffisant).

La constructionde la nappeest précédéepar J'élaborationd'un ensemblede fils de

SOle dans un plan horizontal. C'est sur ce maillage très lâche, désigné sous le terme de
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charpente,que l'araignéetisserala nappe,constituantalors un voiletrès fin qui retiendrales

proies. Il esttrès facile de distinguervisuellementla charpente,incapablede retenirune proie,

de la nappe.

L'édification de la retraite tubulaireest précédéepar un stadeque nous avonsappelé

ébauche de tube. Cette construction intermédiaire et transitoire est un méat dans une

densificationsoyeuse. Il estimpossiblede mesurerun diamètreet une longueurcommecela

l'est pour un tube. C'estnéanmoinsune structuretrès visible, impossibleà confondreavec un

autre élément de la toile. Comme dans leur habitat naturel, lesaraignéesrecherchentun

endroit offrant un maximumd'abri pour construireleur retraite. C'estdonc systématiquement

dans les angles de laboîtequ'ellesferont leur ébauchede retraitepuis le tube.
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3.2 Le comportement constructeur

3.2.1 Plasticité de la séquence comportementale

Les définitions desdeux structuresfinales et de leursstadesintermédiairesayant été

données,nous pouvonsétudier leurs successionsdans le temps.Pour cela, un échantillonde

42 Agelenalabyrinthica est utilisé.L'enchaînementdes différents stadesest observéde jour

sur unepériodede 9 heures. Lesrésultatssont résuméssur laFigure 8.Les flèchesmontrentles

différentspassagespossiblesentreles étapesde construction.

Aucunestructure

23%

Charpente

77%

Nappe

34%

Effectifs

1-5

6-14

15 el plus

Ebauchede tube

73%

Tube

Figure8 : Successiondesdifférentesphasesde constructiond'une toile d'Agelenalabyrinthica

(observationsfaites dejour SUI' un échantillon de42 individus), Les pourcentagesreprésententles

fréquencesde choix de chacune des diffél'entesvoiesà partir de chaque état.

24



On constateque l'édification d'une toile irrégulière par A. labyrinthica n'est pas un

phénomène stéréotypé comme la construction d'une toile géométrique mais présente

différents chemins conduisant à une toile finie. Ceschémasuggèredéjà l'absenced'une

programmationfixe et séquentiellede laconstruction.

3.2.2 Rétroaction entre les structures soyeuses déjà élaborées et le

comportement constructeur de l'araignée: l'auto-stigmergie

Les constructionsde la nappeet de laretraitese font donc chacuneen deuxétapesne

se suivant pasobligatoirementdans letemps.La nappe estprécédéepar laconstructiond'une

charpenteconstituéed'un maillage lâche de filshorizontauxtandisque laretraiteest précédée

d'une ébauchede tube correspondantà une densification localiséedes structuressoyeuses

tridimensionnellesavec un méat.

Nous allons étudier l'influence de la présenced'une structure intermédiaire sur

l'élaborationde la structurefinale pour chacunde cesélémentsen isolant l'araignéependant

24h, temps suffisant pour lui permettrede construireune toile entièredans uneautre boîte.

L'araignée,en recommençantdepuisle début la constructiond'une toile est obligée dequitter

un éventuelcycle deconstructioninitié lors de la mise en place de lastructureintermédiaire.

3.2.2.1 Construction de la retraite

Les A. labyrinthica construisenttoujours leur retraitedans l'un des quatreangles des

boîtesexpérimentales.Les observationsde la position de la retraite sur 121 toilesmontrent

que celle-ci estconstruiteau hasarddans un coin dudispositif(n=121,X2=0.355, ddl=3, N.

S.). Le choix de l'anglen'estpasinfluencépar lesconditionsd'élevage.

Protocole:

Dans un lot de 35 araignéesfemelles, chaque individu est placé dans uneboîte

expérimentalejusqu'àla constructiondu stade"ébauchede tube". Puis il estretiré et mis dans

une autreboîtevide durant24 heures,tempsnécessairepour que sedérouleun nouveaucycle

completde construction.Il est ensuitereplacédans lapremièreboîtecontenantl'ébauchede la

retraite. Cette boîte est retournéede 1800 pour supprimer tout effet possible du milieu

environnantsur laposition de la retraite. Après24 heures, lalocalisationdu tubeest notéepar

rapportà l'angle où setrouvait l'ébauche.
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Résultats:

Les donnéesobtenuesmontrentque le choix de la localisation du tube définitif dépend

de lapositionde l'ébauche(n=35, X2=90.56,ddl=2, p<O.OOl, voir Figure 9). En conséquence,

l'ébauchede tubepilote lecomportementde constructionultérieurde l'araignée.

Effectif des abris selon leur position par rapport à
l'ébauche construite 24h auparavant.

(n=35, X2=90,56, ddl=2, p<O,001)

35 ­

30 -

25

20 -

15

10

5

o
Même angle An g le s

adjacents
Angle opposé

l'mD istribution observée

DOistribution théorique

Figure9 : Distribution desretraitespar rapportà l'emplacementde l'ébaucheconstruite24h auparavant

3.2.2.2Construction de la nappe

La nappehorizontaleoccupetoute la superficie de la boîte expérimentale. La variable

étudiée est la hauteur du centre de cette nappe parrapport à la hauteurd'une charpente

précédemmentconstruite.Elle permetde prendreen comptel'emplacementdu piège dans le

plan vertical.

Protocole:

Dans un lot de 30 araignées,chaqueindividu est placé dans uneboîte expérimentale

jusqu'àla constructiondu stade"charpente".La hauteurde celle-ci est variable(m=3,45cm,

SD=2,36 cm, n=30). Puisl'araignéeest retirée et mise dans uneautre boîte vide durant 24

heures, temps nécessairepour le déroulementd'un cycle de constructioncomplet. Elle est

ensuitereplacéedans lapremièreboîte contenantla charpente.Après 24 heures, lahauteurde

la nappe est relevée.
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Résultats:

Il n'y a pas de différence significative entrel'emplacementinitiale de la charpenteet

celui de la nappe (test Tpour séries appariées, n=30,t=0.405, ddl=29, p=0.688, N.S. ). Au

contraire, il existe une très fortecorrélationentre les deuxhauteurs(Test decorrélation,n=30,

R2=0,945,p<O.OOOl, voir Figure 10).En conséquence,la position initiale de lacharpentepilote

la constructionde la nappe définitive parl'araignée.

8

84 6

Hauteur de la charpente (cm)
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�~ 6l ••••••

_5_ 6 § �~�.�.�.�.�:�.�-�-�-- •.... �~

�~ 5 �~�~�.�~�_ ••._€l _
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�~ 4 -;;0-"""'.";'(&'-'------
Cll e ....•
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�~ 2 - •• •••••••••••,•• --':---- .",..., �-�-�-�-�~�-�-�-�-�- -----
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o 41.
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Figure10 : Hauteurde lanappe,bâtieaprèsune interruptiondu cycle deconstruction,en fonction de la

charpentepréalablementconstruite24h avant

3.2.2.3Définition de l'auto-stigmergie

On parle destigmergiequand unemodification du milieu par un membred'un groupe

oriente et dirige l'activité d'autresmembres de cegroupe(constructiondes termitières).Le

même phénomènepeut être appliqué à un individu solitaire.Certains auteursont mis en

évidence uncomportementbâtisseurbasé sur desprocessusstigmergiqueschez desespèces

d'Hyménoptèresolitaires (Downing & Jeanne, 1988, 1990) et chez des Oiseaux (Collias&

Collias, 1964). Dans ce cas, ce sont lesstructuresmises en place par l'animal, et non par un

congénère,qui oriententet guident son proprecomportement.On peut qualifier ceprocessus

d'auto-stigmergie.

La mise en place desstructuresfinales (nappeet retraite)estgouvernéepar laprésence

des étapesintermédiaires.L'animal ne dirige pas son travail. Il est guidé par lui.C'estbien la

conséquenced'un acte (la structure produite dans le milieu) quientraînela réalisation de

l'acte suivant. Le phénomèned'auto-stigmergieexiste lors del'édification de la toile par
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Ailabynnthica puisque ce sont les structures mises en place par l'indi vidu qui dirigent son

propre comportement.

L'auto-stigrnergie est un processuspropreaux espècessolitaires bien que la stigmergie,

appliquée aux espèces sociales, ne fasse aucune différence entre la stimulation par une

structure bâtie par un congénère ou par l'animal lui-même. Cette variation minime dans la

définition possède pourtant une valeur heuristique import ante car elle pose la question

suivante : le passagede l'auto-stigmergie vers une stigmergiesocialeest- il possible?

3.3 Rôle de s s upports de l'environnement

3.3.1 Mesures des toil es dan s le milieu n aturel

Des observations dans le milieu naturel laissent suppose rque les toiles d'Agelena sont

construites ausommet de la végétation à une interfaceentre un milieu dense etun milieu plus

ouvert. La configuration des supports du milieu peut être un facteur déterminantle choix du

site de construction de la toile (Robinson, 1981). La fixation préférenti ellede fil s au sommet

d'une zone de végétation dense, surmontée d'une végétation lâche, pourrait entraîner la

construct ion d'une charpentesoyeuse,stade préalableà la construction d'une nappetand isque

le réseau serait constitué de fil s rattachés aux sommetsvégétaux du milieu ouvert (voir Figure

Il ) .

FigureIl : Nappesituéeau sommet d'unevégéta tiondense
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3.3.1.1Mesurede la hauteurde la végétationpar rapportà la toile dansle

milieu naturel

Matériel et méthodes

Pour vérifier cette hypothèsede la localisation des toiles d'Agelena dans des zones

présentantune rupture de la densitévégétale,nous avonsfait desmesuresdansla nature.La

toile est coupéedans l'axe de la retraite. Nous appliquonscontrecettedemi-toile une plaque

de Plexiglas verticale de SüxSü cm (le centre de la toile contre le centrede la plaque). La

position de la toile et des sommetsde la végétationen contact ou à moins de 1cm de la

plaque,sont reportésau feutre sur la plaquede Plexiglas. On obtient ainsi une représentation

de la nappe,de la retraiteet de tous les sommetsvégétauxprésentssur unecoupesagittalede

la toile de ] cm. L'effectif de cetteétudeestde 21 toiles d'Agelenalabyrinthica.

Résultats

Le plan de coupeobtenupeutsediviser en quatrezones:

La nappe horizontale permet de déterminerune zone supérieure(qui contient le

réseau)et unezoneinférieure.

Le tube permetde subdiviserle plan en unezonepostérieurecontenantla retraiteet

unezoneantérieure.

Postérieur Antérieur
suoérieur(pI) suoérieur(pI)

�~
V -

Postérieur Antérieur
inférieur (pI) inférieur (pI)

Figuloe12 : Zonesde mesuresdeshauteUl"Sde végétationIlar rappOli à unesectionsagittalede la toile,
danssaplus grandelongueur
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Les quatrezonessont donc :

Le quart PI(postérieuret inférieur) quicontientla retraitetubulaire.

Le quart PS(postérieuret supérieur)qui est la zone situéeà l'aplomb de la retraite.

Le quart AI (antérieuret inférieur).

Le quart AS(antérieuret supérieur)qui contientla plusgrandepartiedu réseau.

Comparaisonsentrelesdifférenteszones

Nous mesuronsla densité desommetsvégétauxdans chaque zone des 21 toiles de

cetteétude.

La densité de sommetsvégétauxvarie selon les zonesconsidérées(ANOVA : ddl=3,

F=15,696,p<O,OOl). On met ainsi enévidenceque la densité dessommetsvégétauxest plus

importantesous la nappequ'au-dessus(voir Figure 13et Tableau 1)L'araignéeconstruitbien sa

toile au sommetd'une végétationdense.Toutefois, la présencede végétauxau-dessusde la

nappe n'est pas négligeable. Cesvégétauxpermettrontde fixer le réseau soyeux.

1--------------,

35

30 -1----+----

25
20 --

15

10

5
o -f------I.---

En avant de [a retraite En arrière de la retraite

�~
�- �- �- �_ �. �-

o Sous la nappe

li] �A�u�~�~�_�~�s�u�s de la nappe

Figure13 : Nombrede sommetsde lavégétationselonIeur position pat"rapportà la nappe(en dessous ou

au-dessus)et à la retraite(en avantou enarrière)
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Zonescomparées ddl ValeUl' de t p

PS, AS 40 -3,278 0,0022

PS, AI 40 -4,956 < 0,001

PS, PI 40 -1,434 0,1593

AS, Al 40 -3,660 0,0007

AS, Pl 40 1,210 0,2334

AI,Pl 40 4,079 0,0002

Tableau1 : Comparaisonspardestests-tpoursériesnon-appariéesdesdensitésde végétationsdes 4 zones

des toiles (n=21)
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3.3.1.2 Mesures de lataille du réseauen fonction de lavégétation

surplombant la toile

Nous avon s mesuré la hauteur du réseau par rapport à la nappe ainsi que le point

culminant de la végétation surplombant cette dernière. Ces mesuresont été effectuées sur

deux espècesproches,Agelena labyrinthica et Agelenagracilens. On constate une cor rélation

très nett e entre ces deux variables (Test de corrélation : n=30, R2=0,81 5, p<O,OOOI , voir Figure

14).

50

,.-.. 45 a
E a

0<.J 40 a'-"

0Ga= a�~ 35 o oC{)�~

'" a 0 A. labyrinthica,c:)

El"'" 30 0 0= 0 A. gracilens
�~

�~ �c�S�>"'"
25

=c:)
20 0-= Q9c2:> QnOO�~

0== 15
a e

10 0

5
5 10 15 20 25 30 35 40 45 50 55

Hauteurde la végétation(cm)

Figure14 : Mi seen évidenced'unecorrélationentrele point culminantde la végétationet la taille

maximaledu r éseaumontrantle rôle prépondérantde la végétat ion dans la constitutiond'un réseau

La taille du réseaude capture est fonction de la hauteur maximale de la végétation

chez lesAgelenidae.

Le milieu, tout comme les structures soyeuses, pilote donc le comportement

constructeur de l'individu.
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3.3.2 Manipulations des structures de la toile à partir d'un milieu

artificiel

3.3.2.1 Matériel et méthodes

Les araignées sont placées dans un tube de Plexiglas quicontient l'environnement

artificiel décrit dans lechapitre2.

Les paramètrespris encomptesont :

• La hauteurdes piquets.

• La durée deconstructionde la toile, les mesures sont prises quand la toileprésenteles

structuresrecherchées.

• Le point culminant du réseau.

• La hauteurde la nappe estmesuréeen trois points constants. La nappe peut suivre une

penteet n'être pastout à fait horizontalsur toute sa surface. Ces troishauteurspermettent

de calculer une hauteur moyenne. Les relevés se fonttoujours au niveau desgrands

piquets(voir figure 8, p.21) et sont nommésHnl, Hn2 et Hn3.

• Les 3 hauteursde la nappe quicorrespondentau !f4, 12 et % du diamètredu tubepassant

dans la plusgrandelongueurde la toile.

• La hauteurà laquellel'araignéeattend, soit sur la toile, soit dans la retraite.

• La hauteurmoyenne de la toile calculée àpartir des trois valeurs relevées.

• La hauteurdu centre de la toile. Cette valeur est prise aucentre de la toile etpermet

d'obtenirune valeur quand la toile est depetitetaille.

Les araignéessont placées dans ledispositif jusqu'au moment où les troisstructures

constitutivesde la toile sontconstruites,

la retraite

la nappehorizontale

le réseautridimensionnelplacéau-dessusde la nappe.

33



Sept groupes expérimentaux sont constitués(Tableau2). Chacunprésenteune modification

de certainescaractéristiquesdu milieu.

Groupe Hauteurdes Hauteurdes Présenced'un abri* Effectif
petits piquets arandspiquets

HO "réseau 20 " 0 20 Non 15
H5 5 20 Non 15

HIO 10 20 Non 15
H20 20 20 Non 15

HO "réseau10 " 0 10 Non 15
HIO " retraite0 " 10 20 Au niveaudu sol 15

HI0 10 20 A 10 cm dehauteur 15
" retraite10 "

* l 'abri est encartonnoir de 3,5 cm x 2,5 cm x 3cm

Tableau2 : Différentesconfigurationsdu milieu artificiel en fonction de la hauteurdes
différentspiquetset de laprésenced'un abri articificel

3.3.2.2 Résultats

3.3.2.2.1 Position de la nappeenfonction d'unerupturede densitédesupport

La hauteur de la nappe par rapportau solest mesuréedans chacundesgroupesformés.

On constateque la variation de la hauteur des petits piquets modifie la position de la nappe

(ANOVA : ddl= 3, F=15,006, p<O,OOOI).
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Figure15 : Rôledc la hauteurdesSlIl)I)OIis verticaux sur Ic positionnementde la nappe
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Groupescomparés ddl Valeurde t p
HO et HI0 28 -5,216 < 0,0001
HO et H20 28 -5,216 < 0,0001
HO et H5 28 -7,921 < 0,0001

HI0 et H20 28 -2,018 0,0533
H5 et HIO 28 2,557 0,0163
H5 et H20 28 3,717 0,0009

Tableau3 : Résultatsdestcsts-tpoursériesnon-appariéescomparantla positionde la nappecn fonction

de lahauteurdespetitspiquets

La hauteurde la nappedans le plan vertical est donc conditionnéepar la hauteurdes

piquets. La variation de densitédes supportsverticaux, en créantune frontière entreun milieu

denseen supportet un milieu plusouvert, dirige le comportementbâtisseurde l'araignéelors

de laconstructionde lanappe.

L 'araignée utilise une rupture de la densité en support de l'environnement pour

construiresa toile sur lessommetsde lavégétation,zonefrontière entreun milieu fermé et un

milieu plus ouvert..

3.3.2.2.2Dimensiondu réseau enfonction de lahauteurmaximumdespiquets

Il existe une différence significative de la hauteurdu réseaulorsque la hauteurdes

grandspiquets est modifiée (test T pour sériesnon-appariées,ddl=28 , t=1O,793, p<O,OOOI,

Figure 16). La hauteurdu réseauest plus importantequand les supportssont de plus grande

taille.

Hauteur maximum du réseau en fonction de la
hauteur maximum des piquets
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Figure16 : Dimcnsiondu réseaucn fonction de la taillc maximalcdespiquets.
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Ces résultats viennent confirmer les mesures effectuées dans le milieu naturel qUI

montrent une corrélationentre la hauteur de lavégétation au dessusde la toile et la hauteur du

réseau. Ici, la taille du réseau est bien fonction de la hauteurmaximaledes supports artificiels

situés au-dessus de la nappe.

3.3.2.2.3 Rôled'unezone abritéesur la constructionde la toile

Influencede l'abrisur la position de la retraite

Dans la totalité des expériences avec un abri en carton, l'araignée fait sa retraite à

l'intérieur. On peut donc piloter la position de la retraite enoffrant un abri artificiel. La

construction du tube ne nécessitepas un supportspécifiquemais l'araignée, recherchant une

zone abritée, utilisera ce supportartificiel tout comme elle utilise des feuilles et des débris

végétauxen mili eunaturel.

Influence de l'abrisur la position de la nappe

Comme l'abri déterminela position de la retraite tubulaire, deux séries d'expériences

complémentairesont été réalisées en positionnantl'abri au sol et à 10 cm dans un milieu

contenant despetits piquetsà 10 cm (voir 3.3.2.1 , p.33 ).

Les résultatsmontrent qu'une différence au sein des lots existe (ANOYA : ddl=5,

F=13,810, p<O,OOOI, voir Figure 17).
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Piquets 10cm, Piquets 10cm, Piquets 10 cm Piquets 0 cm
Abri au sol Abri à 10 cm (sans abri) (sans abri)

Piquets 5 cm Piquets 20 cm
(sans abri) (sans abri)

Figure17 : Positiondc la nappescion lesdifférentes configurationsdu SUpPO,"ts(cn blancIcs

configurationsavec abri, cn gr isé les configurationssansabri)
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Pour les toiles construitessur despiquetsde 10 cm, onconstateque lesaraignéesdu

groupeayant un abri à IOcmconstruisentla nappeplus haut que celles desgroupessans abri

artificiel ou avec un abri au niveau du sol.

Il n'y a pas dedifférencesignificative de la position de lanappeentreles lot avec abri

au niveau du sol et ceux sans abri dans lepositionnementde lanappe(voir Tableau 4).

Groupes comparés ddl Valeur de t p

HIO "abri Ocm" et Hl 0 28 -0,556 0,5825

HIO "abri Ocm" et HIO "abri l Ocm" 28 -3,657 < 0,0010

HIO "abri 10cm" et HIO 28 2,929 < 0,0066
..Tableau 4 : Comparaisonspar tests-t pour sériesnon-apparléesdes hauteurs depositionnementde la

nappe selon la présenced'un abd au sol ouà 10 cm.

Finalement,seul un abri artificiel placé au même niveau que larupturede densitéen

piquetspilote en partiele comportementconstructeurde l'araignée.

3.3.3 Conclusion

L'ensemblede cesrésultatsnous permetde vérifier un certainnombred'hypothèsessur le

comportementconstructeurdes Agelena et de déterminer comment la mise en place de

certainesstructurespeut influencerla constructiond'autresélémentsde la toile.

Le positionnementvertical de la nappe dépend de la configuration en supports de

l'environnement.L'araignéetisse des fils reliant lessommetsdes supportsdisponibles. Ce

comportementconsistantà fixer des fils de soie sur lessommetsde la végétationsembleêtre

commun à de nombreusesespècesd'araignéestisseuses(Tietjen, 1986a). Cesexpériences

complètentlesmesureseffectuéessur le terrain.

Une Agelenalabyrinthica construit sa toile entreun milieu ouvert et un milieu plusdense

dont les sommets, reliés par des fils de soie,servent de supports à l'édification d'une

charpente,étapepréalableau tissagede la nappe.

La hauteur du réseaudépend de la présencede supportssurplombantla zone où est

construitela nappe. Plus lespiquetssont grands,plus le réseauest haut. Lahauteurdu réseau
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ne dépend pas de lahauteurde la nappe maisuniquementdu point de support culminant

(végétauxou piquets).Le volume d'une toile ne sera donc pasmodulé par une taille plus ou

moins grandedu réseaumais par unesurfacevariable de la nappe. Lesdonnéesobtenuessur

le terrain et en laboratoire montrent que le choix des points de fixation du réseau sont

indépendantsde l'araignéeet ne sontfonction que del'environnement"matériel" disponible.

La position d'un abri déterminela constructiond'une retraite où se positionnel'araignée

pour attendreses proies.La position d'unezonecouverteinfluence lahauteurde la nappe. La

constructionde la retraitene se fait donc pas indépendammentde la nappe mais, aucontraire,

peut influence laconstruction de cette dernière si elle est construite préalablementou

parallèlementà la nappe.
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3.4 Modalités de fixation du fil chez Agelena labyrinthica

3.4.1 Introduction

Au cours de leurs déplacements,les araignéestissent un fil de cheminement. Ce

dernier est fixé ausupport par un point de soie collante. Saffre et sescollaborateursont

montré que la fréquencede fixation du fil est uneprobabilité constanteau cours du temps

chezAnelosimuseximius(Saffre et al., 1999a).Cettefréquencejoueun rôle importantdans la

constitution d'un réseau soyeux en trois dimensions et dans les mécanismes impliqués au

cours de l'essaimage chezAnelosimuseximius(Saffre et al., 1999b, 2000).Cependantnous ne

disposonsd'aucunedonnéeconcernantce comportementchezd'autresespèces. Il serait donc

incertain d'extrapoler cette dynamique de fixation des fils à l'ensemble des araignées.

L'expériencesuivantea doncpour but dedéterminerle comportementde fixation de fils chez

Agelena labyrinthica et de vérifier si, comme chezAnelosimuseximius, la fixation de fils suit

une probabilitéconstanteau coursdu temps.

3.4.2 Matériel et méthodes

3.4.2.1Dispositif

Le dispositifexpérimentalest constituéed'une planche de bois non verni de 96 x 178 x

4 cm, posé sur une table

3.4.2.2 Espèceutilisée

L'espèceutilisée estAgelenalabyrinthica. Les individus sont de tailles, de stades et de

sexes variables.Trenteet un individus sont utilisés au cours del'expérienceet ont été tirés au

hasard dans l'élevage. Lesaraignéesproviennentde récolteseffectuéessur le campuset la

campagneenvironnantela semaineprécédantl'expérience.

3.4.2.3Protocole

L'araignéeest placée au milieu de la planche. On attend qu'ellebougeet fixe son fil en

frottant son abdomensur la table.L'emplacementde chaquepoint de fixation est noté. Les

relevéss'arrêtentquand l'araignée descend de la table. On note si au cours de sondéplacement

ou au moment de fixer lefil, l'araignée setrouve à 1 cm du bord de table.Cette distance
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correspond à la taille despattesavant quiserventà tâter le sol.. En effet, l'araignée se déplace

dans unespaceplat. Une modification de sonenvironnement, tel que le bord de table, pourrait

jouersur soncomportement.

3.4.3 Résultats

3.4.3.1 Distributiondes longueurs de fils

Si la probabilité de poser un fils reste constant eau coursdu temps, la distribution des

différents intervalles de fixation de fils doit suivre une courbede décroissancelogarithmique

(comparablepar exempleaux courbesde demi-vie d'élémentsradioactifs).

Nous effectuons donc une transformation logarithmique et calculons la régression

linéaire entre le logarithmedes intervalleset le nombrede fils de cette longueur. Il existeune

corrélation très significative entre ces deux mesures(Test de corrélation, R=0.926, n=29,

p<O,OOOI, Figure 18).

La probabilité de fixation d'un fil reste doncconstante au coursdu temps.
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FibJUl'C 18 : Distribution dcs longueursdc fil fixé, représentantIc logarithmedu nombrede segments dc

fils poséscn fonction de la distanceentre deux pointsdc fixation

3.4.3.2 Longueurdes segmentsde fils enfonction du milieu

Les résultats montrent que la distance séparant deux points de fixation des fils n'est

pas indépendantedu milieu physique environnant.Cette distance varie selon le milieu (test T
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séries non-appariées, ddl= 180, t= -3,32, p=O,00Il, voir Figure 19). La fixation du til dépend

d'une probabilité constantequi est modifiée par la structure physique de l'environnement.

Une araignéeaugmentesa probabilité de fixer son til quand le milieu présentedes arêtesou

deschangementsde plan(bord de table).

Plat
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Figure19 : Longueurdessegmentsdcs fils dccheminementselon Ic typed'environnement: surfaceplaneou
présentantdcs aspérités

3.4.4 Conclusion

Agelena labyrinthica montre une dynamique de fixation de fils similaire à celle

d'Anelosimlfseximius. Sa probabilitéde fixer un fil resteconstanteau coursdu tempsdans un

même milieu. On note cependantque, selon le milieuconsidéré,la longueurdes segmentsde

fils posés varie. La présenced'aspéritéset d'angles diminue la longueur moyenne des

segmentsde fils, conduisantl'araignéeà augmentersafréquencede pose.

Ces résultatspermettentd'avancerune hypothèsesur laconstructiondes toiles. En effet,

si la fixation de fils devient plus fr équenteen milieu dense, par la richesseen aspérités

permettantun point d'ancrage, il peut être plus facile pour l'araignéede tisser de longs fils

dans un milieu plus ouvert que dans un milieudense. En considérantde façon simpliste un

déplacementaléatoirede l'araignéedans le milieu, on constateraitl'existencede grandsfils

reliés à des élémentsdans unezoneouverteau-dessusde nombreuxfils de plus petitestailles

au seind'une végétationplus dense. Si l'araignéeréutilise ces longs filspour se déplacerdans

le milieu, ceci permettraitd'expliquer en partie l'apparition d'une charpenteau dessusd'une
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zone dense devégétationet la constructiond'un réseauconstituéde haubans soyeux degrande

taille. Ceci peut aussiexpliquer l'origine de laretraite.Si l'araignée setrouve dans une zone

trés abritée,etdonc entouréd'aspéritéssur lesquels fixer son fil,elle vapouvoir créer un réseau

de soie dans lavégétation. Son activité dans un petit espace crée un méat et permet la

constructiond'uneébauchede retraite.

3.5 Rôle attractif de la soie chez A.labyrinthica

Au cours de la constructionde sa toile,A. labyrinthica fixe des fils de soie dans son

environnement.A tout moment, l'araignéepeut repartir sur un fil déjà tissé ou aller fixer un

fil dans une zone sans soie.Nous avançonsl'hypothèsequ'unearaignée, enconstruisantainsi

sa toile irrégulière, peut être plusattirée par sa soie que par un milieu inconnu. Ainsi, en

revenantsur un fil de soiepréalablementtissé, l'araignéerenforcece dernier et augmentela

quantité de soie danscette région de l'environnement.L'ensembledes déplacementsde

l'animal est alors contenu dans cette zone. L'araignéeest alors enpartie «piégée» par sa

propre soie. On peut ainsiobtenir une densité de fils suffisammentimportantepour servir de

base à une nappe (lacharpente).Nous allons, avec undispositif simple, vérifier cette

hypothèsesur l'attractiond'unearaignéepour sapropresoie.

3.5.1 Matériel et méthodes

Un individu femelleadulteAgelenalabyrinthica est placéedurant6 heures dans une des

branchesdu labyrinthe enT(voir Dispositifs expérimentaux,p.19). Après ces6 heures, elle

est isolée dans saboîte d'élevagedurant 30 minutesavant d'être replacéedans labranche

centraledu même dispositif. Lesdéplacementsde l'araignéesont enregistrésen vidéopendant

5 heures. On relèvetoutes les minutes saposition ainsi que le nombre dedéplacements

effectués(entréeset sortie d'une branche.

3.5.2 Résultats

On constateque l'araignéetestéepasse plus de temps dans labranchesoyeuseque dans

la branchevide (test T sériesappariées,ddl=29, t=3,351, p=0,0022, voir Figure 20).Lorsque

l'araignéese trouve dans l'intersectioncentraledu labyrinthe(aprèsêtre sortie d'unebranche

latéraleou de labranchecentrale),elle se dirige plus souvent vers labranchesoyeuse (test T

sériesappariées,ddl=29, t=4,014,p=0,0004,voir Figure 20).
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Figure20 : Tempspass éparAilabyrinthicadansla branchecontenantde la soie etdansla branchevide du
labyrinthe

3.5.3 Conclu sion

Une Agelena labyrinthica est donc atti rée par sa propre soie. En marquant ainsi sa

préférencepour une partie de l'environnementqu'elle a déjà balisée, l 'araignéepeut donc

restreindre l'ensemblede sesdéplacementsà une zone limitée de l'espaceoù elle construirasa

toi le. Sans faire de suppos itionsur les mécani smes cog nitifs éventuellementimpliqués dans le

comportement constructeur, notamment une capac ité de mémorisation des trajets et la

capacité d'utiliser la tension des fil s et le soleil pour retrouver sa retraite (Go rner & Claas,

1979), nous mettons en évidence un mécan isme simple qui permet à l'indi vidu de

« cartographier» son environnement en utilisant la soie.

Lesexpériences précédentesont montré :

qu'une araignéefixe son fil sur le sommet de lavégétation (ou des piquets),

qu'un ensemble de fil s plus ou moins horizontaux forme une charpente qui induit, par

auto-stigmergie,la construction d'une nappe par l 'araignée.

On peut alors suppose r que l'attraction pour sa propre soie oblige l'araignée àrevenirdans

la même zone de l'environnementjusqu 'à cequ'un réseaude fils horizontaux forme une

charpenteou une ébauche de retraite. Cetteaugmentation locale de la densité de soie permet

alors à l'araignéed'élabo rerdes structuressoyeusesplus complexestellesque la retraiteou la

nappe. En effet, ces dernièresnécessitentdes comportementsde construc tion plus spécifiques

comme la pose de rubans de soie. Ces derniers sont déposéspar l'araignée qui écart ses

fili ères. La soie n'est plus produite sous forme d'un fil unique et trés résistantmais sous forme

de rubans de dizaines de fil s de plus petite taille. Ce comportement particulier de tissage

comble les trous laissantpar le tissagedes premiersfil s et relie lesfils, consolidantla toile.
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L'exempled'un tel phénomènea étédémontréchez lesguêpessociales qui, enfonction de

la structurestimulante, modifient leurs actescomportementaux.On parle alors destigmergie

qualitative (Bonabeau et al., 1999; Theraulaz & Bonabeau, 1995a, 1995b) puisque le

comportementinduit (fixation de rubans de soie sur les fils, avec les filièresécartées)diffère

de façonqualitativedu comportementayant produit la structurestimulante (fixation du fil de

cheminement sur lessupportsde l'environnement).
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3.6 Variation de l'attraction pour la soie en fonction de l'état de

satiété en laboratoire

Après aVOIr mIS en évidence une attraction de Ailabyrtnthica pour la SOle, nous

recherchonsun facteur physiologiquesusceptiblede la moduler. Le rôle de la toile étant de

piègerdesproiespour permettreà l'araignéede senourrir, une variationde l'état de satiétéde

l'animal pourraitêtre, de façonassezlogique, unfacteursusceptibled'intervenir.

3.6.1 Matériel et méthodes

On utilise desAgelenalabyrinthica femelles adultes et des labyrinthes en Plexiglas

(décrit dans lapartiematérielle).

Ces araignées,d'étatde satiétédifférent, vont être confrontéesà de la soietisséedans une

branched'un labyrinthe en T. Mais nousignoronssi une modification du régimealimentaire

entraîneune différencequantitativeou qualitativede laproductionde soie.

Des expériencespréalables,destinéesà compléterles donnéesobtenuessur l'attractionpar

la soie, ontmontréqu'uneAgelenalabyrinthica ne fait pas dedistinction entre sa soie et celle

d'une congénèreet qu'elle estattiréede façon identique. Il n'existeaucunediscriminationde la

soie dansl'attraction. Ces résultatssont exposésdans lapartie 5.1.2.2 Discrimination de la

soie chezAgelenalabyrinthica (p.113)pourplus de clarté.

Trois groupessont constitués:

• Un groupe« affamé»composéd'araignéesàjeundepuis au moins 3jours.

• Un groupe« nourri» composéd'araignéesayant reçuesune proie par jour durant les trois

jours précédentset 6h avant l'expérience.Les proies sont des grillons de 15jours (30-60

mg).

• Un groupe « standard»dont les araignéessont nourries deux fois par semaine,qUI va

servir àproduireune soie neutre.

Une Agelenaprovenantdu groupe standardest placéedans unebranchedu labyrinthe

durant6h puis elle est retirée.Durant ces 6 heures, elle adéposéde la soie dans la branche. Le
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labyrinthecontientdonc une branchesoyeuseet unebranchevide. On place un individud'un

des groupesexpérimentaux(nourri ou affamé) dans le dispositif.L'araignéeest filmée par

une caméravidéo VHS durant5 heures.

Les variablesrelevéessont:

• le tempspassé danschaquebranche

• le nombred'entréesdanschaquebranche

• la latencequi est letempspassédans ledispositifavant lepremiermouvement

• la durée d'activité qui est la durée totale durant laquelle l'araignéese déplaceet qui

représentela sommedespériodesd'activité

• le nombrede périoded'activitéde l'araignéedans le dispositif.

Unevariable"Attraction pour la soie" seracalculéede la façonsuivante:

Attraction pour la soie= Temps passé dans labranchesoyeuse- Temps passé dans labranchevide.

Cette variable sera donc élevéepour les araignéesattiréespar la soie et nullepour les

araignéesne montrantaucunepréférence.
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3.6.2 Résu ltats

On constateque les individus nourris passentplus de temps dans labranchesoyeuse

que les individus affamés(Test t séries non-appariées: ddl=55, t=2,357 , p=0,0220). Ces

derniersont tendanceà passerplus de temps dans la branchedépourvuede soie(Test t séries

non-appariées: ddl=55, t=1,979, p=0,0528, Figure 21).
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Figure21 : TempspassédansIcs branchesdu labyrinthescion l'étatdc satiétédc I'uraignée

Les individus des deuxgroupesse déplacentaussi souventvers la soie que vers la

branchevide (Test t sériesnon-appariées: ddl=55 , t=0,308 ,p=0,7596,Figure 22)
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Figure22 : Nombred'entréesdansIcs branchesdu labyrinthescion l'état dc satiétédc l'araignée
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La latence, c'est-à-dire le tempspassédans le dispositif avant le premier mouvement,

(Test t séries non-appariées: ddl=55, t=0,917, p=0,3631) tout comme la duréetotale d'activité

(Test t séries non-appariées: ddl=55, t=-0,980 , p=0,3314) ne différent pas entre les deux

groupes(Figure23).
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Figure 23 : Latence(temps d'attente avant le premier choix d'une bran chedu labyrinthe) et durée

d' act ivité (tempspasséà sedéplacer) de l'uruign écselon son état de sat iété

Le nombre de périodesd'activité ne différe pas entre les deux groupes(Test t séries

non-appariées: ddl=55, t=0,568 , p=0,572, Figure 24). Les araignées de chaque groupe

présentent donc la même activité globale Dans ces conditions expérimentales, le régime

alimentaire n'a pas influencé l'activité locomotrice, comme c'est le cas chez certainesespèces

(Henschel& Lubin, 1992).
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La variable "Attraction pour la soie" montre que lesaraignéesappartenantau groupe

ayant été nourrispassentplus de temps dans lazone contenantde la soie (Test t séries non­

appariées: ddl=55, t=2,416 ,p=û,ûI9û).
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Figure25 : Attraction globalepour la soic(différenceentreIc tempspassédansla branchesoyeuse ct celui

passédansla branchevide) en fonction del'état de satiété.

3.6.3 Conclusion

L'état desatiétéinfluence letempsde présencedans labranchesoyeuse. Les individus

nourris sont plusattiréspar la soie que leurscongénèresaffamés. On remarquecependantque

l'activité locomotricen'est en riendifférentedans les deuxgroupes. Lubin et Henschel(1996)

ont montré une variation de l'activité d'uneEresidaeau cours de la constructiond'une toile

irrégulière selon l'état desatiétédes individus. Cela ne semble pas être le cas ici, du moins

dans lesconditions expérimentaleschoisies. Par contre, la localisation de l'activité diffère

selon lesgroupes, car, pour desduréesde déplacementssimilaires, ceux dugroupe nourri sont

nettementcirconscrisà lazonesoyeuse.

L'attraction exercée par la soie sur l'individuvane donc en fonction de son état

physiologique. Un phénomènevoisin avait aussi été mis enévidence chez Diae socialis

(Evans& York-Main, 1993) où les femellesadultessont attiréesmutuellementpar la soie,

mais cettedernièreexerceune action répulsive sur les femellesgravides. L 'attractionexercée

par la soie est donc bienmoduléepar l'état physiologique de l'araignée. Cette modulation,
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chezDiae socialis,a desrépercussionsimportantessur l'essaimagedes colonies. Une simple

variationd'un paramètrerègle donc, en partie, ladistributiondes animaux dans le milieu.

Au coursde la construction,une araignéeréutilise sespropresfils pour se déplaceret

pour bâtir les premières ébauchesde sa toile. Comme l'état de satiété influence bien

l'attractionexercéepar la soie, unearaignéenourrie devrait emprunterplus souventles zones

de l'environnementriche en soieplutôt que celles qui en sontdépourvues.

Notre hypothèseest quel'araignéefixe des fils de soie sur lessommetsvégétauxde

son environnement.Ces premiersfils vont alors orienter son déplacement,en exerçantune

attraction,et permettreà l'araignéed'augmenterlocalementla quantitéde soie.L'araignée,par

l'attraction que sespropresfils exercentsur elle , va seretrouver "piégée" par sa soie. Ces

structuressoyeusespeuventalors atteindreune densitélimite qui, par auto-stigmergie,conduit

l'araignéeà tisserune nappe.

La taille de la toile vadonc dépendrede l'attractionpour la soie car unearaignéetrès

attirée par sa soieaura des déplacementsrestreintsà la zone soyeuseinitialement balisée

tandis qu'une araignée peu attirée emprunterades chemins non balisés par de la soie,

augmentantla surface.La zonede l'environnementparcouruepar l'araignéesera plusgrande,

ce quiconduità une toile plusétendue.

On retrouve un cas similaire lors dufourragementchez des fourmis, oùl'attraction

probabilistepar les pistes dephéromones,permetla découverteet l'exploitation de nouvelles

sourcesde nourritures(Deneubourget al., 1986, 1989 ;Deneubourg& Goss, 1989) .

Ainsi, une Agefena nourrie aurait une toile plus petite que celle d'unecongénère

affamée.Nousnousproposonsde vérifier cettehypothèsedansl'expériencesuivante.
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3.7 Variation de la taille des toiles en fonction de l'état de satiété
dans le milieu naturel

3.7.1 Introduction

Les araignées peuvent utiliser différentes techniques de chasse selon les espèces.

Certainessont nomadeset cherchentactivement leurs proies,d'autreschassentà l'affût et

sautentsur lesproiesdétectées.La plupart tissentunetoile, géométriqueou non, etattendent

que desproiespercutentcettetoile et s'yempêtrentavant de lescapturer.Ce derniermode de

prédationnécessitedeuxétapes:

• la sélectiond'un site riche enproiessusceptiblesd'êtrecapturées

• la constructiond'un piège efficace,adaptéaux conditionécologiques.

Ces étapesont été étudiéessous leursdeux aspectscomplémentaires,une approcheéco­

éthologiqueet uneapprocheéthologique.

La premièreapproches'attacheplus àétudierle rapport coûts/bénéficesdes stratégiesde

choix du site et devariationsdesconstructionspar rapportà l'environnement(causesdistales)

tandis que la deuxièmevise à mettre en évidenceles processuspermettantle développement

d'un comportementadaptéà la situation(causesproximales).

La toile fonctionnant comme un filet, sa taille déterminera le nombre de proies

interceptées.Nous savonsque les araignéessont capablesd'intégrer un certain nombre de

paramètrespour sélectionnerleur site deconstruction(Ramousse,1982; Ramousse& Guelte,

1984;Riechert, 1978a, 1978b;Uetz et al., 1978)ainsi quepour modulerla structureet la taille

de leur toile enfonction des diversfacteurs environnementaux(Hieber, 1984 ; Henschel&

Lubin, 1992 ;Riechert& Gillespie, 1986 ;Schneider& Vollrath,1998) tel que la densité de

proies présentedans le milieu(Eberhard,1986 ; Gillespie, 1987 ;Pasquetet al., 1994, 1999 ;

Vollrath & Samu, 1997). Cesétudesconcernentles araignéesà toiles géométriquesqui, en

reconstruisant quotidiennement leur toile, adaptent cette dernière aux variations des

conditionsdu milieu.

Ces variationsont été peuétudiéeschezles Araignéesà toiles irrégulières,construites

pour durer et qui ne sont queréparéesquotidiennement(Tanaka;1989). Il a cependantété

démontréqu'uneEresidaede Namibie, dont la toile était en grandepartie détruitechaquejour

par le vent et le sable,adaptela taille de sonpiègeà la quantitéde proiesdisponible(Lubin &

Henschel, 1996). C'est un cas similaire à celui desaraignéesorbitèles car l'individu doit
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pratiquementreconstruiresa toile. Mais cetexemplene nous donne pas d'informationssur

l'éventuelleadaptationd'une toile permanentedéjà construiteà la densitéde proie. Riechert

(1982) note que lestoiles de Agenelopsisapertaauraienttendanceà être plus grandedans les

zonespauvresen proiesmais, l'étudene s'intéressantpas àcetteproblématique,le sujet n'est

pasabordéplus précisémentet aucunesstatistiquesne vientconfirmercetteimpression.

Ces différentesétudesqui montrentque lesaraignéessont capablesd'adapterla taille de

leur piège à laquantitéde proiesdisponibles,suggèrentune évaluationpréalablede la densité

en proies avant la construction.L'araignée« déciderait»de construireune grandeou une

petite toile. Ceci implique des processuscognitifs relativementélaborésdont l'existencen'a

jamaisété démontréechezles Araignées.

L'hypothèseque nous souhaitonsvérifier est que la variation de l'attraction pour la soie

en fonction de l'état de satiété peut être suffisante, au moins chez lesaraignéesà toiles

irrégulières, pour entraîner une variation de la taille de latoile en fonction des proies

disponibles. En effet l'araignéeest plus ou moins piégée par la soie qu'elledépose. Son

déplacement,et donc la fixation de fils, setrouverait donc circonscrit dans unezoneplus ou

moins grande de l'environnement.Cette hypothèsea pour avantagede faire l'impassesur

d'éventuelsprocessuscognitifs complexes.

Le but de cette expérienceest de mettre en évidence l'existence éventuelled'un

processusde régulationentre l'activité bâtisseuseet la quantitéde nourriture ingéréepar une

araignéeà toile irrégulière.

3.7.2 Matériel et méthodes

3.7.2.1 Espèce étudiée:Agelenalabyrinthica

Les mesuressont faites enjuin en milieu naturel. Les individus sont au stadeadulte ou

subadulte.Leur toile présentetoutes les caractéristiquesd'une toile fonctionnelle, une nappe,

uneretraiteet un réseau(souventtrèsdiffus) au-dessusde lanappe.
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3.7.2.2 Zone et périoded'expérimentation
Il s'agit d'une zone de 50 m de long sur 2 m delarge le long d'un cheminsitué à

Champenoux, aux environsde Nancy, en bordurede champsenjachère.

Figure 26 : Zone d'expérimentation

3.7.2.3Conditions météorologiques

L'expériencecommenceaprèsune semainede mauvaistempset d'oragessur la région

(voir les rapportsmétéo, les caltes satellitesen annexe). Les toiles sont endommagéeset de

petite taille. On peut supposerque les conditionsmétéoréduisentrégulièrementla surfacedes

toiles. Quelquesjours sansentretiensuffisenten effet pour détruireune toile d'A. Iabyrinthica

(Lederberger& Baur, 1998).

3.7.2.4Protocole

Des toiles (n=48) sont repéréeset numérotéesdansla zoned'expérimentation. Elles sont

répartiesen deux groupesau hasard. Le groupe expérimentalest constituéde toiles où les

individus reçoiventun supplémentquotidien d'alimentationconstituéde deuxgrillons de 20 à

80 mg. Les grillons n'endommagentpas latoile au coursde lacapture.
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Le groupe témoin estconstituéde toiles dont les individus nereçoivent pas deproies

supplémentaires.Elles ne sontnourriesque par lesproiesqu'ellescapturentelles-même dans

la nature. Les deux lots de toiles fontpartied'unemêmepopulation,sont situés dans le même

biotopeet sont donctraverséspar le même flux de proies.

Les toiles sontmesuréesdurant 4 jours. La longueurde la toile (dans l'axe de laretraite

tubulaire), la largeurde la toile et lahauteurmaximale du réseau sont notées. Aprèschaque

série de mesures, lesaraignéesdu lot expérimentalsont nourriesavec les grillons(20-80 mg).

Ces mesurespermettentde calculerla surfacede la nappe et le volume de la toile.

3.7.3 Résultats

Les relevés des dimensions de la toilepermettentde calculerla surface moyenne de la

toile ainsi que son volume global :

Surface= longueurX largeur

Volume = surface X hauteur max

3.7.3.1Comparaison des toiles en fonction du régimealimentaire

Une ANOVA montre qu'il existe une différence significative entre les deux lots,pour

l'ensembledes données, de lasurfacede la nappe(ANOVA: ddl=3; F=5,840; p=0,008;voir

Figure 27) ainsi que duvolume des structuressoyeuses(ANOVA: ddl=3; F=3,615;p=0,0144;

vOIr

Figure28).

Des comparaisonsdeux à deux par destest-t pour sériesnon-appariéesmontrentque

les surfaceset les volumes soyeux sontidentiquesau début de l'expérience. Ceci est normal

avant tout traitement,les toiles ayant été mises au hasard dans chacun des échantillons. Mais

les surfacesdes nappes des deux lotstendentà différer dès le deuxièmejour. Cettedifférence

devient très significative letroisièmeet quatrièmejour (voir Tableau 5).
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Figurc 27 : Evolut ion de la surf ace destoil es (moyenne ctESM) au COlII" S dc l'exp ériencescion Ic régimc

alirnentaire (Exp: individus sur-nonrris, Témoin : indi vidu s s'alimcntantseuls)

Jours ddl Valeur de F p

JI 46 0,739 0,4634

J2 44 1,947 0,0579

J3 44 3,821 0,0004

J4 40 3,732 0,0006

Tableau5 : Comparaisons des surfacesdcs lots témoins ct expérimentauxen fonction du temp s (Ics

mesures à JI sonteffectu éesavant tout traitement)

Il en est de même pour les volumes des structures soyeuses qui diffèrent dès le

deuxième jour (voir Tableau 6). Le traitement consistant à mod ifier l'état de satiété d'un

individu ades répercussio ns immédiates sur son comportement bâtisseur.
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Figurc 28 : Evolution du volume dcs toiles (moyennect ESM) au cours de l'exp ériencescion Ic

r égimealimentaire (Exp: individu s sur-nour r is,Témoin: indi vidu s s'alimentantseuls)

Jours ddl Valeur deF p

JI 46 -3,16 0,7532

J2 44 2,093 0,0422

J3 44 3,282 0,0020

J4 39 4,117 0,0002

Tableau6 : Comparaisons dcsvolumes dcs lots témoins ct cxpértmcntauxcn fonction du temps (Ics

mesuresil J1 sont effectuéesavant tout traitement).

La taille de la toil e irrégulière varie en fonction de l'état de satiété de l'araignée.
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3.7.3.2Comparaisondes toiles dechaquelot en fonction dutemps

Une comparaison des surfaces,jour aprèsjour pour chaque lot, montre que les napp es

du groupe témoin augmentent à part ir du premier jour pour atteindre une valeur stable le

troisièmejour tandis que les nappesdu lot expérimental sont diminuéesle deuxièmejour pour

stagnerà partir du troisièmejour (voir Tableau7).

Groupe D �1�~�1 �' �2 �~ �1�I�I �~ . Du �2 �~ �l�I �w au �3�~�1�I�I�~ jour Du �3�~�1�I�I �~ au �4 �~�l�I�w jouru au Jour

ddl t P ddl t P ddl t P

Témoin 23 -4,543 �O �~�O�O�O�I 23 -2,847 0,0091 22 -0,654 0,51 97

Expérimenta l 21 0,935 0,3605 21 2,248 0,0354 18 0,855 0,400

Tableau7 : Comparaison par lots de lasurface des toilesentre deux mesures

Les volumes des toil es des deux groupes sont modifiés dès le premier j our. L es

araignéesdu groupe témoin ont une toile de volume stable à partir du deuxièmej our tandis

que les toiles du groupe expérimental ne font que diminuer jusqu'au troi sième jour (voir

Tableau 8).

Groupe D �1�~�1 �' �2 �~ �1�I�I�~ . D �2�~ �1�I�I�~ �3�~ �1�I�I�~ . D �3 �~�1�I�I �~ �4�~ �1�I�I�~ .u au Jour u au Jour u au Jour

DDL t P DDL t P DDL t P

Témoin 23 -3,691 0,001 2 23 -1,246 0,2252 22 -0,679 0,5045

Expérimental 21 2,304 0,031 5 21 3,675 0,01 4 18 0,399 0,6946

Tableau8 : ComparaisonIHU· lots du volume des toilesentredeux mesures

La surfacede la toile diminue en moyenne de 6,7 % par jour (m=6,7; ESM=7, 1; n=19)

et le volume baissede 11,5 % (m= I I ,5 ; ESM =9,3 ; n=19) dansle groupeexpérimenta l.
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3.7.4 Conclusion

Les araignées du groupe témoin, ne disposant que des ressources naturelles,

agrandissentleur toile en surfaceet en volume. Aucontraire, les araignéessur-nourriesne

manifestent aucune activité bâtisseuse,si ce n'est la restaurationéventuelle des parties

détruitespar les intempéries. Les toiles diminuent même en surface et en volume lespremiers

jours. Aucune observation, en laboratoire ou dans lesconditions naturelles, ne permet

d'affirmer que l'araignéedétruit elle-même sa toile.Cette diminution doit donc être due aux

conditionsnaturelles quialtèrentrégulièrementune partie de la toile. Les valeurs(destruction

quotidiennedu volume de11,5%et de la surface de6,7%) correspondentà cellestrouvéespar

Tanaka(1989) qui a mesuréqu'uneAgelenalimbata tisse pour l'entretienquotidiende sa toile

de 5 à 15% de laquantitéde soie initialement investie dans laconstructiontotale.

Ces résultatsmontrent que lesaraignéesà toile irrégulière possèdenteffectivementla

capacité d'adapter la taille de leur toile à leurs besoinsénergétiqueset d'éviter ainsi le

gaspillagede soie enentretenantune toile de surface (ou de volume) tropimportante.

Un processusrégulantle comportementconstructeurà partir de l'état de satiétéexiste et

permet aux araignéesà toile irrégulière de modifier la surface et le volume de leur piège

jusqu'àun plateau quicorrespondà un équilibre entre laquantitéde proies disponibles dans le

milieu, les différentsfacteursdétruisantla toile (vent, pluie, animaux, etc.... ), la capacitéde la

toile à intercepterles proies et l'efficacité de l'araignéedurant la capture. Notre hypothèse

semble donc vérifiée, lavariation de l'attractionpour la soie enfonction de l'état de satiétéest

un mécanisme suffisantpour expliquer l'adaptationde la taille de la toile à laquantité de

proiesdisponibles. Il reste àtesternotrehypothèsechez les araignées orbitèles.

Mais la multitude de facteurs impliqués dans le choix d'un site ou l'éventuelle

estimation d'une densité deproies chez les araignées orbitèles laissesupposerque d'autres

facteurs peuvent intervenir dans la régulation de la taille du piège chez lesAgelena.

Cependant,ces facteurs restentà démontrer.Sachantque les toilesirrégulièresne sont pas

reconstruitestous lesjours, le choix du site est doncd'autantplus importantchez cesespèces

(Lederberger& Baur, 1998) car uneerreura desconséquencesplus dramatiques.
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3.8 Simulation de construction d'une toile irrégulière

3.8.1 Introduction

Dansle but de vérifier lacohérencedeshypothèsesavancéessur laconstructiond'une

toile irrégulièrepar Agelenalabyrinthica, un logiciel destiné à simulerl'élaborationd'une toile

a été développégrâce à une collaboration avec les informaticiens de l'équipe MAlA du

LORIA1 dans le cadre général d'une étude des caractéristiqueséthologiquesindividuelles

nécessairesà l'apparitionde lacoopération(Bourjot et al., 1999).

La modélisation de comportementsanimaux permet une approche théorique de

l'éthologie. On peut ainsiextrapolerdes donnéesobtenuesen laboratoirepour émettredes

hypothèsessur le phénomèneétudié lorsque les conditions d'observationdans le milieu

naturel sont difficiles ou impossibles. Lamodélisation permet aussi de rechercher les

conditionsnécessaireset suffisantesà un phénomènebiologiqueet de mettreen évidencedes

lois générales.Cette approches'est révéléeextrêmementriche dansl'étude des phénomènes

sociauxfaisant intervenir des dynamiquesnon-linéairescomme chez les fourmis et lesguêpes

(Frankset aIl., 1992;Deneubourget aIl., 1989a;Bonabeauet al., 1999).

Quelquesmodélisationsconcernentles araignées. Laplupart de celles-cis'appliquent

aux coloniesd'araignéeslors de l'étudede la dynamiquede population(Ulbrich et al., 1996)

et del'essaimage(Saffreet al., 1999b,2000)

La constructiond'unetoile a déjà étémodélisée(Gotts & Vollrath, 1991,1992;Krink

& Vollrath, 1997,1998,1999) mais concernent des araignées qui tissent des toiles

géométriques.De plus, dansl'approcheretenuepar lesauteurs,l'araignéevirtuelle (ou agent

informatique) dispose, de par lasuccessionstéréotypéede sescomportements,d'un plan

quasi-explicitede la structureà construire.Ceci est enaccordavec lesdonnéesbiologiques

puisque ces araignées, bien quepouvant faire preuve d'une certaine plasticité

comportementale(Koenig, 1951), restent prisonnière d'une séquenceprédéterminéede

construction(Peters,1970).

Dans notre simulation, noussouhaitonsau contraireintroduire un minimum de règles

comportementales.Nous voulonséviter d'obtenirun modèlecomplexequi, tout en ayant une

certaine valeur heuristique, ne serait trop difficile à étudier par la multitude de facteurs
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impliqués. C'estpourquoi chacunedes règlesintroduitesdansnotre modèlecorrespondà des

réponsescomportementalesà différentsstimuli, vérifiéessur lesaraignéespar desexpériences

réaliséesen laboratoireou dans le milieunaturel.

Les toiles irrégulières,bien quepossédantdes structurescommunes,ont desformeset

des taillestrès variables.Les expériencesprécédentesont montréqu'unearaignéene construit

pas sa toile enenchaînantune suite decomportementsselon un planimmuable mais au

contraire, adapte ses actes à l'état des supports disponibles et de la structure bâtie. Le

mécanismed' auto-stigmergieimpliqué ne nécessitepas de comportementscomplexes. Il

suffit que l'individu réagisseà des stimuli locaux. L'ensemblede ces réactions face aux

structuresen place doit permettreà l'animal de faire émergerde cesactivités la structure

soyeusefinale capabled'intercepterdes proies.

Les règles comportementalesdoivent être simples afin degarantir la plasticité et la

robustesse du système face aux variations du milieu. Dans le cas informatique, le

comportement d'un agent (une araignée) correspond à quelques règles générales de

comportementet à la priseen compted'unnombrelimité de paramètres.

Dans ce contexte, le comportementd'une araignéesolitaire, Agelenalabyrinthica, est

modéliséen utilisant les donnéesissuesdesexpériencesprécédentes.

3.8.2 Modélisation informatique

3.8.2.1 Généralités

Notre modèlesedécomposede lamanièresuivante:

(1) Le comportementde l'agent est tel que celui-ci estsupposéne pasêtre spécialisé

(par rapport à ses congénères). Tous les agents peuvent donc effectuer

individuellementla tâcheimpartieau système;

(2) Le processusd' auto-stigmergiqueest une retro-action entre l'individu et les

modificationsqu'il apportedansl'environnement.

3.8.2.2Comportement d'un agent

Le comportementd'un agent isolé est modélisé sous la forme de couples action­

probabilité. Soit A l'ensembledes actionsque peut effectuerun agentA ={A o, Al,... Am} ; et

1 MAlA :MAchine IntelligenteAutonome LORIA :LaboratoireLorrain de Recherche enInformatiqueet ses
Applications
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P : �A�~ [0, 1], la probabilité d'effectuerune action donnée;le couple (Ao, P(Ao)) décrit la

probabilitéqu'al'agentd'effectuerl'action Aoà chaqueétapede lasimulation.

Pour tenir comptede l'environnementdansce modèlede comportement(soit comme

donnée, soit comme résultat des actions de l'agent lui-même ou de sescongénères),nous

intégronsdans P unparamètrecorrespondantà l'état de l'environnementperçupar l'agent,

P: A x �E�~ [0, 1] où E estl'environnementperçu.

Ainsi, les perceptionsque l'agent peut avoir de son environnementmodifient les

probabilités associéesà certaines actions pour rendre compte du fait que certaines sont

défavoriséesou favoriséesdans uncontextedonné.

Cetteprise en comptepermetune adaptationdu comportementaussi bien enfonction

des contraintes de l'environnementque d'un comportementsensible auprocessusauto­

stigmergique.

3.8.3 Mise en œuvre pour la construction d'une toile d'araignée virtuelle

Nous utilisons ici le modèleprécédentpour simuler la constructiond'unetoile. Nous

définissonsle comportementd'un agent solitaire à partir de celui d'Agelenalabyrinthica, et

l'étendonspourtenir comptede sonenvironnementet duprocessusd'auto-stigmergie.

3.8.3.1Généralités

Nous reprenons sous forme informatique le dispositif expérimental biologique.

L'environnementest modélisésous laforme d'unegrille carrée,chaquecaseétant associéeà

un piquet de hauteur définie (bas, moyen, haut). Ce milieu virtuelcorrespond à la

modélisation des conditions naturelles mimant les différences de densité végétale et la

présenced'unefrontière entremilieu denseet milieu ouvert.

61



�~�5�i�m�u�l�a�t�i�o�n du comportement d'une araignée

Paramètres:

Nombre d'araignées 1
Nombre de déplacements

Taille de la surface

Valeur du zoom

Probabilités:

Aller sur un grand piquet1
Aller sur un piquetmoyen

Aller sur un petit piquet

Choisir une case à fil

Statistiques:

Nombre total de flIs posés 0

Nombre de grands piquets 35

Nombre de piquets moyens 271

Nombre de petits piquets 94

Grands piquets filés: 0

MoyerlS l'iqnets tilés: 0

Petits piquets filés: 0

..Garderla.mêmesurface

.. Spécifier' lesdéparts

.. Garderles départs-

I!Il!Jm

Figure 29 : Interface du simulateur avec unenvironnementsans toile

L'agent (ici une araignée) ne peut faire que deux types actionsindépendantes(il peut

faire ces 2 types actions en même temps), sedéplacersur une case voisineen tissant un fi 1et

fixer ce fil de soie. Cette dernière action n'est pas sensible auxcontraintes de

l'environnement,nous nous focaliserons donc sur le déplacement. Une araignéepourra se

déplacerde case en case. Les fils,lorsqu'ils sont fixés, sontsupposésl'être toujours au

sommet du piquet, nosexpériencesayant mis en évidence le rôle d'une aspérité sur la fixation

d'un fil.

3.8.3.2Comportement individuel simple
Dans un premier temps, noussupposonsle comportementréduit à huit actions

équiprobables,les déplacementsselon les huit cardinalités dansl'une des casesadjacentes;

ainsiqu'uneaction de probabilitéconstantedans le temps et dansl'espace,poserun fil.
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En ce qui concernenotre modèle nous avons donc A={Nord, Sud, Est, Ouest,NordEst,

NordOuest,SudEst,SudOuest}et P(a)=118 quel que soit a dansA.

De manière plusopérationnelle,le comportementlors de la simulation peut seramener

aux règlescomportementalessuivantesexécutéesen séquenceet indéfiniment:

RI : choisir une direction au hasard.

R2 : fixer aléatoirement un fil.

3.8.3.3 Comportement auto-stigmergique

Nous introduisons maintenantdans notre modèle decomportementl'influence de

l'environnement.Lorsqu'un fil de soie est posé, ilpermet de rejoindre une autre case pas

forcément adjacente. Lecomportementest alors décrit par desdéplacementsdans des

« directionsnouvelles».

On introduit aussi lecomportementd'attractionpar lasoie: une araignée estattiréepar

un fil précédemmenttissé. On attribue à un fil de soie un coefficientd'attractionqui va

moduler les probabilités de déplacement. On obtient alors un comportement qui est

conditionnépar lecomportementantérieurde l'agentlui-même du fait de laprésencedes fils.

La nouvelle règlecomportementaleR'1 dedéplacementest alors la suivante :

• calculerles casesaccessibles

• calculer la probabilité de se rendre surchaquecase accessible par un fil selon la

formule

=:::? Pfilée = PfillNbfil si Nbfil :F 0 où Nbfil est lenombre de fils partant de la case

courante et Pm la probabilité d'emprunter un fil (ce paramètre modélise

l'attractionde la soie)

• calculerla probabilitéde serendresur chaquecaseadjacente

=:::? Padjacente=(1-Pfil)* 1/8

• choisir ladirection(ou la case filée) selon ces probabilités.

Il faut noterque si Nbfil =0 ; on est ramené au cas de la règlecomportementaleRI.

3.8.3.4Simulations de constructions des toiles

Les résultats sont obtenus à partir d'un simulateur écrit en Java qui implante le

comportementdécrit par les règlesR'1 et R2. Les comportementsnon contraints par

l'environnementsont alorsobtenusen annulantPm.
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Les expérimentationsont étéentreprisesselon deux objectifs :

• montrer que la position de la nappedécouledes contraintesenvironnementales(elle

apparaîtest au niveau de lafrontièreentremilieu ouvertet fermé).

• montrer les facteurspouvantjouer sur la structurefinale tels quel'attractionpour la

soie et lafréquencede la fixation de fils.

3.8.4 Résultats qualitatifs: construction d'une nappe et d'un réseau

Les résultatsvont dans le sens desobservationséthologiques(Figure 30). On distingue

en effet un nombreimportant de fils horizontaux (entre les sommetsdes piquets moyens

représentant80% dessupports)qui préfigurela nappe tandis que des filstendusentre les plus

hauts sommetset les piquets inférieurs forment des le réseau. Les règlesintroduitesdans le

modèle permettentdonc l'obtentiond'un réseau etd'unenappe. Mais ilresteà mieuxcerner

l'influence des paramètrespour établir un lien plus précisentre simulation informatique et

réalité biologique. Ces éléments sont le résultat d'une interaction entre la structure de

l'environnementet la fixation de fils parl'araignée.

Figure30 : Vued'unetoile artificielle. On distingueune zone densehorizontaleet deshaubanstendus

entrela nappeet lespiquets

Les premièresobservationspermettentde mettre en évidence le rôleattracteurde la

SOle dans la construction. En effet, les toilesconstruitessans attraction pour la soie se

répartissentdans l'ensemble du milieu virtuel disponible (voirFigure 31) tandis que les toiles

prenanten compteune attractionpour la soie chez l'araignée sontrestreintesà une partie de

l'environnementet présententde ce fait unedensitésoyeuseplus importante(voir Figure 32).
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Figure31 : Structuressoyeusesconstruitessansattractionpourla soic (2000déplacements,

environnementde 15 cases de côté,probabilitéde fixer lefil de 1/2)

1J
i l i

i', f

, ',

li

! ,.
, 1

Figure 32 :Structuressoyeusesconstruitesavecun facteurd'attractionde 4 (2000déplacements,

environnementde 15 cases de côté,probabilitéde fixer lefil de 1/2)

L'attraction pour la SOle limite les déplacementsde l'araignée à une région de

l'environnementriche en fils et permetl'apparition d'une charpente,prélude à la nappe. On

constateaussi quel'attraction dans l'environnement,permet la formation d'un réseau au­

dessus de lacharpente.
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Figure33 : Structuressoyeusesconstruitesavec unfacteurd'attractionde 10 (2000déplacements,

environnementde 15 cases de côté,probabilitéde fixer le fil de 1/2)

On remarqueque la taille desstructuressoyeusesdiminue quandl'attraction pour la

SOIe augmente(voir Figure 33) mais lesstructuresdu charpenteet du réseau sonttoujours

présentes.

3.8.5 Résultats quantitatifs: rôle de l'attraction pour la soie sur

l'édification des structures soyeuses

Le simulateurpermet de lancer des séries deconstructiondans le butd'obtenir des

mesuresrépétéesd'une variablepour chaquegammede paramètreschoisie. Lesrésultatssont

ensuiteexploitésavec un logiciel destatistiques.

L'influence del'attractionde la soie sur lasurfacede structuressoyeusespeut être mise

en évidence en faisantconstruiredes séries de 30 toiles pour chaque valeurd'attraction,les

autresparamètresrestantfixes (valeur d'attractionde la soie, nombre de pas,probabilité de

fixer un fil, configurationdu milieu,...).

La variable retenue pour quantifier la toile construite est la taille de lastructure

soyeuse, enterme de nombre de casesoccupéespar de la soie, enfonction du facteur

d'attraction,paramètreaffectantle choix probabilistedu déplacement.

La courbe(voir Figure 34) met enévidencela diminution progressivede la taille de la

toile consécutive à l'augmentation de l'effet attracteur de la soie. L'araignée est

progressivementpiégée par saproprestructuresoyeuse.

66



700

' 600

---�~

'"�~ 500'.J
C
�~
'-'

�~ 400
'0-..= 300
�~

"Q
�~
'.J 200

�~
:::1

[fJ
100

.......-0

Att ractionpour la soic

Figure34 : Surface de la toile cn fonction de l'attractionpour la soic (n=1500,environnement dc 100 cases

dc côté, 2000d éplacements, probabilitédc fix er un fil de 1/2)

Il est facile de calculer une densité soyeuse(rapport du nombre de fils posés sur la

surface) pour chaquevaleur d'attract ion. Cette densité soyeuse est le rappo rtdu nombretotal

de fil s posés sur le nombre de case occupéepar la toile. On obtient alors le nombre de fil

moyenpar case.

On met alors en évidence une augmentation logique et progressivede la densitédes

structures soyeuses(voir Figure 35) avec l'augmentationde l'attraction.
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Figurc 35: Dcnsitédcs structuressoycuscscn fonction dc l'attractionpour la soic (n=t500)
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3.8.6 Conclusion

La modélisationinformatiquede laconstructiond'une toileirrégulièrede typeAgelena

nous a obligé à définirexplicitement les règles comportementalessimples permettant

l'élaborationd'une structurecohérente.Les simulations, baséesexclusivementsur les règles

comportementalesmises enévidenceau cours d'expériencessur le terrain et en laboratoire

permettentde valider noshypothèses.

Cettesimulation ne prend pas encomptela stigmergiequalitativecorrespondantà une

modification comportementalequalitative à partir d'un certain niveaud'achèvementdes

structuressoyeuses. Par exemple letissagede la nappe définitivereposantsur lacharpenteet

qui nécessitela mise enœuvred'un nouveaumode de tissage(filièresécartéesproduisantun

ruban de soie).Cettephase, ainsi quel'élaborationde laretraite,demandedescomportements

qui ne sont pas implémentés dans le logiciel. Lesnappesbâties ne sont donc pas uniformes.

L'influence de laretraitedans les toilesnaturellesn'est pas non plus pris en compte. En effet,

un retour périodiquevers un abri doitrenforcerla "finitude" de la toile en créant un éventail

de fils inclus dans lastructurequi partent de la retraite vers l'extérieur de la nappe et qui

serventà guider l'araignée aucours de sesdéplacementsen créant des tensions spécifiques

dans la nappe(Gomer& Claas, 1979).

Cependantle but decette simulation n'est pas deproduireune reconstitutionparfaite

d'une toile d'Agelenamais de valider noshypothèsessur l'édification d'une toileirrégulière à

partir d'un nombre réduit deréactions stimulus-réponses,en mettant en évidence des

dynamiquesimpossibles à réaliser enlaboratoire.

Les règles utilisées ne font pas appelà des processuscognitifs complexesni mêmeà

une simple mémorisation. Elles démontrent cependant que la configuration de

l'environnementen terme desupports disponibles, une fixation de fils aléatoire sur les

sommetsdes supportset uneattractionpour sa propre soie, sont les élémentsnécessaireset

suffisants àl'élaborationdes premièresstructuressoyeusesdifférenciéesque sont le réseau et

la charpente.Les structuressuivantesapparaissentpar auto-stigmergiequalitative, quand la

densitésoyeuseatteint unevaleurcritique.
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Selon notre hypothèse, l'attraction pour la soreJoue un rôle prépondérant dans la

détermination de la taille de la toile. On constate en effet que la taille des toiles virtuelles

diminue quand l'attractionpour la soie augmente. Cette diminution de la taille s'expliqu e par

le nombrevolontairement limité de déplacement sde l'araignée virt uelle dans nos simulations .

En fait la vitesse d'accroissementde la toile est uniquementralentie et il suffirait de

laisser tourner le simulateur suffisamment longtemps pour que les structures soyeuses

finissent par occuper tout \' espace disponible. Mais comme les toiles naturelles sont

constamment abîméespar les contraintesécologiques, l 'équilibre entre« vitesse d'extension »

et « vitesse de destruction » aboutit à une dimension définie et stable de la toile dans les

conditionsnaturelles.

De plus, l'att ractionpour la soie varie enfonction de l'état de satiété de l'araignée(voir

3.6 Variation de l'attractionpour la soie enfonction de l'état de satiétéen laboratoire). Il donc

est raisonnablede supposer, que l'état de satiété peut ainsi modifier indirectement la taille de

la toil e. Ce mécanisme simple, faisant abstractionde tout processuscognitif complexe, est

suffisant pour expliquer la variation de la taille des toil es dans le milieu naturel selon les

ressources disponibles, par une boucle de rétrocontrôle adaptant la taille de la toile aux

besoins énergétiques de l'araignée.

Contraintes
Taille de la �~ écologiques L 'araignée

toile quitte la toile

�~l
Amplitude des
déplacements

(araignéeplus ou moins
piégéepar la soie)

Quantitéde
proiescapturées

l
Etat de satiété Att ract ion
de l'individu �~

pour la soie

Figure 36 : Régulat ion de la taille de la toile par l'étatde satiété de l' a ra ign ée

69



4 La co nstruct ion d'une toile par une espèce sociale

Anelos;mus eximius

Les sociétés d'Anelosil11us eximius sont composées de centaines d'individus qui

construisentdes toiles degrandestailles, constituéesd'une nappehorizontalesurplombéepar

un réseau. Ces toiles ont unearchitectureserapprochantde celle desAgelena.

4.1 Construction d'un réseau

Le réseaudesAnelosimus est construitdans le feuillage des plantesabritant les colonies.

Ce réseaudiffère de celui des Agelenaqui est construit au-dessusd'une végétation. On peut

trouver des toiles collectives d'Anelosimusqui sont construitescomme celles des Agelena

entreun milieu denseen supportet un milieu plusouvert.

Figurc37 : Exemple decoloniesayantconstruitla toile entreun milieu densecn feuillage ct un milieu

ouvert

L'étudede la constructiond'un réseauchezAnelosimuseximius a pourbut demettreen

évidencela capacitéd'uneAnelosimus à utiliser la structureproduitepar unecongénère,c'est­

à-dire à développerun comportementbâtisseurd'une certaine plasticité, propre à un processus

stigmergique.

4.1.1 Matériel et méthodes

Le dispositif expérimental est constitué d'un arbuste haut d'une vingtaine de

centimètres , entouré d'un cylindre de Plexiglas recouvertd'une vitre en verre. L'arbuste est

dans un pot posé dans un récipient contenantquelquesmillimètres d'eau. L'araignée placée

dans le dispositifest doncobligéede tissersur lesupportvégétal.
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Les individus utilisés sont des Anelosimuseximius femelles etadultes provenantde

l'élevageen laboratoire.

Les variablesétudiéessont:

• La hauteurmaximaledu réseauqui est lahauteurdu point culminantdu réseau

• La hauteur minimale qui la hauteur de la face inférieur du réseau(donc du

point le plus bas duréseau)

• La longueurreprésentéepar la longueurdu plusgrandaxe horizontaldu réseau

• La largeur représentéepar la largeur maximale du réseau selon un axe

horizontalperpendiculaireà la longueur.

Ces quatre variables permettentde déterminerun volume moyen estimé du réseau

soyeuxconstruit,selon laformule suivante:

Volume = (Hauteur maximale - Hauteur minimale) x Largeur x Longueur

Les individus sont répartisen trois groupes:

• Test destigmergie (n =31 )

Un individu A est placé dans le dispositif durant 24h. A la fin de cetemps,

on mesurela longueurhorizontalemaximale, la largeurmaximale(perpendiculaireà

cette largeur), les hauteursminimaleset maximalesdu réseautissé par cet individu

ainsi que laposition par rapport au sol de l'individu A. L'individu A est retiré du

dispositif et remplacépar un individu B. Au bout de 24h, on mesureles mêmes

variables.

• Contrôle 24h (n =42 ) et contrôle 48h (n =25 )

Deux groupescontrôlessont placésdansle dispositifdurant 24h et 48h. On

relèveles variablespermettantde calculerle volumedu réseausoyeux.

4.1.2 Résultats

4.1.2.1 Comparaison du volume des réseaux selon les groupes

Quatrevolumessontcomparés:

• Contrôle 24h : volumedu réseauconstruitparunearaignéeen 24h.
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• Contrôle 48h : volumedu réseauconstruitparune araignéeen 48h

• Stigmergie : volume final du réseauconstruitpar unearaignéeen 24hà partir d'un réseau

de 24htisséepar unecongénère.

• Théorique 48h : volume du réseauconstruit par une araignéeen 24h et multipliépar

deux. Il s'agit d'uneextrapolationd'un réseaude 48hà partir desdonnéesrecueilliesdurant les

premières24h (correspondanten pratiqueà la multiplicationdesvaleurspar deux).

�,�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�_�.�_�-�-�_�.�_�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�-�~
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Figure 38 : Volume des réseaux selon les groupesexpérimentaux

Il existe une différencesignificative au sein desgroupes(ANOVA: ddl=3; F=II,776;

p<ü,üüüI). Des testsT non appariésmontrentque le volume d'un réseauconstruit par deux

individus se succédantdans letempsest différent d'un réseaude 24h et de lasommede deux

réseauxde 24h heures.Il n'est pasdifférent d'un réseaude 48h construit par un individu. Le

travail de deux individus (coordonnant leur comportementconstructeurpar l'état de la

structure soyeuse)est quantitativementidentique à celui d'un seul. Il n'est paspossiblede

trouverune différencequalitativeentrecesdeuxgroupes(il y a toujoursun réseauseul).
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Groupescomparés ddl Valeurde t p

StigmergielThéorique48 71 2,416 0,0183

StigmergielContrôle24h 71 6,899 <0,0001

StigmergielContrôle48h 54 1,399 0,1674

Théorique48h/Contrôle48h 65 -0,992 0,3250

Contrôle24h/Contrôle48h 65 -4,965 <0,0001

Tableau9: Comparaisonsdes volumes occupésparle réseau en fonction des groupes

Il n'existepas dedifférenceentre le groupeContrôle48h et legroupeThéorique48h

alors quecette différence existe entre le groupeStigmergieet le groupeThéorique48h. Le

volume moyendu groupeStigmergieest supérieurà celui dugroupeContrôle48h (sansêtre

significativementdifférent) tandis que le volume moyen du lotThéorique48h est inférieur à

celui du groupeContrôle 48h (sansêtre significativementdifférent). Une différencepourrait

apparaîtresi la taille dugroupeContrôle48h était plusimportante.

Le réseautissé par deux Anelosimusne diffère pas, envolume, d'un réseau tissé par la

même araignée. Il est impossible de les différencier visuellement. Des différences

significativesapparaissentquandon fait intervenir le groupeThéorique48h maisl'utilisation

de cegroupen'est là quepourestimerle volumede deuxréseauxde 24hjuxtaposés.

4.1.2.2Positionnementdu réseaufinal à partir d'un réseauinitial

A partir des hauteursmaximumet minimum mesuréesà 24h et 48h, nouscalculonsla

hauteurdu centredu réseauconstruit par les individus A et B dans legroupeStigmergie.Il

existe une corrélation significative entre la hauteurdu réseauposé par A et la hauteurdu

réseaufinal (Test de corrélation: R=0,424 ; n=31 ; p=0,0166)La structurefinale n'est pas

bâtiepar B indépendammentde lastructureinitiale construitepar A.
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Anelosimusct le cent re du réscau final constru it par la deuxièmeAnelosimus

4.1.3 CONCLUSION

Une Anelosimttseximius utili se la structure soyeuse d'une congénère pour bâtir un

réseaude plus grande taille. Le réseaubâti en 48 heures n'est pas la simple addition de deux

réseaux de 24h. Il semble identique en taille à la structure tisséepar un mêmeindividu en 48h.

Au cours de la construction, le deuxièmeindividu pourrait avoir construit un deuxième

réseau à côtéou autour de celui de la première araignée, accroissantainsi le volume du réseau

sans utiliser le premierréseau.

Cependant, les expériences de Saffre (1999) montrent qu'une Anelosimus eximius

isolée utilise la soiede sescongénèreslors de ses déplacements. De plus il est probable que la

soie des araignéessociales exerceune attraction sur leurs congénères(Furey, 1998). Il paraît

donc difficile d'envisagerque Anelosimuseximius évite le réseau soyeux construit par une

congénère. Il existe de plus une corrélation entre la position du réseaufinal, obtenue par le

grou peStigmergie, et la position initiale du réseau.

Comme la position de la structure produite par l'araignéeB n'est pas indépendantede

la position du réseau construit par l'araignée A, on peut en conclure que le produit du
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comportement de A pilote le comportement de B. Il s'agit bien d'un mécanisme de

constructionparstigmergie.

La structurede 24h pourrait être assimiléeà un réseauservant d'abri tandis que la

structurebâtie de 24à 48h serait lecommencementdu réseau decapture.Ceci est difficileà

vérifier car lesAnelosimuseximiusisoléestissentpeu.

Des expériencesutilisant un plusgranddispositifexpérimentalet desgroupesde 10 ou

20 individus pourraient apporter plus de donnéessur la croissanceet la taille des toiles

d'Araignéessociales.
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4.2 Reconstruction d'une nappe en milieu naturel

4.2.1 Introduction

Nous avons voulu vérifier que desAnelosimuseximius étaient capablesde reconstruire

une nappe endommagéesans refaire toutes les étapes nécessairesà la construction d'une

colonie. Les araignées sociales disposeraient alors d'une plasticité comportementale leur

permettantde réparerou retravailler la nappe parstigmergie.

4.2.2 Matériel et méthodes

Trois colonies ontété marquées sur la pistede Kaw, en Guyanefrançaise.Les nappes

ont été percéesà des distancesvariables du bord de la nappe. Les trous créés sont d'un

diamètremoyen de 10,2 cm (écart-type de 2 cm). Le réseau supérieur n'est pas endommagé

au cours des manipulationsqui sont faites avec des ciseaux par la face inférieurede la nappe.

La taille des trous et la distance au bord de nappe le plus proche sont notées. Les mêmes

mesures sont effectuées 48h plus tard.

Figure40 : Diversit éde st ructures des coloniesd'All e/osimllseximlus (piste de Kaw, Guyane).

L'architecture de base(nappeet r éseau )est toujoursprésente
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4.2.3 Résultats

On constateque les trous présentsdans la nappe ont étérebouchés(Test t pour

échantillons appariés, n=33; t=28,699; p<O,OOOI). Les Anelosimussont donc capables

d'entretenirla nappe. Ladistanceau bord de nappe le plusprochene varie pas de manière

significative(Testt pouréchantillonsappariés:n=33 ;t=-1,537; p=0,1337).La reconstruction

s'estdonc limitée aux trous. La colonie n'a pasreconstruitde nappe versl'extérieur
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Figure41 : Mesures des sections denappeseffectuées(diamètredes dommages et distance auboni le plus

proche),au début del'expérienceet 48hplus tard

4.2.4 Conclusion

Ces mesureseffectuéesdans le milieu naturel sur descoloniescomposéesde centaines

d'individus montrentque lesAnelosimussont capables deréparerla zone détruite en faisant

preuve d'une plasticité comportementale.Cette plasticité, qui peutparaître évidente, n'est

cependantpas présentechez toutes les araignées. Lesaraignéesorbitèles, commeAraneus

diadematus (Peters, 1970), semblent engrande partie prisonnière d'une séquence

comportementaleprédéfinie, qui laisse peu de placeà une organisation différente des

comportementsbâtisseurs,et que l'on peutattribuer à la géométriestricte des toiles (il est

difficile de poserune spirale de soie sans rayonspour la soutenir).
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4.3 Attraction de la soie chez Ane/osimus eximius

4.3.1 Attraction de la soie par contact

La cohésion du groupe est un des critères définissant les sociétés d'araignées

(Kullman, 1972). Chez les insectes cette cohésion peut reposer sur des mécanismes

d'interattraction(phéromones),souvent associésà un retour au gîte, ou sur uneattraction

communepourcertainsélémentsdu milieu (sélectiondu siteentraînantune agrégation).

Les araignées sociales se distinguent des insectes sociaux par la production et

l'utilisation de la soie dansl'ensemblede leurs activités. Au point que: "If one canconsider

that 'theroad ta insectsociality is pavedwith pheromones'(Blum, 1974), one mustgrant that

the societyof the spidershangs by thread" (Krafft, 1982). La soie pourrait donc être un

facteur nécessaireà l'existencemêmed'une sociétéen permettantla cohésiondu groupeet en

réduisantla dispersiondes individus.

Certainesexpériencesmontrent que lesaraignéesmanifestentune attraction pour la

soie, quipeut égalementorienterleurs déplacements.Mais cestestsont été faits dans lecadre

d'étudessur la reproductionmontrant l'existencede phéromonessexuellesassociésà la soie

(Tietjen & Rovner, 1980 ; Roland, 1984 ; Jackson,1987) ou d'étudeséco-éthologiquesoù

l'élémentattracteurtestéétant la toile d'une congénèrede mêmesexe prise dans saglobalité

(Zygiella x-notata:Leborgne& Pasquet,1987 ;Stegodyphussp. Wickler & Seibt, 1988).Les

étudesportantsur l'effet attracteurd'un dépôt ou d'un fil de soie au sein d'unmêmesexesont

rareset ne concernentpratiquementque les espècessociales(Krafft & Roland, 1979 ;Evans

& York-Main 1993 ;Furey 1998 ;Saffreet al., 1999).Nousavonsdémontréque la soie d'une

Agelenalabyrinthica est attractivepour une congénère.On peut supposerqu'il existe aussi

une attractionpour la soie decongénèreschezAnelosimuseximius.Notre hypothèseest que la

soie (filou dépôt) d'un congénèrede même sexe est unélémentattractif chez lesaraignées

sociales,responsablede lacohésiondu groupe.
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4.3.1.1 Rôleattractif de la soie d'unecongénèrechezAnelosimuseximius

Une araignéesocialeAnelosimuseximiusest-elleattiré par la soie d'unecongénère?

Matériel et méthodes:

Le dispositif expérimentalest constituéd'un labyrinthe en Plexiglas (voir Matériel et

méthodesp.14)et les individustestéssont desAnelosimuseximiusfemelles adultes.

Une Anelosimuseximius est enferméedans une desbrancheslatérales du labyrinthe

pour y déposerde la soie.L'autre brancheest vide. Après 24h, l'araignée est retirée de la

branche et une autre Anelosimus eximius est placée dans labranche centrale. Les

déplacementsde l'individu sontenregistréspar vidéodurant5h.

Deuxvariables sont prises encompte:

• le tempsd'occupationqui indique le tempseffectif passé dans chacune des trois

branches, indice d'uneéventuelle attraction par le contenu d'une des deux

branches

• le nombred'entréesdanschaquebranchequi renseigne sur le choix effectué par

l'araignéelorsqu'ellerepassepar labranchecentrale.

Résultats

L'araignéetestéepasse plus detempsdans la branchesoyeuseque dans la branche vide

(test T sériesappariées,ddl=19, t=6,378, p<O,OOOl)et choisit d'aller plussouventvers la soie

que vers labranchevide (testT pour sériesappariées:ddl=19, t=3,877,p=O,0010).
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Figure42 : Tempsd'occupation(à gauchc) ctnombred'entrées(à droite) scIon Iccontenudcs branches

du labyrintheen T

L'individu placédansle labyrinthe est attiré par la soie de ces congénèreset en casde

choix, il va vers la branche contenant la soie. Anelosimttseximitts est att iré par la soie produ ite

par ses congénères.

La soie est donc un élément permettant de maintenir une cohésion du groupe en

exerçant une attraction sur lesmembresde la société.

Tout comme Agelena labyrinthica, l'attraction pour la SOle confine une araignée

sociale dans une structure soyeuse en orientant ses déplacementsmais contrairement à une

araignéesolitaire, Anelosimusn'estpas "piégée"par sa soie mais par celle de sescongénères.
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4.3.1.2 Choix entresa propresoie et celled'unecongénèrechezAnelosimus

eximius

Matériel et méthodes:

Le dispositif expérimentalest constitué d'un labyrinthe en Plexiglas (voir Matériel et

méthodesp.6) et lesindividus sont desAnelosimuseximiusfemellesadultes.

Une branche contient de la soie de l'individu testée.L'autre branchecontient de la soie

d'une congénère. Ces araignées ont été placées 24h auparavant dans le dispositif pour y

déposer de la soie en quantité suffisantes. L'araignée testée est placée dans la branche

centrale. Lesdéplacementsde l'individu sont enreg istrés parvidéo durant5h.

Deux variablessont prises en compte :

• le tempsd'occupation qui indique le temps effectif passédans chaque branche,

indice d'une éventuelleattraction par le contenu d'une desdeux branches

• le nombre d'entréesdans chaquebranchequi renseigne sur le choix effectué par

l'araignéelorsqu'ellerepassepar la branche centrale.

Résultats:

L 'araignéetestéepasseautant de tempsdans la branche contenantsa propre soie que

dans la branchecontenant la soie d'une congénère(test T séries appariées, ddl=19, t=-0,623,

p=0,5405) et ne choisit pas d'aller plus souvent vers une des deux branches (test T séries

appariées, ddl=19, t=-I ,011, p=0,3224).
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Bien qu'attiréepar la soie d'unecongénère,une araignée socialepourrait préférersa

propre soie. Desexpériencesutilisant ces labyrinthes en T ontmontré que desStegodyphus

sarasinorumempruntaientla branchecontenantde la soie étrangère. plutôt que de choisir une

branche vide (Krafft& Roland, 1979). Cela aurait pu être le cas chezAnelosimusmais ces

araignées ne font pas dediscriminationentre leurpropresoie et celle d'unecongénère.

La soie, qu'elle soitproduite par l'araignée ou par une de sescongénères,possèdeun

pouvoir attractifidentiquesur les individus de la colonie.

4.3.1.3 Choix entre la soiefamilière et la soieétrangère

La soie d'unecongénèreest attractivemais la soieprovenantd'une autre colonie a-t­

elle ce même effet? En effet, il existe unefermeturedu groupechez denombreuxInsectes

sociaux unefermeturedu groupe. Les travaux actuels chez les Araignées socialesmontrent

qu'une telle exclusion des individusétrangersne semble pas exister(Stegodyphus sp.:

Wickler, 1973 ; Seibt& Wickler, 1988; Mallos gregalis, Jackson, 1982; Anelosimuseximitts

etA. studiosus:Buskirk, 1981 ;Agelenaconsociata:Krafft,1970).

Cependant,sans allerjusqu'àexclure activementles individusétrangersde la colonie,

une diminution del'attraction pour de la soie étrangèreserait susceptibled'expliquer la

formationde groupesdistincts (Saffreet al., 1997).

Matériel et méthodes:

Le dispositif expérimentalest constituéd'un labyrinthe en Plexiglas (voirMatériel et

méthodesp.6) et les individus sont desAnelosimuseximiusfemelles adultes.

Une branchecontient de la soiedéposéepar uneAnelosimuseximiusappartenantà la

même colonie que l'individu testé.L'autre branche contient de la soie d'uneAnelosimus

eximiusd'une colonieétrangère.Les colonies d'origine de ces individus sont sur deux pistes

différentes(Reginaet Kaw ) en Guyane et doncéloignéesde plusieurs dizaines de kilomètres.

Les araignées restent 24h dans lesbrancheslatéralespour y déposerde la soie enquantité

suffisante.L'araignéetestéeest placée dans labranchecentraleet reste 5h dans le dispositif.

Deuxvariables sont prises encompte:

• le temps d'occupationqui indique letempseffectif passé danschaquebranche,

indice d'uneéventuelleattractionpar lecontenud'une des deuxbranches
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• le nombre depassagedans chaquebranchequi renseignesur le choix effectué

par l'araignée àl'intersectiondesbranches.

Résultats

L'araignéetestéepasseautantde temps dans labranchecontenantla soie familière que

dans la branche contenant la soie étrangère (test T séries appariées, ddl=18, t=0,492,

p=0,6292) et ne choisit pas d'allerpréférentiellementvers une desbranches(test T séries

appariées,ddl=18, t=0,265, p=0,7939).
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Figure44 : Tempsd'occupation(il gauche)et nombred'entrées(il droite) selonl'origine de la soie:soie de

la mêmecolonieou soied'unecolonieétrangère.Aucunedifférencesignificativen'estmise enévidence

Les résultatsne permettentpas demettre en évidenceune modulationde l'attraction

pour la soie en fonction de sonorigine. Les Anelosimusn'ont aucunerépulsion pour la soie

d'autresgroupes. Un groupeavec des individusd'originesdiversesreste doncfonctionnel. La

soie assuretoujoursla cohésionde la société.
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4.3.1.4 Choix entreun milieu denseen soie etun milieu pauvreensoie
Matériel etméthodes:

Le dispo sitif expérimentalest constitué d'un labyrinthe en Plexiglas (voir Matérie l et

méthodes p.6) et lesindividus sont desAnelosimuseximiusfemellesadultes.

Il est difficile de quantifier la soie dépo séepar une araignée. Nous allons donc laisser

une araignéeplus longtempsdans une des branches du labyrinthe en T. Une branche contient

de la soie d'une Anelosimus eximius placée dans le dispositif depu is 96h. L'autre branche

contient de la soie d'une congénèreplacée 24H auparavant dans le dispositif. On constate

visuellement que les araignéesayant séjourné 96h dans le dispositif laissent une plus grande

quantit éde soie que celles n' ayant passéque 24h. L'araignéetestée est placéedansla branche

centraleet reste 5h dans le dispositif.

Deux variablessont prises en compte :

• le tempsd'occupationqui indique le temps effectif passédans chaque branche,

indice d'une éventuelleatt raction par le contenu d'une desdeux branches

• le nombre de passagedans chaque branchequi renseignesur le choix effectué

par l'araignéeà l'intersection desbranches.

Résultats:

L'araignéetestéepasseplus de tempsdansla branchecontenantla soie tisséedurant 96h

que dans la branche contenant la soie tisséedurant 24h (test T séries appar iées, ddl=20,

t=2,342, p=0,0296) et choisit d'aller plus souvent vers la branche contenant la soie tissée

durant 96h (testT sériesappariées,ddl=20, t=2,900, p=0,0157).
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du labyrinthe cn T.
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4.3.2 Attraction à distance: mise en évidence de facteurs volatiles

Les Anelosimussont capables de maintenir la cohésion de leur groupegrâce au dépôt de

soie qui joue un rôle attracteur et évite une dispersion des individus dans le milieu.

L'attraction peut être chimique (phéromonede contact) ou physique (effet de la structure de la

soie). Pour déterminersi une attractionde type chimique à distance existe, nous avons testé le

choix d'Anelos;'lllls eximius dans un olfactomètre.

4.3.2.1 Matériel et méthodes

Un olfactomètre est constitu é d'une boîte centrale reliée à ses extrémités à deux boîtes

latérales qui contiendront les éléments à tester pour le choix. Une cheminéecontenant une

ampoule électrique est placéau-dessusdu centre de la boîte cent rale. La chaleur de l'ampoule

provoque un courant d'air ascendantet donc un mouvement d'air symétrique des boîtes

latérales versla boîte centrale. L'individu placé dans la boîte cent rale est donc confronté à

deux courants d'air porteurs ou non de substanceschimiques en provenance des boîtes

latérales.La position de l'individu par rapport à ces boîtes permettrade mettre en évidence

l'existence de phéromones volatiles. Deux protocoles sont utilisés pour rechercher une

att ractionà distance.

1 Sortie d'air 1

/
!

Tubc

Ampoule

Boitecentrale

Boîte latérale

Entréed'air

Figure46 : Olfactomètre,L'individu placédans la boîtecentraleest confrontéaux courants d'ail"
provenantdes boîtes Iatéralcs,contenantles élémentspotentiellementattracteurs ou non
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Protocoledestinéà mettre en évidenced'une attraction à distancepar un

groupe ë'Anelasimuseximius

Ce protocolea pourbut depermettrede mettreen évidence uneattractionà distanceentre

un individu isolé et ungroupe.Nous ne préjugeonspas de l'origine dufacteur attractif(soie

ou individus).

Un individu est placé dans laboîte centralereliée à sesextrémitésà deux boîtes latérales

dont l'unecontientun groupede 10Anelosimuseximiusqui estprésentdans laboîtedepuis un

temps variable de 0 à 3jours. L'autreboîte latéraleest vide.

On relève lapositionde l'individu isolé à 3h et à 24h . Il est situé soit ducôtédu groupe,

soit du côté de la boîte vide. Cet individu restera24h dans le dispositif. On a ainsi deux

relevés depositionqui permettentde donnerune note de 0 à 2(donnéeordinale)à l'attraction

exercéepar le groupe sur l'individu isolé. Cent vingt huit araignées sonttestéesdans ce

dispositif.

L'Anelosimusplacée aucentreseratestéepar rapport à 4 groupesprésentsdepuis un

temps variable dans ledispositif:

• Groupe0 : 10Anelosimuseximiussont placées dans la boîte latérale en même temps que

l'individu central

• Groupe1 : 10Anelosimuseximiussont placées 24hauparavantdans la boîtelatérale

• Groupe2 : 10Anelosimuseximiussont placées 48hauparavantdans laboîtelatérale

• Groupe3 : 10Anelosimuseximiussont placées 72hauparavantdans la boîte latérale

Cette expériencepermet detester une éventuelleattraction à distance chezAnelosimus

eximiusmais nepermetpas de discriminer si desphéromonessont directementémises par les

individus (cuticule ou glande spécialisée) ou par la soie (qui en séchantpourrait dégagerdes

phéromones).

86



Protocoledestinéà mettre en évidenceun facteur volatile déposé par

Anelosimuseximius.

Ce protocolea pourbut depermettrede mettreen évidence uneattractionà distanceentre

un individu isolé et lastructuresoyeuseconstruitepar ungroupeé'Anelosinmseximitts.

Pour testerle rôle de la soie dans uneéventuelleattractionà distance, nous faisons tisser

un grouped'Allelosimlls (de 14 à 17 femellesadultes)durant 7 jours dans une boîte latérale.

Ce groupeest ensuiteretiré de la boîte et pesé avant l'expérience. Une femelle, neprovenant

pas de cegroupe, est placéedans ledispositif Trente deux femellesseront testéesdans le

dispositif On relève saposition à 3h, 6h et 24h. On a ainsi trois relevés deposition sur 24h

qui permettentde donnerune notede 0à 3 (donnéeordinale)à l'attractionexercéepar la soie

sur l'individu isolé.

La structure soyeusetissée est pesée après l'expérience. On peutamsi déterminer la

quantitéde soie moyennesécrétéepar mgd'araignéeet par jour.
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4.3.2.2 Résultats: Attractionà distanceparun grouped'Allelosimlis

eximius

La boîte latérale contient ungroupe de 10 Anelosimusdepui sun temps allant de°à 72

heures. La position de l'individu testé est notée 3h puis 24h après son placement dans

l'olfactomètre.

Positionde l'individu après 3 heurespasséesdans le dispositif parrapportau groupe

Un test de X2
, effectué sur l'ensembledes données, permet de vérifier si la position de

l'individu testé se fait au hasard ou si la présenced'un groupe de congénères exerce une

influence.

Choix de l'araignée trois heures après son entrée
dans l'olfactomètre
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Figure47 : Choix de l'araign ée 3heuresaprèssonentréedans le dispositif en fonction du temps passépar

un groupe d'Anelosimusdansla boîte latérale

La position des araignéesentre les deux zones au cours du temp s suit une dist ribut ion

au hasard (Test de X2
: ddl=3, n=128, X2=O,071, N .S.). Le groupe n'exerce aucuneattraction à

distance sur un congénère présentdepu is 3h dansle dispositif.
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Positionde l'individu après24 heurespasséesdansle dispositifpar rapportau groupe

Nous vérifions, en effectuantun X2 sur l'ensembledesdonnées, si la positionde

l'individu test ése fait auhasardou si la présenced'un groupe de congénèresexerceune

influence.

Choix de l'araignée 24 heures après son entrée
dans l'oltactornétre
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Figure48 : Choix del'araignée24 heuresaprèssonentréedansle dispositlfen fonction du temps passé

parun grouped'Anelosimus dansla boîte latérale

La position des araignéesentre les deux zones au cours du temps ne suit pas une

distributionau hasard(Testde X2
, ddl=3, n=128, X2=16,289, p=O,OOI 0).

Au contraire, une araignéechoisit préférentiellementle côté occupépar les congénères

depuis 3 jours aprèsavoir passé24h dans le dispositif (Test de X2
, ddl= 1, n=32, X2=6,926,

p=0,0085). Le groupe, présentdepuis3 jours dansla boîte latérale, exerceune attractionsur

un congénèresi celui-ci est enprésencede cefacteurattractifdepuis24h.
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Note d'attractionen fonction du temps de présencedu groupedans la boîtelatérale

Une note ordinale, de 0 à 2, est att ribuée à chaqueindividu testé, indiquant le nombrede

fois où il a été aperçu du côté du groupeau momentdes relevésà3h et à 24h.

Un test de corrélation montre qu'il existe une relation significat ive entre la position de

l'araignéetestée et le temps passé par le groupe dans la boîte latérale (Test de corrélation,

n=108, 1'=0,298, p=O,OO17). Plus le groupe a passéde temps dans la boîte latérale, plus

l'individu testéest attiré par ce groupe. On montre ici que l'intensitédu facteur att ractif émis

par le groupeaugmente avec le temps.
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Figure 49 :Relationentre la position de l'araign ée(notc d'attraction : moyennect ESM) ct Ic temps passé

pa."Ic groupe dans la boîte latérale
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4.3.2.3Résultats:Attraction à distancepar la soie seule

Position de l'individu par rapportà la soie

Les positions des individus à 3h, 6h et 24h sont comparéesà une distribution théorique.

On constate que les individus ne se répart issent pas au hasard mais se placent dans lazone

donnant sur la boîte latérale contenant lasoie, tisséepar ungroupe durant 7 jours, à 3h (Test

de X2
, ddl=l , n=32, X2=5,497, p=û,û19û), à 6h (Test de X2

, ddl=l , n=32, X2=4,267,

p=û,û389) et à 24h (Test de X2
, ddl=l , n=32, X2=4,267, p=û,û389) .
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Figure50 : Choix del'individu testé selon son temps de présencedansle dispositif

Les boîteslatéralesne contiennentque de la soie, résultantde l'activité du groupedurant

7 jours. La soie semble être le facteur responsablede l'attraction à distance.Il est impossible

de déterminer si c'est la soie en tant que prot éinesqui émet un facteur d'attraction ou si un

dépôt d'une substanceproduite par les araignéesest présente sur la soie. Dans cedernier cas,

la substance pourrait égalementêtre dépo sée sur lesparois de laboite.
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4.3.2.4Productionde la soie en fonction du poids des individus

Les groupesayant tissé sont pesés ainsi que leur production de soie après l'expérience.

Il est possible de calculer la quantité moyennede soie produite en fonction du poids moyen

d'uneAnelosimusde ces groupes.

Il existe une corrélation très significative entre le poids moyen des individus et la

production soyeuse moyenne (Tes t t, n=32, t=4,508, p<O,OOOl).
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Figure 51 : Relationentrela quantité dc soic produite (mg) ct Ic poids moyen dcs indi vidus (mg)

La production de soiedépenddu poids des individus ayant tisséles structuressoyeuses. Il

n'est cependant pas possible de déterminer si cette production accrue est due à une plus

grande réservede soie dans les glandes séricigènesjouant sur le tissage (Eberhard, 1988) ou

s'il s'agit d'une différenciation comportementale. En effet, Ebert ( 1998) a montré que les

gradients de poids chez Anelosimus eximius créent dans la société une spécialisation non

définitive desindividus dans certainestâches.
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4.3.3 Variation de l'attraction pour la soie en fonction de l'état de satiété

4.3.3.1 Introduction

L'attractionpour la soie est variable chezAgelenalabyrinthica en fonction de son état

de satiété(voir pA5). L'attractionmise en évidence chezAnelosimuseximiusest-elle sujet au

mêmefacteur de modulation?En effet, lesaraignéessocialesprésententune très forte fidélité

à leur toile, les coloniesoccupantune même toiledurant plusieursgénérations(Evans, 1998).

Il est pourtantpossible, en affamant artificiellement une colonie, de l'obliger àquitter sa toile

(Roeloffs& Riechert, 1988).

La soie piège lesaraignéesmais il estnécessaireque les membres de lasociétépuissent

s'extrairede la structurepour agrandirla toile en cas de baisse de proies oud'augmentation

de l'effectif de la colonie ainsi quepour essaimer.L'attractiondoit être probabiliste,pour ne

pas enfermer les araignées à uncomportementinvariant et être moduler en fonction des

ressourcesdisponibles.

4.3.3.2 Matériel et méthodes
Pourvérifier si unevariation de la satiété d'un individujoue sur l'attractionexercéepar

la soie d'uncongénère,nous utilisons les labyrinthes en T avec desbranchesvides et des

branchescontenantde la soie.

Trois groupesde femellesadultesd'Anelosimuseximiussont constitués:

• un groupeaffamé(n=23) dont les individus sont àjeundepuis troisjours.

• un grouperepu (n=24) dont les individus ont été nourris tous lesjours(depuis

une semaine) et le matin de l'expérience.

• Ces individusseronttestéspar rapportà la soieproduitepar ungroupetémoin,

ayant le régime alimentaireréservé à l'ensemble de l'élevage (n=47). Les

individus de cegroupe serviront àproduire une soie "neutre"puisquenous

ignoronsles effets de l'alimentation sur la qualité de la soie.

Chaqueindividu est placé dans un labyrinthe en T vertical. Unebranchecontient de la soie

déposéepar un individu dugroupeneutredurant 48h tandis que l'autrebrancheest vide. On

enregistreles déplacementsdes individus dans ledispositif durant 5h. Toutes les araignées

sont peséesavant l'expérience.

93



On relève différentsparamètres:

La latence: tempsécouléavant lapremièreentréedans unebranchelatérale.

Le temps passédanschaquebranche.

Le nombre d'entrées danschaquebranchelatérale.

L'activité globale qui est letempspassépar l'individu à sedéplacer(à la minute prés). Un

individu à l'arrêt depuis 1 minute estconsidérercommeimmobile.

Le nombre de périoded'activité de l'individu dans le dispositif.

4.3.3.3 Résultats

Les individus dechaquegroupe ont été pesés afin de vérifier un effet du régime

alimentaire. Lesaraignéesétant capablesde jeûner sur de longues périodes,nous devions

vérifier qu'unedifférenceexiste enfonction desgroupes.

Poids des araignées utilisées dans l'expérience
(moyenne et ESM)

30

25
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Figure 52 : Poids desAnelosimuseximiusen fonction du régimealimentaire

Il existe une différence significative entre les trois groupes(test ANOVA : ddl=2

F=37,54; p<û,ûûûl).
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Des testst pour séries non-appariés (Tableau 10) montrent qu'il existe des différences

significativesentre chaque groupe.

Groupescomparés ddl Valeur det p

Affamé / Témoin 86 -5,967 <0,0001

Affamé/ Repu 56 - 10,042 <0,0001

Témoin /Repu 84 -3,5840 0,0006

Tableau10 : Comparaisondu poids dcs individusen fonction du r égimealimentaire

Le régime alimentaire permet une discrimination des groupes en fonction du poids

desindividus.

4.3.3.3.1 Tempspassédans labranchecentraleavant lepremierchoix
L'araignée passe un certain temps dans la branche centrale du labyrinthe avant de

choisir une branche latérale, après son entrée dans le dispositif Cettedurée est représentée sur

l'histogramme suivant:
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Figure53 : Latenceavant Ic premierchoix d'unebranchedu labyrintheen fonction de l'état de satiété

Il n'y a pas de différence significative (test t pour séries non-appariées, ddl=45 ;

t=I ,858 ; p=0,0697 ; N.S.) mais on peut cependant noter que les araignées repues ont

tendanceà entrer plus vite dansune branchelatérale.
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4.3.3.3.2 Temps passédans lesdeuxbranchesselon les groupes

Lesaraignées repues passentplus de tempsdans la branch eavec soie (test t pourséries

non-appariées, ddl=45, t=-3,347, p=O,OO17) mais les tempspassésdans labranchesans soie

ne sont pas différents entre les deux groupes (test t pour séries non-appariées, ddl=45,

t=I ,097, p=0,278 5).
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Figure 54 : Attractionpour la soic cn fonction de l'état dc satiété

Les araignées sont toujours attirées par la soie mais les araignéesrepues passent plus

de temps dans la branchesoyeuse. Aucune différence significative n'est mise en évidence

entre lesdeux groupes dans le tempspassédans la branche vide.

L'étatde satiété modifie donc l'att ract ion exercée par la soie sur l'individu.
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4.3.3.3.3Nombredepassagedanschaquebranche

Le nombred'entréesdanschaquebranchepermetde déterminerles choix effectuésà

l'intersectiondu labyrinthe.

1 15

N.S.

• Araignées affamées

o Araignées repues

Branche videBranche soyeuse

5

10--1------j

o
L . _

Figure55 : Nombred'entréesdanschaquebrancheselonl'étatde satiété

Il n'y a pas de différence dans le nombred'entréesdans labranchesoyeuse(test t pour

sériesnon-appariées,ddl=45, t=-1,090, p=0,28) et dans la branche vide ( test tpour séries

non-appariées,ddl=45, t=-0,83, p=0,4108). Ceci n'est pas encontradictionavec lesrésultats

précédentsmais lescomplètent.Cesrésultatsindiquent que lasatiéténe joue aucun rôle dans

le choix de la branche lorsque l'araignée est dans la branche centrale. Ceci n'empêche

nullement l'araignée depasserplus de temps dans la branchesoyeuseune fois qu'elle y est

entrée.
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4.3.3.3.4Activitéglobale

L'activité globale représentele temps passé par l'araignée à sedéplaceret permet

d'estimer l'activitélocomotricedes araignées aucoursde l'expérience.
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Figure56 : Activité globale des individus en fonction del'étatdesatiété

L'activité locomotrice est la mêmepour les deux groupes(test t pour séries non­

appariées, ddl=45,t=0,484, p=0,6304).L'activité locomotricereste doncidentiqueet ne varie

pas enfonction de l'état desatiétéau coursde cesexpériencesde labyrinthe.

98



4.3.3.3.5Nombredepérioded'activité

L'activité globale des araignéesest découpéeen un nombre variable de périodes

d'activité.
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Figure57: Nombrede périoded'activitéen fonction del'étatde satiété

Le nombrede périodesd'activité est différent pour chaquegroupe(test t pour séries

non-appariées,ddl=45, t=-253, p=0,0148). Les araignéesrepuesont plus depériodesd'activité

(m=8,2; ESM=1,16) que lesaraignéesaffamées(m=4,52 et ESM=0,85).

Une comparaisonde la durée de chaquepériode selon lesgroupes, montre que les

araignéesaffamés ont des périodesd'activités plus longues que celles desaraignéesrepues

(test t pour sériesnon-appariées: ddl=45; t=2,590;p=0,0129).

Ces mesuresplus précisesde l'activité locomotrice montrent qu'une différence existe

en fonction de la satiétéde l'individu. En effet il y a plus depériodesd'activités mais d'une

duréeplus courtechezles araignéesrassasiées.
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4.3.4 Conclusion

Les expériencesprécédentesmontrentque lesAnelosimuseximiusont une attraction

pour la soie de leurscongénères,appartenantou non à la colonie. Plus le milieu est dense en

soie, pluscetteattractionest forte. Cetteattractionest doncmoduléequantitativementpar la

densité desstructuressoyeuses(peutêtre une plusgrandeconcentrationdu facteurattractifou

unegéométrietridimensionnellede lastructureplus importante).

Le produit de l'activité d'un groupe dégage des facteurs attractifs volatiles. Ces

derniers proviennent probablementde la soie, mais leurcomposition reste inconnue pour

l'instant. En effet, nostravaux ne permettentpas dedéterminersi la soie agit seule ou si un

éventuelproduit cuticulaire est aussi présent.L'action à distance estcependantmoins forte

qu'une actiontacto-chimiquepuisquel'effet de laprésenced'un groupeet de la soieproduite

ne se révèle qu'aprèsplusieursjours. De plus son rayond'actionest difficile à déterminer. Au

contraire, l'attraction au contact de la soie a un effet immédiat sur lesdéplacementsde

l'araignée.

La soie est donc lefacteur attractifmajeur permettantla cohésiondu groupechez les

Araignéessociales.

Ce facteur peut être modulé par l'état de satiété quiexerce une influence sur les

Anelosimuseximiusà plusieursniveaux. En effet, les araignéesrepuespassentplus de temps

au contactde la soie. Elles sont plusattiréespar la soie que lesaraignéesaffamées car ladurée

d'activitéentreles deuxgroupesne varie pas.

Cependant,il existe une différence de l'activitélocomotrice des individus car les

araignéesaffamées ont despériodesd'activité plus longues.Cette augmentationde l'activité

chez les araignées a été mise en évidence chez lesLycosidesqui ne font pas de toiles(Walker

et al., 1999) et chez desEresidaequi tissent une toileirrégulièreadhésive (Lubin&Henschel,

1996). Nos résultatsrecoupentaussi ceux deEbert (1998), montrantque lesAnelosimusde

poids plus faible ont uneactivité importantedans la toile, aucontrairedes plusgrossesqui

restentsous leur abri.

L'état physiologique de l'araignée module saréceptivité à certains stimuliprésents

dans la soie,entraînantune modification de saréponseà desinformationslocales telles que la
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présence d'un ou plusieurs fils de SOle. La faim affecte l'utilisation des informations

sensorielles.Ce phénomènea étédémontréchez lesLycosidae,des araignéesne tissantpas de

piège(Persons,1999)et peutdoncêtregénéraliséà d'autresespèces.

L'état de satiétéva déterminerla liberté de mouvementde l'araignéeen restreignantou

non sondéplacementà deszonessoyeusessur desduréesplus ou moins brèves. Lafixation

de nouveauxfils peut créer un réseauet entraînerune migration du groupe (Saffre et al.,

2000).

En effet, privée denourriture, une colonie d'araignéessocialesAgelena consociata

migre pour reconstruireune nouvelletoile collective(Roeloffset Riechert,1988).

Sans allerjusqu'àune migration complètede la colonie, une baissede la quantitéde

nourriture disponible ou une croissanceimportantede la population, augmentantla faim de

certainsindividus, peut entraînerune baissede l'attraction pour la soie etdonc accroîtreles

sortieshors de la toile. La fixation de nouveauxfils permet l'extensiondu réseauet donc la

croissance de la colonie jusqu'à un équilibre dépendant de la densité de proies dans

l'environnementet de lapopulationde lasociété.

101



4.4 Implantations de colonies d'Anelosimus eximius dans le milieu

naturel: dispersion des individus et volume des nids

4.4.1 Introduction

Les expériencesen laboratoireont montré l'attraction de la soie et son rôlepotentiel

dans la cohésion du groupe et la régulation de la taille des toiles collectives. Des

implantationsartificielles decoloniesd' Anelosimuseximiusdans lanaturenous ont permis de

mesurerla dispersiondes individus ainsi que la taille desstructuressoyeusesconstruitesen

fonction de l'effectif de la société. Lesconditions d'élevage enlaboratoire, dans un milieu

fermé, nepermettentpas d'obtenir des donnéessur les volumes des toiles tissées par des

groupes d'Anelosimus. Lesmesures effectuées sur le terrain permettent d'apporter des

informationssur laconstructionsdesstructuressoyeusespour desgroupesde petite taille.

4.4.2 Matériel et méthodes

Des Anelosimuseximiusont été récoltéssur la piste de Bélizon. Lesexpériencesse

déroulent sur la piste de Kaw. Desarbustessont taillés pour isoler leur feuillage de la

végétationenvironnante.Un gobeleten plastiqueest fixé autronc sous les feuilles. Un brin

d'herbepermetaux araignées desortir facilement dugobeleten offrant unsupportoffrant plus

d'aspéritésque le plastique. Lesaraignéesfemelles et adultes sont placées dans cesgobelets

par groupede 1 (n=30), 2 (n=22), 5(n=22), 10 (n=15),20(n=15)ou 100 (n=10).

Les dimensions de lastructuresoyeuse(hauteur, largeur et longueur) et l'effectif du

groupesont mesurés24h et 72h après la mise en place des araignées dans les gobelets.

4.4.3 Résultats

4.4.3.1 Dispersion des individus

Dispersion après 2411:

Le pourcentagede dispersionindique laproportiond'individus manquantpar rapportà

l'effectif initial. Les pourcentagesles plus élevésindiquentle départdes individus.

A 24h, la dispersiondes individus n'est pas la même danstous les groupes(ANGVA:

ddl=5, F=28,745,p<O,OOOl).
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Figure58 : Dispersiondcs individus en fonction dc l'effectif dcsgroupes, 24haprès l'implantation

Des comparaisons deux à deux (Tableau Il) montrent que la dispersiondiminue dans

les groupes de 2 puis de 5. Les groupes de 10 et de 20 sedispersentmoins, bien que les

groupes de 20 montrent une tendance plus importante. La dispersion redevient

significativement plus importantedansles groupes de 100.

Groupescomparés ddl Valeurde F Valeur de p

1 / 2 88 2,895 0,0048

2 /5 56 2,477 0,0163

5 /10 38 3,495 0,00 12

10/20 28 -1,863 0,0730

20 / 100 23 -2,733 0,01 19

Tableau11 : Comparaisonsdu pourcentage de la dispersion dcs individus en fonction de l' effectif du

g l'OUPC, 24h aprèsl'implantntion

Les araignées isolées et les groupes de pet ite taille ne restentdonc pas sur place, tout

comme les groupes de grande taille. Les groupes de taille moyenne, entre 10 et 20 individus,

présententla plus faible dispersion(20% du groupeest parti).
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Dispersion après 7211:

A 72h, la dispersion des individus n'est pas la même dans tous les groupes (tes t

AN OVA : ddl=5, F=1 7,362, p<O,OOOI) .
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Figure59 : Dispersion des indi vidusen fonction de l' effectif des groupes,72h après l'Implantation

Des comparaisons deux à deux (Tableau 12) montrent qu'après72h il existe toujours

une dispersionpar rapport aux effectifs à 24h. Ainsi la dispersion diminue significativement

entre les individu s isoléset les groupes de 2. La diminution est moins fort e entre lesgroupes

de 2 et de 5 araignéespuisqu'il n'y a qu'une tendancequi se trouve d'ailleurs confirmée par

une comparaison entre les groupes de 2 et de 10 individus. Aucunedifférence significative de

la dispersion n'est mise en évidence entre les groupes les plus nombreux de 10, 20 et 100

individus.

Groupes comparés ddl Valeur deF Valeurde Il

1/ 2 50 3,186 0,0025

2 /5 42 1,723 0,0922

2 / 10 35 4,125 0,0002

5 11 0 35 2,328 0,0258

10/20 28 -1,745 0,0920

10/100 19 - 1,529 0,1441

20/100 19 -0,213 0,8337

Tableau12 : Comparaisonsdu pourcentage de la dispersion des indi vidusen fonction de l'effectif du

groupe,7211 après l' implantation
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Comparaisons des dispersionsentre 2411 et 7211

La comparaison des effectifs à 24 et 72 heures (voir Tableau IJ) montrent que le

nombre d'individus varie encore dans les groupes de 10 et de 20. La taille des groupes n'est

pas stable à 24h. La variation observéedans les groupes de 100 n'est pas significative. Ceci

peut être attribué à la petite taille de l'échantillonqui ne permetpas de conclusion définitive.

Ecart moyen DOl.. p

Effectif 24h, Effectif72h: Total

Effectif 24h, Effectif72h: 1

Effectif 24h, Effectif72h : 2

Effectif 24h, Effectif72h: 5

Effectif 24h, Effect if72h: 10

Effectif 24h, Effectif72h: 20

Effectif 24h, Effectif72h: 100

-,558 112 -,861 ,3913

0,000 28 .
,136 21 1,142 ,2664

,273 21 2,027 ,0555

,933 14 3,500 ,0035

2,000 14 2,432 ,0290

-11,600 9 -1,796 ,1061

Tableau13: Comparaison dcs effectifs des g ' "OUllCS entre24 ct 72hcUl'cs(tests tpouréchantillons
appariés)

4.4.3.2 Volume des structuressoyeuses

Nous ne nous intéressons qu'auxvolumes de toiles tisséesà 72 heures car lesmesures

ont montré que les groupes ne sont pas encorestablesà 24h.

Lesvolumesdes structuresconstruites varient enfonction des groupes (test ANGYA :

F=78,639 ;p<O,OOO1).
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Figure 60 :Volume (en lit res)dcs stru cturessoyeuses produites cn 72h scion Ics cffcct ifs initiaux dcs
groupes

105



Des comparaisons deux à deux des échantillons montrent , sauf pour les groupes de 2

et 5 individus, que le volume des structures bâtiesdépenddu nombre d'araignéesconstitu ant

le groupe.

Ecart moyen DOL p

1,2

1, 5

1,10

1,20

1, 100

2, 5

2, 10

2, 20

2, 100

5, 10

5, 20

5, 100

10, 20

10, 100

20, 100

,552 8 · .
-22,131 16

-167,285 14 ·
-407,983 14 ·
-903,900 4 ·
-22,683 24 -1,344 ,1916

-167,838 22 -3,556 ,0018

-408,535 22 -4,584 ,0001

-904 ,452 12 -6,558 <,0001

-145 ,155 30 -4,075 ,0003

-385,8 52 30 -5,935 <,0001

-881,769 20 -8,884 <,0001

-240 ,697 28 -3,125 ,0041

-736,615 18 -6,062 <,0001

-495,917 18 -3,121 ,0059

Tableau14 : Comparaison dcs volumes des toilesti sséesen 72h cn fonction dcs groupes(test pour
échantillonsnon-appariés)

Pour pouvoir comparer les structures soyeuses entre elles malgré les variations

d'effectifs au cours des 72 heures, nous calculonsun volume de soie par individu (présentà

72h).
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Figure 61 :Volumc de soic pa.' individu en fonction de l' effectif du groupe à72 heures
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Il existe unecorrélationnégativeentre le volume par individu etl'effectif du groupe.

Les individus desgroupes les plus importants tissent proportionnellementmoins que les

individus desgroupesplus petits(Testde corrélation:n= 62, t=II,547 , p<O,OOOI ).

Ces résultatssont confortéspar les mesureseffectuéeschez d'autresespècessociales

tel queMal/os gregalis (Tietjen, 1986 ; Ward, 1986) ouAgelenaconsociata(Riechertet al.,

1986). En effet, chez les araignées sociales, onconstateque lasurfacede toile par individus

est inférieure à celled'espècessolitairessimilaires. Unearaignéesociale a donc moins besoin

de tisser de la soie,énergétiquementcoûteuse(Anderson,1970). C'est l'un desavantagesde la

vie en groupe (Buskirk, 1981 ; Riechert, 1985a). On ignore cependantles mécanismes

impliqués danscetterégulation.
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5 Le passage de l'activité individuelle à l'activité collective

La transition d'un état solitaire à un mode de vie socialchez les Araignéespeut suivre

deux voiescomplémentaires(Shear, 1970), comparablesà celles suivies par lesInsectes(Lin

& Michener, 1972) :

• La voie parasociale, où le regroupementde toiles individuellesapporte un

bénéfice mutuel aux différents individus (exemple des Cyrtophora), favorisant

une agrégationpermanentedes individus.

• La voie subsociale, où les interactions sociales existant chez les juvéniles,

soignéspar la mère, seprolongentjusqu'austadeadulte.

Ces deux cheminementsévolutifs ont pour but d'expliquer comment des ammaux

peuventseregrouperpour former une société.

Mais les processusimpliqués dans lefonctionnementdu groupe sont-ils propresaux

espècessocialesou existe-t-il des préadaptationschez lesaraignéessolitaires?La cohésion

du groupe est assuréeprincipalementchez les Anelosimuspar une attraction de la soie. Ce

comportementsemblejouer un rôle essentieldans leregroupementdes individus, base d'une

vie sociale, ainsi que dans laconstructiondes toiles.Par définition, lesaraignéessolitairesne

partagent pas leur toile avec descongénères(hormis occasionnellementen période de

reproduction)mais comment réagissent-ellesà de la soieconspécifique,est-elle également

attractive ? Une araignéesolitaire peut-elle utiliser efficacement la toile d'une congénère

commele fait toutearaignéesociale?

Le processusd'auto-stigmergiemis en évidence chez l'araignée solitaire Agelena

labyrinthica peut être considéréecommeune forme de préadaptationà uneactivité collective

de constructionpar stigmergie.En effet, cetteauto-stigmergiepeut théoriquementconduireà

la constructiond'une toile fonctionnelle par plusieurs individus à partir du moment où les

araignéesne font pas dedistinction entreleur propresoie et celle de leurscongénères.Encore

faut-il que lastructuresoyeusemise en place par uncongénèreait le même effetstimulantque

les structuresconstruitespar lesInsectessociaux.

Pour contournerle problèmetechniquelié à l'intolérancechez lesaraignéessolitaires,

nous ferons se succéderplusieurs individus sur une toileirrégulière en construction, la

coopérationn'impliquantpas que lesouvrierstravaillenten mêmetempssur le chantier.
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5.1 L'attraction pour la soie d'un congénère chez les espèces

solitaires

La cohésiondu groupeestassuréepar la soie chez lesAraignéessociales. Lastructure

soyeuseévite donc ladispersiondes individuscomposantla société.Cettepropriétéattractive

de la soieexiste-t-ellechez desespècessolitaires?

5.1.1 Attraction pour la soie chez une espèce solitaire de Théridiidés :

Steatoda triangulosa

Steatoda triangulosa est une theridiidae, appartenant à la même famille que

Anelosimuseximius,araignéesociale de Guyane.

Dans unpremier temps, nous allons vérifier si la soie d'unecongénèreest attractive

puis nous étudieronsla discrimination faite par S. triangulosa entre sa soie et celle d'une

congénèrede même sexe.

S.1.1.1 Choix entre la soie d'unecongénèreet un espace vide

Matériel et méthodes

Le dispositif expérimentalest constituéd'un labyrinthe en Plexiglas (voirMatériel et

méthodesp.6) et les individus sont desSteatodatriangulosafemelles adultes.

Une branchelatéralecontientde la soie deSteatodatriangulosa, tissée par unearaignée

ayant passé 12h danscettebranche.L'autrebrancheest vide. Undeuxièmeindividu est placée

dans labranchecentraleet reste 5h dans le dispositif. La variableétudiéeest le tempspassé

dans chaque branche, indice d'uneéventuelle attraction par le contenu d'une des deux

branches.

Résultats

L'araignéetestéepasse plus detempsdans la branchesoyeuseque dans la branche vide

(test T sériesappariées,ddl=27, t=5,869,p<O,OOOl).
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Figure62 : Temps passéparSteatodatriangulosaselon le contenu desbranchesdu labyrinthe(soied'une

congénèreou branchevide)

La soie d'unecongénèreadulte estattractive pour ces araignées solitairesappartenantà la

même famille queAnelosimuseximius.Cettepropriétén'est donc pas spécifique à une espèce,

ni mêmeàun genre, mais existe chez uneespècesolitaire de la même famille.

5.1.1.2Choix entrela soied'un congénèreet sapropresoie

Matériel et méthodes

Le dispositif expérimentalest constituéd'un labyrinthe en Plexiglas (voirMatériel et

méthodesp.6) et les individus sont desSteatodatriangulosa femelles adultes. Ils'agit de

vérifier si une Steatodaest capable de faire unediscrimination entre sa soie et celle de

congénère.

Une branche contientde la soietisséepar l'araignée qui seratestéedans le labyrinthe

tandis quel'autre branchecontient de la soie tissée par unecongénère.Les araignéesrestent

12h dans lesbranches,temps nécessairepour obtenir une quantitéde soieimportante.L'un

des individus est placé dans labranchecentraleet reste 5h dans le dispositif. La variable

étudiée est le temps passé danschaquebranche, indice d'uneéventuelleattraction par le

contenud'une des deuxbranches
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Résultats

L'araignéetestéepasseautantde tempssur sa soie que sur celle de soncongénère(test

T sériesappariées,ddl=19, t=0,279,p=0,7832,N.S.).
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Figure63 : Temps passépm'Steatodatriangulosaselon lecontenudesbranchesdu labyrinthe(soied'une

congénèreou sapropresoie)

Une Steatodane montreaucunediscriminationentreles deux soiesprésentéesdans ce

dispositifde labyrinthe. Les deux soies sont aussiattractivesl'une que l'autre.

5.1.2 Attraction pour la soie chez une espèce solitaire d'Agélènides :
Age/ena labyrinthica
Les propriétésd'attractionpar la soie et denon-discriminationde la soieproduitepar

une congénèreexistentchez desespècessocialeset solitairesde la famille desTheridiidae,les

Anelosimus eximius et les Steatoda triangulosa. Ces propriétés sont nécessairesà la

constructiond'une toilecollectivepar unprocessusstigmergique.

Peut-on les mettre en évidence chez une espèce d'araignée solitaire Agelena

labyrinthica qui construit sa toile parauto-stigmergieet dont legenrecontient deux espèces

sociales,A. consociataet A. republicana?
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5.1.2.1 Choix entre la soie d'unecongénèreet une branche vide

Matériel et méthodes

Nous avons déjàdémontréque la SOle était attractive pour l'araignéel'ayant tissée

(pA2). La mêmetechniqueest utiliséepourvérifier l'attractivitéde la soie decongénère.

Un individu femelleadulteAgelenalabyrinthica est placédurant6 heuresdans une des

branchesdu labyrinthe en T. Après ces 6 heures, elle estreplacéedans saboîted'élevage.Une

congénère(femelle adulte) est introduite dans la branchecentrale du même dispositif. Sa

positionest relevéetoutesles minutesdurant5 heuresd'observation.

Résultats

L'araignéetestéepasseplus detempsdans labranchesoyeuseque dans labranchevide

(testT sériesappariées:ddl=20, t=2,983,p=0,0074).
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Figure 64 : TempspasséparAgelenalabyrinthica selon le contenu des branches dulabyrinthe (soie d'une
congénèreou vide)

La soie d'unecongénèreadulte estattractivepour Agelenalabyrinthica. Elle partage

cette propriété avec Agelena consociata (Krafft, 1970). L'attraction pour la soie d'une

congénère existe donc chez les espèces sociales et solitaires du genre Agelena.
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5.1.2.2Discriminationde la soie chezAgelenalabyrinthica

Une Agelena peut-elledistinguersa soie de celle d'unecongénère?

Matériel et méthodes

Deux femelles adultesAgelenalabyrinthica sont placées chacune durant 6 heures dans

l'une des branches du labyrinthe en T. Une des deux araignées est placée ensuite dans la

branche centrale. On notetoutesles minutes sa position durant 5 heuresd'observation.

Résultats

L'araignéetestéepasseautantde temps sur sa soie que sur celle decongénère(test T

sériesappariées:ddl=21, t=0,106,p=0,9167,N.S.).
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Figure65 : Tempspassépm'Agelenalabyrinthica selon lecontenudesbranchesdu labyrinthe(soied'une

congénèreou sapropresoie).

Agelenalabyrinthica ne discrimine pas sa soie de celle de sescongénères,qui possède

le même effetattracteur.
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5.1.3 Attraction chez une espèce solitaire: Tegenaria domestica

L'attraction pour la soie est-elle une propriété part agée par d'autres espèces de la

famille des Agelenidae, en particulier dans des genres qui ne renferment pas d'espèces

sociales?

5.1.3.1 Choix entrela soie d'unecongénèreet unebranchevide

Matériel et méthodes

Une branchedu labyrinthe contient de la soie de Tegenaria domestica, tisséedurant

24h. L'autrebranche est vide. Un deuxièmeindividu est placédans la branche centrale et reste

5h dans le dispositif.

Résultats

L'araignéetestéepasseplus de tempsdans la branche soyeuse que dansla branche vide

(test Tséries appariées: ddl=10, t=2,559, p=0,0284, voir Figure 66).
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Figure 66: Temps passéparune Tegenariadomestica dans Ics branches d'un labyrintheen T scIon la

présenceou non desoie decongénèredans ces dernières.

Tout comme Steatoda triangulosa et Agelena labyrinthica, Tegenaria domestica

présenteune attraction pour la soie de sescongénères.
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5.1.4 Conclusion

La cohésiondu groupe, définissantune descaractéristiquesdes sociétésd'araignées,

reposesur l'attractionpour un mêmesubstrat:la soie.Cetteattraction,sansdiscriminationde

la soie decongénère,existe chezplusieursespècessolitaires tissant des toilesirrégulièreset

n'est donc pas unepropriété spécifiquementsociale. Elle se manifeste chez desespèces

solitairesappartenantà desgenresqui renfermentégalementdes espècessociales(Agelena),

mais égalementchez desespècesdont le genrene refermeaucuneespècesociale (Steatoda,

Tegenaria). Il faut cependantsouligner que toutes les espècesque nous avonstestées

appartiennentà des familles quirenfermentdes espècessociales (Agelenidae,Theridiidae).

S'agit il d'une préadaptationau sein decertainesfamilles? L'hypothèsemériterait d'être

testéed'autant plus qu'une discrimination de la soie decongénèrespeut être utile dans la

cadre d'une compétition intraspécifiquecomme chez Portia limbata, une araignéesalticide

faisant preuve d'un haut degré de cannibalisme(Clarke & Jackson,1994)et qui, dans un

milieu fermé, discrimine l'origine des fils de soie, évitant ainsi sescongénères.

Le passagedu stadesolitaire au stadesocial nenécessitepas l'apparitionde processus

complexesresponsablede la cohésion.Au contraire, le regroupementdes individus est déjà

possiblechez lesespècessolitairestestées,du moins en principe, du fait de lapréexistencede

l'attraction pour la soie et l'absencede discrimination de l'origine de la soie. Lecaractère

solitaire de cesespècesdoit donc êtreattribuéà descomportementsagonistiqueset non à une

répulsionpour la soie decongénère.
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5.2 Exploitation d'une toile conspécifique étrangère

Chez les Araignées, un individu est capabled'exploiter une toile de conspécifique

(Riechert, 1985b ; Fabre, 1879 ;Buskirk, 1981) mais iln'est pas fait mention del'efficacité

avec laquelle cet individu exploite la toileétrangère.L'exploitation d'une toile decongénère

est-elle aussi efficace que celle de la toileindividuelle?

5.2.1 Protocole

Des toiles deA. labyrinthica âgées de 48 heures sont utilisées aucoursde cetteétude.

Deux lots sont constitués,un lot témoin (n=14) et un lot expérimental(n=14). Les individus

du lot expérimentalsont enlevés de leur toile et placés sur une toileétrangère,de même âge,

privée de sapropriétaire.Les individus du lot témoin sont retirés puisimmédiatementremis

sur leur propre toile. Le test deprédationcommence3 heures après cesmanipulationspour

éviter une perturbationde l'araignée.Cette durée ne laisse pas suffisamment de temps aux

individus déplacéspour reconstruireunenouvelletoile.

Les variables prises encompte sont: la détection, l'interception, la capture et le

transportd'un grillon (1Üà 15 mg) déposéau centrede la nappe. Unenregistrementvidéo est

effectué pour chronométrerprécisémentles événements.Comme une série depré-testsa

montréque laprédationsedérouleen moins de 5 minutes(moyennede 53.5± 45.3 secondes,

n=16), la prise dedonnéeset lesenregistrementsvidéo sontarrêtés5 minutes après l'impact

de la proie sur la toile.

5.2.2 Résultats

Analyse qualitative

Une analyse qualitative desrésultatspar un test du X2 ne montre aucune différence

significative entreles deux lots ( X2=Ü.Ü46, ddl=3, p>ü.9, voirFigure 67) sur l'occurrencedes

quatreitems comportementaux.Une araignéeest donc capabled'effectuerchaquephase de la

prédationsur une toileétrangère.

116



1 6 - -_.---._----------- --- ------- ---------------- ------- --- --------- ---------

1 4

1 2

1 0

8

6

4

2

o
D ét e c ti o n Inter c e pti on

Lot Témoin

Cap t ure

DLot expérim enta 1

Tr an s p ort

Figure67 : Nombred'araignéesprésentantchaquetYI)C dc comportement: détection,interception,

capturect transportde la proie

Analysequantitative

Une analysequantitativedu tempsnécessaireà la détectiondu grillon (duréeécoulée

entrele premiermouvementdu grillon et lepremiermouvementde l'araignée)et de lavitesse

d'interception (rapport de la distance entre l'araignée et le grillon sur le temps de

l'interception)permetd'examinerplus précisémentcesrésultats.

Ces variablesdépendentde lacapacitéde l'individu à exploiter une toile plutôt que de

son état interne (faim, agressivité,...). Le calcul de la vitesse dedéplacementplutôt que le

temps d'interception, permet de tenir compte des distancesvariables entre l'araignéeet sa

prote.

On constatequ'il n'y a pas dedifférence en ce quiconcerneles temps de détection

(Mann-Whitney : U=-O.SOS,Nl =14, N2=14 , p=O.613 ,N. S., Figure 68).

117



Temps nécessair e à la détection de la pro ie
(médianes et quart iles )

N.S.
,-----------_._------2,5 -'---

2

�~ 1,5
IIIa.
E
al
1-

0,5

0

Lot témoin Lot expérimental

Figure68 : Tempsnécessairesà la détection d'une proie parune araignéesursa toile (lottémoin)ou sur

une toileconspécifique(toile construiteparuneautrearaignée)

Il existe parcontreune différencesignificativedes vitessesd'interceptiondes deuxlots

(Mann-Whitney: U=-2.87, NI = 14, N2=14, p=O.004, Figure 69). Le lot expérimentalest plus

performantque lelot témoin.

Vitesses d' interception de la proie (médi anes et
quartiles)
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Figure69 : Vitessed'interception de la proie pal" unearaignéesursa toile (lottémoin)ou sur une toile

conspécifique(toile construiteparune autrearaignée)
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5.2.3 Conclusion

Il existe une différence,perçuepar l'araignée,puisqueles vitessesd'interceptiondu

lot expérimental sont supérieuresà celle du lot témoin. Cependant,la perception d'une

différence n'empêche pas l'individu d'exploiter une toile étrangère au moms aussi

efficacementque sapropretoile.

La structure soyeuse tissée par uneAgelena n'est pas un élément spécifique à

l'individu mais peut être utilisée parn'importe quelle congénère.Une toile irrégulière, malgré

l'absence derepèresclairs pour un observateur,contrairementau cas des toilesgéométriques,

reste une structure parfaitementexploitable pour tout individu de la même espèce. Ceci

confirme quecertainesrègles deconstructionprésidentà l'édification de ces toiles,commela

fixation de fils créant unetensiondans la nappe et quipermettentà tout individu de retrouver

sa retraite (Gomer & Claas, 1979). Si une toilecollective pouvait être construitepar des

Agelena labyrinthica,toute congénèreserait théoriquementcapable de l'exploiter avec

efficacité.
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5.3 Régulation interindividuelle de la construction: mise en

évidence d'un processus stigmergique

Les Agelenalabyrinthica présententune indépendancede leurs actes etconstruisent

leur toile parauto-stigmergie.Ce processusest-il conservélorsquel'araignéeest placée sur la

toile incomplète d'une congénère?S'il l'est, nous serions enprésenced'une stigmergie

sociale, puisque lastructurestimulante est alors leproduit de l'activité d'un congénère.

Agelenalabyrinthica utilise unestructuresoyeuseétrangèrecomme sic'était la sienne.

Elle ne fait aucune discrimination entre sa soie et celle tissée par uncongénèreen étanttout

autantattiréepar les deux types de soie.

Ne serait-il pas possible de fairecoopérer plusieurs araignées solitaires lors de la

constructiond'une toile? Les différents individus utiliseraient lesstructuresmises en place

par leurs congénèrespour coordonnerleurs comportementsbâtisseurs. Commeil est par

définition impossible quecette coopérationse fasse chez des espèces solitaires à cause des

confrontations agressives et du cannibalisme,il est indispensable de ne mettrequ'une

araignée à la fois face à lastructuresoyeuse enconstruction,puis de la retirerpour laisser

place à une autre.Cette coopérationdifférée dans le temps peut être étudiéepour chaque

élément de la toile en faisant sesuccéderplusieurs individus surl'ébauchesoyeuse.

5.3.1 Construction de la retraite

5.3.1.1 Protocole

Il est impossible de fairecohabiter deux araignées sur une même toile. En

conséquence,un individu A est placé dans une boîteexpérimentalejusqu'àla constructiondu

stade "ébauche de tube" (voir p.22). Puisil est retiré. Un individu B est ensuite placé dans la

boîte. Cette boîte estretournéede 1800 pour désorienterl'araignée et supprimertout effet

possible du milieu sur la position de la retraite. Un échantillon de 36 paires d'individus est

ainsi constitué.Après 24 heures, la localisation de laretraitedéfinitive parrapportà l'angle où

setrouvait l'ébauche est notée.
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5.3.1.2 Résultats
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Un test de X2 montreque la localisationde la retraiteconstruitepar l'individu B ne se

fait pas au hasard (n=36, X2=100.16, ddl=2, p<O.OOI, voir Figure 70) mais dépend de

l'ébauchede tubetissé par l'individuA. Cettedernièreguide le travail deB.
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Figure70 : Distribution desabrisselonICUl" positionpar ranportà l'ébaucheconstruite24h auparavant

parunecongénère

5.3.2 Construction de la nappe

5.3.2.1 Protocole

Un individu A est placé dans uneboîte expérimentalejusqu'àla constructiondu stade

"charpente". La hauteurde celle-ci est notée. L'individuA est remplacépar un individuB. Un

échantillon de 36 paires d'individus est ainsiconstitué. Après 24 heures, la hauteur de la

nappedéfinitive est relevée.

5.3.2.2 Résultats

Les résultats ne révèlent pas de différence significative entre la position initiale

(hauteur)de la charpenteet celle de lanappe(Test-t pour séries appariées, n=25, t=0.997,
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ddl=24, p=O.328, N.S. ). Il existe une très forte corrélation entre lesdeux hauteurs (Test de

corrélation, n=25, R2=O,964, p<O.OOOI ).
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Figurc 71 : Hauteurdc la nappecn fonction dc la hauteurdc la charpenteconstruitepur unc congén ère

24h auparavant

La construction de la nappe définitive parl' individu B est donc piloté par les

structures préalablement élaborées parl' individu A.

De plus une compararson entre les hauteurs des nappes construites par un même

individu (voir p.25 Construction de la nappe par auto-stigmergie)et celles construites par

deux individus ne montrent aucunedifférence(Test-t pour échantillons non-appariés: n=55 ;

ddl=53 ; t=-248 ; p=O,805 ; N.S.). Les toiles de ces deux lots présententles mêmes

caractéristiques.

5.3.3 Conclusion

Une Agelena Iabyrinthica, qUI construit sa toile par auto-stigmergie, est capable

d'utiliser la structure préalablementmise en placepar une congénère.Puisque son travail est

dirigé par l'ébauchebâtie par une congénère,il s'agit d'une véritablestigmergie sociale, telle

qu'elle est définiepar Grassé(1959).
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Bien que les structuresbâties par deux araignéesparaissentvisuellementidentiquesà

celles construitespar un seul individu, impressiondifficile à quantifier, il reste à démontrer

leur caractèrefonctionnel dansla capturedes proies. En effet, l'efficacité de la toile n'est pas

assuréeuniquementpar le bon positionnementd'une nappemais par l'intégration de chaque

élémentde la structureà l'ensemblede la toile. La nappedoit être correctementreliée à la

retraite où l'araignéeattend une proie. L'une et l'autre peuventêtre correctementédifiées à

partir des ébauchesplacées par des congénèresmais nen n'assurele fonctionnementdu

système. Il est donc nécessaire vérifier l'aspect fonctionnel de ces toiles.
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5.4 Efficacité des toiles construites par plusieurs individus se

succédantdansleternps

Il est possibled'obtenir une toile complèteen faisant sesuccéderplusieurs individus

dans le dispositif expérimental. Une toile ainsiobtenue présente les mêmes éléments

architecturauxqu'unetoile normale (nappe et retraite). Elle peut être qualifiée decomposite

puisque ses élémentsproviennent des activités de plusieurs individus différents.Cette

coopérationforcée a-t-elleproduit unestructurecompositefonctionnelle?

5.4.1 Protocole

Deux lots de toiles sontconstitués.Les toiles du lot A (n=23),entièrementconstruites

par un seul individu, sontcomplèteset présententune retraite et une nappe. L'individu

constructeurest retiré et unautreest placé sur la toilepour y être testé. Les toiles du lot B

(n=32) ont été chacuneconstruitespar 3 individus différents. Lacharpenteest construitepar

un premier individu, la nappe définitive par un deuxième et laretraite par un troisième

individu. Une quatrième araignée est placée sur la toile finale en vue detestersont efficacité.

Cinq grillons âgés de 5jours sont jetéssuccessivementsur chaque toile enrespectant

un intervalled'au moins 5 minutes. On note le nombre de grillonsdétectéspuis capturéspar

l'araignée.On considèrequ'un grillon est détectéquandl'araignéesort de sa retraite, etqu'il

est capturéquand il est immobilisé. Chaquestructurereçoit ainsi une note de 1 à 5. La durée

de chaqueobservationest de 60 secondes.

5.4.2 Résultats

Qualitativementil n'apparaîtpas de différence entrel'efficacité des individus placés

sur les toilesconstruitespar une seule araignée et cellesconstruitespar trois araignées qui se

succèdentdans le temps.

Les résultatsne montrent pas de différence entre le lot A et le lot B du nombre de

grillons détectés(test T pour échantillonsnon-appariés:ddl=53, t=-0,499, p=0,61, N.S.) ni

pour le nombre de grillonscapturés(test T pour échantillons non-appariés: ddl=53,t=0,114,

p>0,9, N.S.).
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Figu re 72 : Nombre de gr ltlons détectés et capt urés par une araign ée plac éeSUI' une toile normale (11=23)

ou une toile construite par plusieu rsaraignéessoli taires (n=32)

5.4.3 Conc lusion

Commela capturedes proies dépendde l'existenced'une toi le complète et cohérente, il

est possible d'affirmer que les toiles construites par plusieursindividus sont aussi efficaces

que les toilesbâties par un seul individu.

La coopérationpar stigmergie chez les Araignéessolitaires permet l'édification de toiles

complèteset fonctionnellesqui ne diffèrent pas des toiles normales. Lesaraignéessolitaires

possèdentdonc unepréadaptationà lacoopérationdans laconstructiondes toiles collectives.

Parmi les trois caractéristiques avancées par Kullmann (1972) pour définir les sociétés

d'araignées, deux d'entres elles, la cohésion du groupe et la capacitéà coopérer, sont mis en

évidencechez uneespècesolitaire appartenantà un genrecontenantdes espècessociales. La

dernière caractéristique, la tolérance interindividuelle, n'existe pas chezcette araignée, en

dehorsde lapériodede reproductionet desstadesjuvéniles.
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6 L'épreuve de la modélisation

6.1 Introduction

Selon notre hypothèse,les araignéessolitairesauraient les caractéristiqueséthologiques

nécessairespour coopérerdans laconstructiond'unetoile, mis àpart la toléranceréciproque.

Les processus stigmergiques seraient suffisants pour assurer une coordination et une

coopérationaboutissantà la constructiond'un édifice cohérent.Sachantpar ailleurs que la

soie est attractive pour tous les individus, il suffirait même que lesaraignéess'ignorent

(absenced'interactionsdirectes, pas de réactions agonistiquesou même d'évitement, pas

d'attraction directe entre les individus, pas demécanismeparticulier "d'entraide" ou de

coopération) pour obtenir une toile commune. Mais, du fait de leur intolérance, il est

impossible de réaliser une expérimentation faisant intervenir simultanément plusieurs

individus. On ne peutdonc pas vérifier directementsi les processuscomportementauxmis en

évidence chez Agelena labyrinthica sont suffisants pour permettre l'édification collective

d'une toile. La constructiond'une toile par plusieursA. labyrinthica se succédantdans le

tempsest certesen faveur denotre hypothèse,mais nepermetpas d'exclurel'interventionde

mécanismesplus complexesque nousn'aurionspu mettreen évidence.

Commeil est impossiblede testernotre hypothèsesur le matérielbiologique,nousavons

recoursà la modélisationen prenant soin de n'introduire dans lemodèle que lesréactions

stimulus-réponseeffectivementmises enévidencechez nos araignéessolitaires, méthodela

plus simple pour vérifier si les réactionscomportementalesidentifiées sont suffisantespour

générerun phénomènecollectif

6.2 Résultats qualitatifs

L'environnement virtuel utilisé est du même type que celuiemployé pour la

modélisationde laconstructionde la toile par desAgelenalabyrinthicaisolées. Il estconstitué

d'une zone de 30 casesde coté. Lesaraignéeseffectuent2000 déplacementset la probabilité

de fixer un fil est delh. La variableétudiéeest l'attractionpour la soie dont la valeurvarie de

oà 20 danscetteapprochequalitative.

La constructiond'une seule toile communepar plusieursindividus estprincipalement

conditionnéepar le facteurd'attractionde la toile. Lorsquecetteattractionest faible ou nulle,

on retrouvedes toiles nonfonctionnelles,se limitant à un réseaude fils occupantla totalité de

l'espacedisponiblecommec'était le cas pour les constructionsindividuelles, c'est à dire que
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les araignéesparcourentl'ensemble del'environnementmis à leur disposition en posant lefil

au hasard.

Si l'attractionest trop élevé, les individus sont piégés par leurpropretoile. Celles ci ne

seconnectentpas les unes aux autres.Chaqueindividu reste dans sa toile individuelle.

Une valeur moyenne permet auxaraignéesd'être attirés par la soie de leurs voisines et

donc de seregroupersur unestructurecommune.L'attractionpour la soie doit être équilibré.

Une valeurtrop faible ne permet pas unregroupementdes individus suffisantpour obtenir une

structuresoyeuse commune et dense, tandis qu'une valeur trop élevé empêche une araignée de

quitter sa toile et de rejoindre sescongénères.

Les figures suivantesmontrentdes exemples de simulations. Les araignées ne sont pas

groupésau début mais répartisuniformémentdans unenvironnementde 30 cases decoté

selon lescoordonnéessuivantes: (15;15),(8;22),(22;8),(8;8),(22;22)

La Figure 73,obtenueavec uneattractionde la soie nulle, montre que la soie est posée

dans l'ensemble de la surface disponible en l'absence d'attraction. Aucunestructurecohérente

n'est construite. Les individus sedisperseraientencoreplus dans unenvironnementde plus

grandetaille.

Figure 73 : Structure construite par 5 araignéessans attraction pour la soie (2000déplacements,
environnementde 30 cases de côté,probabilitéde fixation de fils deYz).
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Dans les toiles de laFigure 74, obtenueavec un facteurd'attractionde S, la soie n'est

plus tissée au hasard. Unestructure plus dense que lesautres apparaît. L'attraction est

suffisante pour limiter les déplacementsdes araignées, sanstoutefois les empêcherde

rejoindre lesstructuressoyeuses voisines etd'y resterpiégées.L'apparition d'une structure

soyeuseparticulièrementdense montre que les araignées se sontregroupées.Ce phénomène

est visible sur la figure de gauche oùl'individu placé au départ en haut à droite (dont on voit

le point dedépart) a rapidement rejoint lastructuredense située en basà gauche. Mais ces

images révèlent également uneimperfectionde notre modèle de visualisation.D'une part le

logiciel employé ne permet pas de faire une différence entre un seul fil et plusieurs fils

parallèles. La densité de la soie est doncsous-estiméesur les figures.D'autre part, nous

n'avons pas introduit dans notre modèle une durée de vie limitée des fils posés. Or nous

savonsqu'unetoile est progressivementdétruite par les facteursécologiquesLederberger&

Baur, 1998; Tanaka, 1989). Les mesures des toiles sur leterrain ont montré qu'il existe un

équilibre entre ladestructionnaturelle des toiles, la vitesse deconstructionde la toile et les

conditionsécologiques(voir p.Sl). L'introduction d'unetelle règle dansnotremodèle, faisant

progressivementdisparaîtreles fils les plus anciens, donneraitcertainementune image plus

convaincanteen supprimant lesstructuressoyeuse initiales tissées par les araignées avant leur

regroupement.

, , ' l , , '" '"
, 1
l, l, ..

i ,

Figure 74 : Structures construites pal' 5 araignéesavec une attraction de 5 I)OUI' la soie (2000
déplacements,environnementde 30casesde côté.probabilitéde fixation de fils deY2)
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Les toiles de laFigure 75 ,obtenuesavec un coefficientd'attractionfort (valeur de 10 et

20), deviennent individuelles. La surface des toiles se réduit. Les araignées sont piégés par

leur propresoie et ne disposent plus d'une liberté de mouvement suffisantepour s'enextraire

et entreren contactavec la soie de leurcongénères.L'attractionnécessairepour obtenir ces

résultats dépend de la dispersion des araignées dans le milieu et de la distance

interindividuelle. Contrairementà cequ'on aurait pu imaginer, uneattractionde la soie trop

forte est donc préjudiciable au bonfonctionnementd'un groupesocial, d'autantplus qu'elle

réduit les dimensions du piègeconstruit(voir résultatsquantitatifs).

Figure75 : Structuresconstruitespa." 5araignéesavec uneattractionde 10(à gauche) et de 20(à droite)
pourla soie (2000déplacements,environnementde 30 cases de côté,probabilitéde fixation de fils de'il)

6.3 Résultats quantitatifs

Les simulations sontexécutéesdans unenvironnementde 100 cases de côté. La taille de

l'environnement a été augmentéecar les groupes seront plus importants que dans les

expériencesprécédentes.Nous évitons ainsi un éventuel effet de bord. Chaque araignée

effectue 2000déplacementset sa probabilité deposerun fil est de1Iz. Cette dernière reste

constante.
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6.3.1 Rôle de l'attraction pour la soie

La courbe suivante (Figure 76) montre le rôle du coefficient d'attraction de la soie sur

un groupe de 5 araignées, les autres paramètres restant constants. On note la diminution de la

taille de la toile et donc l'augmentation de la densité soyeuse de cette structure quand

l'attraction augmente. Dans cette série de simulations, les araignées partent ensemble du

centre de l'environnement.Nous reproduisons ainsi les conditions expérimentalesdes mesures

effectuées enGuyane où les toil es étaient tisséespar des araignéespréalablementdépo sé

ensemble dans un récipient (voir p.l 02).
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Figure76 : Surface de toile(% de la surfacetotalede l'environnementcouvert)en fonction de l'attraction
IlOUI" la soie (5 araignées1);1I1ant groupées,environnement de tOO cases de côté, 2000d éplacements,
probabilitéde dépôtde fils de Yz )

Il est possible de calculer l'équation de la courbe (droite de régression après une

transformation logarithmique desordonnés:n=899 ; r =0,942; p<O,OOOl):

Log(%sur"facede toile)=1,271- O,066xAttraction

La taille de la structure soyeuse décroît de façon inversement proportionnelle à

l'attraction pour la soie, en suivant une courbe de type logarithmique.
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6.3.2 Taille de la toile en fonction des effectifs du groupe et de
l'att ract ion de la soie
Les résultats (voir Figure 77 et Tableau 15) montrent que les groupes lesplus importants

sont ceux qui tissent les structures les plus vastes. Ceci recoupeles résultatsobtenuspar les

implantationsde colonies en Guyane. Cependant, à cause des différencestrop importantes

entre le modèle et les conditionsexpérimentales, des comparaisons plus pousséespar attribuer

desparamètresbiologiquesdans la simulation paraissent encore prématurées.
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Figure77 : Surface dc toile(% dc la surf acetotaledc l'cnvironncmcntCOUVC,"t) cn fonction dc l'effectif du
groupe(attractionpour la soic dc0, 5 ct 10)

cX:J Somredescarrés Carré rmyen Valeur deF Valeur dep Larrtxla RJissance

N:xearaignées

Attraction

N:xearaignées *Attraction

Fe:;idu

1 135259,525 135259,525 [675,133 <,0001 [675,133 1,000

1 22,898 22,898 ,001 ,'32.73 ,001 ,1[6

1 52168,176 52168,176 2188,840 <,0001 2188,840 1,000

Bill 10086,642 23,834

Tableau15 : Test statiqueANOVA faisantapparaître Ic r ôle du nombred'araign éesct dc l'attractionsur
la surface dc la toile finale

Cependant ces résultat s montrent que, pour construire une toile efficace pour la

colonie, le coefficient d'attraction doit être d'une valeur moyenne. Si l 'attraction est trop forte,

la toile construitedevient trop petite pour assurerla survie énergétique de la colonieet d'autre

part, les araignées ne peuvent plus quitter la colonie pour l'agrandir ou pour essaimer. Au

contraire une valeur trop faible entraîne la dispersion des individus et l'éclatement de la

colonie.
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6.3.3 Emergence de propriétés caractéristiques des araignées sociales

La vie sociale estcaractériséepar un certain nombred'avantagesadaptatifs. L'un de

ceux-ci est l'économie de soie réalisée par les araignées lors de laconstructionde toiles

collectives. En effet, combiner ses effortspour tisser permet de diminuer la quantité de soie

sécrétéeet le temps passéà la construction(Buskirk, 1975, 1981 ; Tietjen, 1986). Laquantité

de soieproduite par une femelle diminue quand le nombre d'araignée augmente(Riechertet

al., 1986).

On constatedonc que les toiles d'araignées sociales, malgré une tailleimportante,ont

une surface par individuproportionnellementplus faible que celle des toiles d'araignées

solitaires.D'autrepart, lacoopérationlors de laprédationpermet decapturerdes proies plus

efficacement et de plusgrossestailles (Pasquet& Krafft, 1989), ce quiautorisefinalement

une surface decapturepar individu moinsimportante.

Cesobservationssont-elles lesconséquencesde la vie engroupeou unestratégie

adaptativemise en place par lasociété?

Méthodes

Pour répondreà cette question, nous utilisons le modèle informatique, basé sur les

comportementsd'araignées solitaire. Dans ces simulations, nousconstituonsdeux groupesde

1 et 10 araignées virtuelles (ouagents en langage informatique) dont le nombre de

déplacements,par araignée,variera de 200 à 2000 pour faireapparaîtrela dynamique de

constructiondes toiles.

Deux variables seront prises en compte:

• la surface del'environnementoccupéepar de la soie (l'unité est la case).

• la densité de soie (nombre de fils divisé par la surface, en case, de la toile).

Les résultatssont calculés à partir de 3000 simulations deconstructionde toiles.
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Résultats

On constateque la taille des toiles croît proportionnellement à l'augmentation des

déplacementsdesaraignées(voir Figure 78). Plus une araignéesedéplace,plus elle a dechance

de poserde la soie. Donc, la surfaceoccupéepar les filsaugmente. On constateque la taille

des toiles,construites par un groupe de 10araignées, est bien plus importanteque celle bâties

par une seulearaignéequel que soitle nombrede déplacements(test t pour échantillons non­

appariés:ddl=2998, t=44,795 , p<O,OOO1).

De plus, ladynamiquede construction diffère. Les équations de droite obtenues par

régressionlinéaire sont:

Equation de droite n R p
Groupede 10 Y=0,546X + 124,189 1000 0,855 <0,000 1

Individu solitaire Y=O,137 X + 29,328 2000 0,761 <0,0001
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Figure78 : Surfacedes toiles cn fonction du nombrede déplacement(200-2000)ct scIonlesgroupcs (1 ou
10 araignées),faisantapparaîtrela croissanceprogressivedcs toiles
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La densité moyenne (nombretotal de ms tissésdivisé par la surfacede la toile) des

toil es collectives estsupér ieureà cellesdes toiles bâties par un individu isolé (test t pour

échantillons non-appariés :ddl=2998, t=662,595, p<O,OOOl , voir Figure 79).
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Figure79 : Densité de soie enfonction desgroupes et des déplacements

Si on calcule pour chaque catégorie de déplacement, la taille moyenne des toil es, on

constate (voir tableau ci-dessou s)que lerapportde la surface destoiles soc ialessur la surface

des toiles individuelles est d'environ de 4 alors que le rapportdu nombre d'individus est de 10.

Déplacement Surfacemoyennedes Surfacemoyennedes Rapport:

toil esindividuelles toil essociales SsocialeJSindiv iduell es

200 47 210 4,46
400 85 347 4,08
600 115 473 4,11
800 139 587 4,22
1000 173 659 3,8
1200 195 756 3,87
1400 221 917 4,14
1600 245 1015 4,14
1800 271 1137 4,19
2000 290 1206 4,15

Les toiles collectives obtenues au cours de ces simulations présentent les mêmes

caractéristiquesque les homologues biologiques. Cette propriété émerge nte de la vie en

groupe s'expliquepar la cohésion du groupe d'araignéegrâceà la soie. Les individus restent
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localisés dans la mêmezone de l'environnement. La densité locale de SOle augmente

rapidement,lespiégeantplus lesaraignéesque ne le ferait la soie d'une toile individuelle.

La toile finale présenterabien une surfacepar individu plus faible que celle de leur

homologuesolitaire.

6.4 Conclusion

Les résultatsprécédentsfont apparaîtreun mécanismesimple decohésionde groupe,

l'attraction de la soie. Cemécanismeest intéressantdans lamesureoù il permet l'apparition

d'un groupesocial sansnécessiterde mécanismede communicationdirecte, d'attribution de

rôles, de représentationinterne du groupe ou de l'environnementpar l'araignée. Cette

propriétéest le résultatde la mise en place destructuressoyeusesdans l'environnementqui

favorisent en retour certains comportementsde déplacementrenforçant la structure et

amplifiant lephénomène.

De plus, cemodèle démontreque descomportementssimples d'araignéessolitaires

sont capablesde permettrela constructionde toiles collectiveset que ces toilesprésententdes

propriétéspropres à celles desespècessociales. La possibilitéd'économiserde la soie en

obtenant une structure plus densegrâce à l'attraction commune pour la soie, n'est pas

explicitementcodédans lescomportementsde base du modèle solitaire.

Cette approche stigmergique de l'interaction entre les araignées, ou agents, et

l'environnementmontre que cedernier est unecomposanteessentiellepour permettreà un

groupede sestructureret de s'auto-organiser,faisant apparaîtredespropriétésnouvellesaux

niveaucollectif
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7 Discussion générale et conclusion

Le choix des Araignéescomme modèle d'étude de l'apparition des mécanismesde

coordinationindispensablesau fonctionnementd'unesociétésejustifie par lescaractéristiques

des Araignéessociales. LesAnelosimuseximius présententune tolérancemutuelle durant

l'ensemble du cyclebiologiqueet passeulementdurant les phasesjuvéniles. Ellesforment des

sociétés regroupant des centainesd'individus qui coopèrent dans le soin auxjeunes, la

constructiond'une toile communeet la prédation. Bien que ne présentantpas de castes,

l'espècea un sex-ratio biaisé enfaveur des femelles quiconstituent90% de la population.

C'est la seule caractéristiqueoriginale des araignéessocialespermanentespar rapport aux

espècessolitaires qui les rapprochedes insectessociaux. Unespécialisationdes tâchesen

fonction de la massecorporelleexiste mais resteparfaitementréversibleselon lesconditions

du milieu (Ebert, 1988). CesAraignéespeuventsans aucundoute être qualifiées de sociales,

sans pourtant avoir atteint le stade d'eusocialitépropre aux Insectessociaux. N'ayant pas

atteint cettecomplexitésociale, lesAraignéesforment donc unesociétéplus proched'un stade

originel, tout en étant très différentes des Araignées solitaires, caractériséespar une

agressivitéenvers les congénèresallant jusqu'aux cannibalisme(Clark & Jackson,1995)en

dehorsdespremiersstadesjuvénileset de lapériodede reproductionchezcertainesespèces.

La comparaisonde mécanismescomportementauxintervenantdans la vie sociale chez

Anelosimuseximiuset ceux desespècessolitaires appartenantà des famillescontenantdes

espècessociales, permet de faire apparaîtreles modifications éthologiquessuffisantes et

nécessairesau fonctionnementd'unesociété.

En effet, toute organisationsocialeefficace nécessitel'interventionde mécanismesde

coordinationpermettantla réalisationde tâchescollectives. On peut éventuellementsupposer

que cesmécanismessont apparusprogressivementau coursde l'évolution socialede certaines

espèces, particulièrement pour les formes eusociales. En revanche, il paraît difficile

d'admettreune telleévolutionprogressivechez lesaraignéessociales en raison de leurorigine

polyphylétique(Plateaux-Quenuet al 1997). En dépit de larareté des espècessociales(17

espècessocialespermanentesnon territoriales),la transitiondu statutsolitaire au statutsocial

s'estopéréeau moins 12 fois (Avilés 1997). Ainsi, dans legenreStegodyphus,trois espèces
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socialessont étroitementapparentéesà trois espècessœurssolitairesdont elles nedifférent

que très peu (Kraus & Kraus, 1988). Laspéciationsociale s'estdonc effectuéetrois fois au

sein de cegenreet la parentéimportanteavec lesespècessolitairesprocheslaissesupposerun

passageextrêmementrapide, d'unpoint de vue évolutif, vers la forme sociale.

Ce fait suggèreque lesmécanismes nécessairesà la coopérationpréexistentau moins

chez certainesespècessolitaires appartenantà des familles quirenferment égalementdes

espècessociales, ce quifaciliterait la transitiondu modede vie solitaireau mode de vie social.

Un exemplede préadaptationà la vie sociale, c'est à dire "laprédispositionfortuite d'un trait à

acquérirdes fonctions autresque celles qu'ilremplissaità l'origine" tel que le définitWilson

(1976) a été démontré par Hamilton (1964) pour expliquer le nombre importants

d'Hymènoptéressociaux. En effet, à part lesTermites, les Insecteseusociaux sont tous des

Hyménoptères.Hamilton l'explique par le mode de déterminationsexuelle haplodiploïdede

ces derniers, chez qui les œufsfécondésdonnentdes femelles et lesoeufsnon fécondésdes

mâles. Cette prédisposition,étudié dans le cadre de la biologie des populations, est une

caractéristiqued'Hyménoptèressolitairesqui acquiertun rôle particulièrementimportantdans

la constitutiondessociétés d'Hyménoptères.

C'est pourquoi, en accord avec ce point de vue, notre démarchea consisté à

rechercher, chez des espèces d'araignées solitaires, les mécanismescomportementaux

susceptiblesd'expliquer la coopérationlors de la constructionde la toile chez lesespèces

sociales,plutôt que de fairel'inverse,c'està dire derechercherchez lesespècessolitairesdes

traits comportementauxcaractéristiquesdesespècessociales.

La construction d'une toile chezAgelel1alabvrîl1t/zîca

Nous avons testé cette hypothèsesur une araignéetypiquement solitaire, Agelena

labyrinthica, dont la toile présentedes similitudesétroitesavec cellestisséespar deuxespèces

sociales,Agelenaconsociataet dans unecertainemesurepar Anelosimuseximius.

Nos expériencesont fait apparaîtredes mécanismesde constructiondes structuressoyeuses

semblableschez Agelenalabyrinthica et Anelosimuseximius. En effet, lecomportementde

pose de fils suit la mêmedynamiqueque celui d'Anelosimllseximius, c'est à dire que les

araignéesont uneprobabilitéconstantede fixation du fil aucoursdu temps.Cetteposede fil

est soumisechezAgelenalabyrinthica à une modulationen fonction de laprésenced'aspérités

facilitant l'accrochede fils. Cedernierpoint n'a pas été vérifié chezAnelosimuseximius. Les
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compositionsbiochimiques de la soie des fils de cheminement et des filsd'attachede la toile

sont identiques chezAraneusdiadematus(Andersen, 1970).

La pose de fils de cheminement est la première étape deconstructionde la toile. La

mise en place d'un réseau decapture destiné à intercepter les proies est réalisée par

l'interaction entre lesdéplacementsde l'araignée et laconfigurationdes supportsdisponibles

dans le milieu et favorables à laconstructiond'une toile. Chaqueespèce sélectionne des

supportsde constructionprivilégiés (Robinson, 1981). ChezA. labyrinthica, il s'agit de la

présenced'une zone offrant uncouvert végétal pour la constructiond'une retraite tandis que

des sommets devégétationsde même niveau, formant une frontière entre milieu dense et

milieu ouvert, vont permettrel'élaborationd'un ensemble de filshorizontauxqui serviront de

charpenteà la nappe finale. Lesmanipulationsde la position de la toile, par des modifications

desconfigurationsdessupportsdans un milieu artificiel,recoupentles données collectées sur

le terrain et fontapparaîtrele rôle déterminantjoué par lastructuredu milieu dans lepilotage

du comportementconstructeurinitial et dansl'apparition des différents élémentsconstitutifs

de la toile. Le niveausupérieurde la strateherbacée détermine la position de la nappe alors

que les élémentsvégétauxsituésau-dessussont responsablesde l'apparitiondu réseau.

Le fait que les toiles aient une dimension limitée dans lanaturen'a jamais suscité de

rechercheparticulière.Tout au pluss'estont intéressé aux variations de la taille des toiles en

fonction des ressourcesalimentaires du site, en invoquant souvent une évaluation par

l'araignéede la quantitéde proies disponibles.Par un processuscognitif inconnu, l'araignée

« déciderait»alors, pour utiliser un terme à la mode, deconstruireune toile plus ou moins

grande. On peuts'interrogersur la natured'un tel processushypothétique.Comment se fait

l'évaluation des proiesdisponibles?Y a t il une «représentation»du but à atteindre, ou

l'araignée«décide-t-elle»de produire plus ou moins de soie ouencorede consacrerun

temps limitéà la construction?

Les Araignées ont lacapacité de développer des processuscognitifs complexes

comme moduler leurcomportementprédateurpar apprentissage(Bays, 1962; Holden, 1977),

de sélectionnerdes sites de plus en plusprofitablesau cours de leurdéveloppement(Riechert,

1976) ainsi d'effectuer desdétourspour s'approcherd'une proie (Land, 1971)pour interagir

avec leur environnement.Notre approcheparcimonieuseconsisteà rechercherles mécanismes

simples, reposant sur des enchaînementsstimulus-réponsesur la base deprocessus
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stigmergiques, dans le but de mieuxcomprendrela transition entre statut solitaire et statut

social.

L'attractionexercée par la soie sur l'araignée permet à celle ci de rester dans la zone de

constructionde la toile sans avoir besoin d'unereprésentationspatiale decettedernière et de

son milieu. Ainsi, en revenant sur un fil de soie préalablement tissé,l'araignéerenforce ce

dernier etaugmentela quantitéde soie danscetterégion del'environnement.L'ensembledes

déplacementsde l'animal est alorscontenudans cette zone. L'araignéeest alors en partie

«piégée» par sapropresoie. On peut ainsiobtenirune densité de fils suffisammentimportante

sous forme de charpente, au niveau de la frontière entre milieu fermé et milieu ouvert,pour

servir de base à une nappe.

La simulation informatique, en utilisant un algorithme deconstructionparcimonieux,

démontre que la réalisation destructuresspécialisées comme la nappe et le réseau, ne

demande pas untraitement complexe des informations mais se réaliseà partir de

comportementstrès simples: undépôtdes filsaléatoireet uneattractionpour la soie associés

à une certainestructuredu milieu. Lesprécédentessimulations deconstructionde toiles chez

une espèce solitaire,Araneus diadematus, se caractérisentpar de nombreusesrègles de

construction(Krink & Vollrath, 1997,1998,1999)destinéesà élaborerdes éléments de toile

qui se succèdentles uns aux autres, reflétant le peu de plasticitécomportementale,en

apparencedu moins, decette araignée orbitèle. De plustoutes ces règlesn'ont pas été

vérifiées sur le matérielbiologique..

Sanstoutefois réduire l'ensemble des actes réalisé parAgelenalabyrinthica aux règles

introduitesdans lamodélisationinformatique(déplacement,attractionde la soie, probabilité

de fixer un fil, fixation du fil sur lesaspérités),qui ne prend encompteni l'édification de la

retraite, ni unemémorisationde son trajet par l'araignée, il est possible d'affirmer que la

construction d'une toile irrégulière ne demande pas un ensemble de fonctionshautement

spécialisées dont lacomplexité serait un frein à une évolution vers un stade social où

l'édification d'une toilecommuneest primordiale.

La simplicité descomportementsnécessaireset suffisants à l'élaboration d'une toile

irrégulière est un facteur derobustessegarantissantune plasticité qui permetà l'araignée de

s'adapteraux différentesconditionsdu milieu. Cette capacitéd'adaptationse traduit par une

grande variabilité des toiles dans la nature, nappe plus ou moinshorizontaleen fonction de la

disposition de la frontière entre milieu dense et ouvert, réseaupresqueinexistant ou au

contrairetrèsdéveloppésuivant la disposition dessupportssurplombantla nappe.
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Ces études sur laconstructionfont aussiapparaîtreune relation entre l'état de satiété

de l'individu, l'attractionpour la soie et la taille de la toile. Lesexpériencesde modifications

des ressourcesalimentaires des araignées dans le milieu naturel mettent en évidence une

légère diminution de la taille des toilesconsécutiveà unesur-alimentationalors que lesautres

s'accroissent. Les données enlaboratoire montrent que la suralimentation augmente

l'attraction de l'araignéepour la soie. Enfin, la modélisationinformatiquedu comportement

constructeurconfirme le lien entre lefacteur attractif de la soie et la taille de la toile. La

satiété modulel'attraction pour la soie quidétermineles déplacementsde l'araignée dans le

milieu au cours de laconstruction.Il s'agit de ladémonstrationd'un mécanisme indirecte de

régulationde la taille de la toile en fonction desconditionsenvironnementalesne nécessitant

aucun processuscognitif complexe etpermettantà l'araignéed'adapterson piège à ses

besoins nutritifs. Une analyse de ces derniers(Furrer & Ward, 1995) montrequ'ils évoluent

avec l'âge et selon le sexe. Un mécanisme derégulationsimple etrobusteest donc essentiel

pour l'araignée. Le fait que les toiles soientrégulièrementendommagées, donc réduites, par

les conditionsécologiques,conduit à un étatd'équilibreentre vitesse dedestructionet vitesse

de construction,cettedernièredépendantde l'attractionexercée par la soie,attractionqui elle

même dépend del'état de satiété.L'ensemblede cesprocessusdétermine les dimensions de la

toile.

L'auto-stigmergie

Les résultats portant sur la constructiond'une toile par un seul individud'espèce

solitaire, révèlentl'existencede mécanismes derégulation sous la formed'une rétroaction

entre lesstructuressoyeusesdéjàconstruiteset l'araignée.Les structuresdéjà mises en place,

qu'il s'agissede l'ébauchede tube ou del'ébauchede nappe, pilotent lecomportement

ultérieur de l'araignée.Ce processuscorrespondà un mécanismestigmergiqueen accord avec

la définition de Grassé (1959). Maiscontrairementau modèle social(termites)utilisé par cet

auteur, nos résultats concernent une espèce strictement solitaire chez laquelle les

modifications de l'environnementconsécutivesà l'action de l'individu (mise en place de

structuressoyeuses)pilotent par rétroactionle comportementultérieur du même individu. En

raison de cette situation particulière, nousproposonsle terme "d'auto-stigmergie"pour

décrire ce phénomènequi semble également exister chez des Hyménoptèressolitaires

(Downing & Jeanne, 1988, 1990) et chez des Oiseaux (Collias& Collias, 1964).
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Ce terme, quin'a en SOl qu'un intérêt secondaire,présentecependantune valeur

heuristique indéniable car il permet deposerla questionsuivante:est-il possible de passer de

« l' auto-stigmergie» à la «stigmergie sociale» chez les araignées?Ou encore, l' auto­

stigmergie présentechez les espèces solitairespeut-elle être à la base desprocessusde

coopérationobservéschez les araignéessociales?

La cohésion du groupe social chezAnelosimuse.ximius

Un préalable indispensableà la constitutiond'unesociété est que les Araignées

doivent former ungroupe stable. Lacohésiondu groupeest un des critères définissant les

sociétés d'araignées (Kullman, 1972). Chez lesArthropodescettecohésionpeut reposersur

des mécanismesd'interattractions(phéromones)ou sur uneattraction commune pour un

même élément du milieu(sélectiondu site etagrégation,temporairedans ce dernier cas).

Les araignées fileuses sedistinguent des insectes sociaux par laproduction de soie

dans l'ensemble de leurs activités. Parmi lesespècessolitaires, lesAgelena labyrinthica

montrent une attraction évidente pour leur propre soie. Cette dernièrecontribue à la

réalisation d'une toile enrecentrant l'activité de l'individu sur une zone précise de

l'environnement. Mais la soie, parallèlementà son rôle de matériel deconstruction, peut

également être impliquée dans lacohésiond'un groupe social si les membres de ce dernier

manifestent uneattractionpour tout substratsoyeux homospécifique, sans distinction de son

origine (Jackson, 1982).

Les expériencesréalisées à partir de choix binaires mettent en évidencel'effet attractif

de la soiepour tout individu d'Anelosimus eximiussans effet de son origine, qu'ils'agissede

la soie del'individu testéou de celled'un congénère.Ceci complèteles résultatsde Pasquet

et sescollaborateurs(1997) qui avaientmontréune absence defermeturedu groupe. La soie

est donc unfacteur de cohésiondu groupechez les araignées sociales. Mais ellen'entraîne

pas, par le biais d'uneattractiondifférentielle selon l'origine coloniale, defermeturedu groupe

chez Anelosimuseximius. Ceci est donc une différencesupplémentaired'avec les Insectes

eusociaux. Aucuneespèce d'araignées sociales ne semblemontrer de phénomènesde

fermeture du groupe. Ceci n'empêche pas unecompétition intraspécifiqueau sein de la

colonie, danscertainesconditions telles que la famine,conduisantà la mort de certains

membres de la colonie (Ulrich et al. , 1996).
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Cette attraction pour la SOle est cependantvariable. Tout d'abord, l'attraction est

modulée par l'état physiologique de l'araignée. Lasatiété modifie le comportementde

l'araignée vis à vis de la soie. Lesaraignéesrepuessont plus attirées par la soie que les

araignéesaffamées. Onretrouve donc unemodification comportementaleconsécutiveà une

variation physiologique, semblable à celles queEbert (1988) a démontrées.Anelosimus

eximius ne présente pas de castes mais des comportementsdifférents selon la masse

corporelleet la satiétéde l'individu. Parailleurs, les femellesgravidesde Diae socialis (Evans

& York-Main, 1988) manifestentune répulsionpour la soie de leurscongénèrestandis que les

autresindividus sont attirés par la soie de la colonie. Cephénomènesimple, assimilable à un

simple tropisme d'intensité variable et qui peut même s'inverser, a des répercussions

importantes sur l'extension du piège, l'essaimagede cette espèceet la constitution de

nouvellescoloniesà partir de lamigrationd'une seule femelle.

La cohésion du groupe social, chez Anelosimuseximius ne dépend donc pas

uniquementdu pouvoir attractif d'un substratcommun comme la soie, mais aussi de l'état

physiologique des membres de la société. Ainsi, cesaraignéespourraient, tout comme

Agelena labyrinthica, contrôler en partie la taille de la toile collective par une attraction

variable pour la soie. Les individus affamésétant plus à même dequitter au moins

temporairement la structure soyeuse d'origine pour agrandir le piège. Cette variation

d'attractionpour la soie pourrait égalementexpliquer le bourgeonnementdes colonies par

l'essaimagede petits groupesen cas de disette, ou ledépartindividuel de femelles gravides.

La satiétépeut donc être unmoyende régulationde l'état général de lasociété(Ulbrich et al.,

1996), capabled'expliquer la migration de colonies (Roeloffs & Riechert, 1988). Il faut

cependantrappelerque laprédationpeut impliquer des dizainesd'araignéeslors de lacapture

de proies de grandetaille et qued'autresprocessusde régulationpeuventintervenir, comme,

par exemple, un seuil deréponsevariable auxvibrationslors du recrutementdesaraignéesen

débutde prédation(Vakanas& Krafft, in press).

D'autrepart, l'effet attractifde la soiedépendde la densitéde celle ci. Leszonesles

plus denses en soie sont les plusattractives(cela a t il été démontré,il me semble que oui. Il

faut rappeler les chapitres correspondantsdans votre conclusion). De plus, desdonnées

obtenuesau cours des expériencesd'olfactométrie indiquent que les araignéesde poids

important tissent plus que les autres. On a donc unphénomènede rétroactionpositive qui

conduit à une amplification du phénomène.La création de zonessoyeusesde plus en plus

dense,jusqu'àun seuil limite que nous n'avons pas défini, est donc enmesurede stabiliserle
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groupe d'araignée. La mise en place denombreux fils de SOle doit donc naturellement

conduire à la construction d'un réseau soyeux et donc d'une toile commune. Ces

amplifications sontcaractéristiquesdesphénomènesauto-organisés(Deneubourget al. , 1986;

Deneubourg& Goss, 1989;Bonabeau& Theraulaz, 1997) carsusceptiblesde provoquerdes

basculementsimportants dans les répartitions spatiales ettemporelles des activités des

individus de la colonie(Theraulazet al. 1990;Frankset al. , 1990;Franks& Sendova-Franks,

1992) pour atteindreun nouvel état d'équilibre,aboutissantà une nouvellestructurationde la

société, comme, par exemple, lors de larecherchede nourriture (Beckerset al. , 1990,1992;

Goss &Deneubourg,1989) ou laconstructiondu nid (Deneubourg& Francks, 1995).

Les expériencesd'olfactométriemontrentque l'attractionà distance est possible et que

la soie semble être l'élément impliqué (ou unephéromonedéposéesur le substratsoyeux ou

non). Cetteattractions'exerce sur le long terme et n'a pas d'effetattracteuraussi immédiat que

celui de la soie.L'attraction tacto-chimiqueest prépondéranteà une attraction volatile en

exerçantun effet quasi-immédiatsur l'araignée. Lanature des substancesresponsablesn'est

pasconnuemais celles cipourraientêtre associéesà la soie.

La soie desAraignéesest constituéede nombreusesprotéinesfibrillaires (Andersen,

1970) et recouvertede composéslipidiques (Schultz & Tofts, 1993; Schultz, 1997). Il n'est

cependantpas possible deconclureà un rôle decommunicationchimique àdistancede la soie

car les molécules impliquées, bienqu'associéesaux structures soyeuses desAnelosimus

pourraientêtre lerésultatd'un dépôtd'élémentsd'origine cuticulaire,consécutifà une activité

des araignéessur unelonguepériode. En effet, leszonesd'émissions dephéromones(étudiées

dans lecadredes interactionssexuelles) chez lesAraignéessont mal définies. Chezcertaines

espèces,les phéromonessexuelles sontdirectementassociéesà la soie(Richter et al. , 1971;

Jackson, 1987) tandis qued'autres semblent utiliser des glandescuticulaires (Dondale &

Hegdekar, 1973; Kovoor, 1981). Certaines Lycosides sont capables dedéposer des

phéromonessexuelles sur lesubstratindépendammentde la production de soie (Robert &

Krafft, 1981). Les produits cuticulaires jouent un rôle fondamental dans latolérance

interindividuelle et la dispersion des jeunes (et donc la cohésion du groupe) chez les

Araignées (Trabalon et al. ,1996, 1998). La mise en évidence de molécules lipidiques

cuticulairesspécifiques chezAnelosimuseximius(Bagnèreset al. , 1997) indique que le rôle

d'une substanceétrangèreà la productionsoyeuseoriginale, déposéeultérieurement,est aussi

compatible avec nos résultats. Mais, quelle que soit l'originehistologique des produits

responsablesde l'attractionà distance, celle ci semble liée ausubstratsoyeux final.
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La SOle est un facteur nécessaireà l'existence d'unesociétéd'araignées sociales en

permettantla cohésion dugroupe et en réduisant la dispersion des individus. De plus, la

construction d'une toile semble ainsi être un élément indispensable pour la société en lui

permettantde stabiliser sapopulationen un même lieu.

La construction chezAnelosimus(!.yimius

L'étudede laconstructiond'une toile est difficile enlaboratoireà cause de la taille des

toiles collectives et de la difficultéà recréerdes conditions naturelles parfaites. Il est difficile

d'obteniren laboratoireune toile complète,constituéed'une nappe et d'un réseau, tissé par un

individu isolé. Nous avons malgrétout observé, en Guyane, un certain nombre de toiles

individuelles contenantdes femellesd'Anelosimuseximiusà proximité de grandes colonies.

Les individus decetteespèceconserventdonc la capacité de bâtir unestructurecomplète de

manière solitaire. Cettestructureprésentede plus les grands traitsarchitecturauxde l'espèce

qui secaractérisentpar une nappehorizontalesurmontéed'un réseau d'où partent de longs fils

de soie fixant l'ensemble de lastructureà la végétationenvironnante.

Il reste cependantpossible demettreen évidence certainscomportementsclés (Saffre,

1999). Ainsi, une araignée sociale placée sur une toileétrangèreutilise le réseauproduit par

une congénèrepour bâtir sapropre structuresoyeuse. Laposition du réseau final n'est pas

indépendantede la position du réseau initialconstruit par l'individu précédent. Le

comportementconstructeurde l'araignée est donc dirigé par lastructurebâtie auparavantpar

une congénère. Ceprocessuscorrespondà la stigmergie sociale, définie par Grassé (1959).

La capacitédes Anelosimus àréparerles toilesendommagéessans tisser de nappe ou

de réseau supplémentaire, en nes'occupantque de la zone détruite, estcaractéristiqued'un

processus de construction non-séquenciel. Les individuspeuvent rebâtir un élément

spécifique de la toile sans réaliserd'abord les étapespréliminaires. De même,Agelena

labyrinthica est capable deréparerde façon similaire sa toile(Lederberger& Baur, 1998) et

présente effectivement une grande plasticité comportementale. Des mécanismes

stigmergiquesdirigent le comportementconstructeurdes araignées sociales. Tietjen(1986)

avançait l'hypothèse, sansl'avoir testéeexpérimentalement,d'uneconstructionauto-organisée

des toiles deStegodyphus.Nos donnéesvalident cette hypothèse. Les araignées sociales

présententles propriétéscomportementalesnécessaires pour réaliser une toilecollectivepar

auto-organisation:des comportementssimples et plastiques(posede fils et attractionpour la
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soie) répondantà une prised'informationslocales, uneindépendancedes actes et lacapacité

d'utiliser leproduit de l'activité decongénères.

Le passagevers un stade social

Les études menées parallèlementsur la construction chez Anelosimuseximius et

AgelenaIabyrinthica mettenten évidencecertainescaractéristiquescommunes,montrantainsi

que les modifications éthologiquespermettantle passaged'une vie solitaire vers un stade

social sont sansdoute de faible amplitude. Ainsi,l'auto-stigmergieprésentechez lesespèces

solitairespourrait elle être à la base desprocessusde coopérationobservéschez lesaraignées

sociales.

Pour testercettehypothèseil est d'abordnécessaire de vérifierqu'unearaignée est en

mesure d'exploiter efficacementles structuressoyeusesd'une congénère.De nombreuses

descriptionsdans la littérature mentionnentl'utilisation de toiles étrangèresconspécifiques

par les araignées(Riechert 1978, Hodge & Storfer-Isser 1997), mais peu detravaux sont

consacrésà l'étudequantitativede cephénomène.C'estpourquoinous avonstestél'efficacité

du comportementprédateurd'un individu placé sur la toiled'une congénère.Les résultats

révèlent non seulement quecette araignéeadoptela toile et se réfugie dans laretraite, mais

aussi que soncomportementprédateurest au moins aussi efficace que celuid'une araignée

exploitant sa propre toile. La vitesse d'interceptionde la proie est même supérieure. Ce

dernier point suggèreque l'araignéefait probablementune distinction entresa propretoile et

la toile étrangère,maiscettediscriminationn'entraîneni sonabandonni sadestruction.

Le fait qu'unearaignée soitcapabled'exploiter efficacement une toileétrangèrelors

de lacaptured'uneproie, démontrequ'elleajuste soncomportementprédateuraux structures

soyeusesélaboréespar une congénère,c'est à dire que soncomportementest au moins

partiellementpiloté par cesstructures.Cette influence desstructuressoyeusesétrangèresa

également été mise en évidence lors de la phase deconstructionen plaçant desaraignées

étrangèressur des toilesincomplètestisséespar descongénères.Les résultatsdémontrent

qu'une ébauchede tube ou de nappe, bien que tisséeprécédemmentpar un autre individu,

pilote le comportementconstructeurde l'araignée.Celle ci utilise cesstructurescomme si elle

les avait elle-mêmeconstruites.

145



Le processusauto-stigmergiquemis en évidence peut doncs'étendreaux interactions

indirectes entre individus différents. Chaque araignée secomporte face aux structures

soyeusesétrangèrescomme si elle les avait elle-mêmeconstruites, phénomènequi est

assimilable à la stigmergie sociale mise en évidence chez les insectes sociaux. Un phénomène

de ce type est susceptibled'entraînerunecoopérationlors de laconstruction.

Face à la diversité des définitions de lacoopération suivant le modèle animal

considéré, nousadmettonsqu'il y a coopérationdès lors que les activitéscoordonnéesdes

membresd'un groupe d'individus permettentla réalisation efficaced'une tâche commune,

qu'il s'agissede la récolte de nourriture, des soins auxjeunes ou de l'édification d'une

structurecohérente.Cettecoordinationdes activités lors de laconstruction,qui nous semble

essentielle, est due au fait que chez les insectes sociaux« l'animal crée, par son activité, une

structure douée d'une valeur stimulanteparticulière qui déclenche uneréponsespécifique

chez les autres membres dugroupe» (Gervet, 1965). Ces mécanismesstigmergiques

entraînent uneréductiondes degrés de liberté des individus,c'està dire uneinterdépendance

des comportements,donc unecoordinationqui permet lacoopérationet la réalisationd'une

œuvrecohérente.

Un tel mécanisme, où l'individu ne prend encompteque desinformationslocales, ne

requiert pas laprésencesimultanée des individus sur le chantier. Ilspeuventparfaitement se

succéderdans le temps.C'estpourquoinous avonstentéde faireconstruiredes toiles par trois

araignées en les faisant sesuccéderdans le temps, chacune réalisant une étape de la

construction. Les toiles ainsiconstruitesprésententtous les aspectsqualitatifs des toiles

construitespar un seul individu (une seule nappe et un seul tube retraite). En raison de la

difficulté de quantifier ces toiles avec précision, nous avonstestéleur valeur fonctionnelle en

évaluant l'efficacité du comportementprédateur d'une quatrième araignée. Il n'apparaît

aucune différence fonctionnelle entre ces toiles et cellesconstruitespar un seul individu. Les

trois araignéesutilisées ont donccoordonné leurs activités, chacunetenant compte des

structures soyeusespréexistantes.La toile finale est qualitativement et fonctionnellement

identique à une toile normale. On peut donc enconclureque ces araignées ontcoopéréen

réalisant uneœuvrecohérenteet efficace.

Notre hypothèsese trouve donc vérifiée. Les araignées solitairesprésententdes

mécanismes derégulationlors de laconstructionde leur toile, sous la forme d'unerétroaction

entre l'individu constructeuret lesstructuressoyeusesqu'il a déjàconstruites.Ce mécanisme
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que nous appelonsauto-stigmergieouvre la VOle à une stigmergie sociale dès lors que

plusieurs individus sesuccèdentsur l'ouvrage. Les araignéessolitaires disposentdonc des

mécanismesrequis pour coopérerlors de laconstructiond'unetoile commune,commec'est

le cas pour les espècessociales. Même si ce mécanismestigmergiquen'est pas le seul

processusresponsablede la coordination chez lesaraignéessociales, il s'avèrecependant

suffisantpourexpliquerla constructiond'édificessoyeuxvolumineux, efficaces etcohérents.

L'effet attractif de la SOle de congénère,assurantla cohésion du groupe chez les

espècessociales,n'estpassurprenant.Ce qui est plusétonnant,c'estque le mêmephénomène

se manifeste chez lesespècessolitairesque nousavonstestées.Aucunediscriminationn'a été

mise en évidence lors de tests d'araignéessolitaire dans les labyrinthes en T. Dans ces

dispositifs expérimentaux,les espècesAgelenalabyrinthica, Steatodatriangulosa, Agelena

gracilenset Tegenariadomesticasont attiréespar la soie descongénèrestout commepeuvent

l'être des Araignées sociales (Furey, 1998 ; Jackson, 1982). Des études comparatives

effectuéeschez desespècessociales etsolitaires de la famille desDyctinidae par Jackson

(1982) avaient mis enévidence une attraction par la soie descongénèreschez Mallos

gregalis, espècesociale, mais pas chezMallos triviuatus, araignéesolitaire. Cependant,cette

étudene s'intéressaitqu'aux positionsdes individus dans un openfield(mesuresqualitatives)

et non au tempspassédans unezone soyeuse(mesuresquantitatives).De plus, destestsde

choix entre la soie del'individu testéet la soieproduite par une congénèremontre que les

individus desespècesA. labyrinthica, A. gracilens et Steatodatriangulosa ne font aucune

discrimination quant à l'origine de la soie. Une tellediscrimination n'apporteraitguère de

bénéfice aux individus. En effet, bien que ladétectionde soieétrangèreconspécifiquepuisse

être l'indice d'uneéventuellecompétition intraspécifiquepouvant conduire au cannibalisme,

ce qui devrait inciter l'individuà éviter ces congénères(Clark & Jackson,1995), laprésence

de soie, même d'uneespèceétrangère,peut aussiindiquer un site favorableà la construction

d'une toile et à la capture de proies (Leborgne & Pasquet,1987; Hodge & Storfer-Isser,

1997). Une attraction indépendantede l'origine de la soie pourrait donc être unfacteur

facilitant la sélection d'un site deconstruction. Chez Agelenopsisaperta un individu peut

mêmevoler la toile d'unecongénèreen délogeantle propriétaire(Riechert1985b)

Les araignéessolitaires, appartenantà des famillescontenantdes espècessociales,

présententdonc unecaractéristiquecapabled'assurerla cohésiond'un groupepar l'attraction

communepour un substratsoyeux, àconditionque lescomportementsagonistiquesdiminuent
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ou disparaissent.Selon nos résultatsde simulation informatique, il suffirait même que les

araignéess'ignorentles unes lesautres.

Notre hypothèseà l'épreuve de la simulation informatique:

Les simulationsinformatiqueseffectuéesen plaçantdes groupesd'araignéessolitaires

virtuelles, dépourvuesde toute interaction interindividuelle directe, dans le milieu artificiel,

font apparaîtrela constitutionde toiles collectives.Ces structurescommunessont construites

à partir des interactionsentre les araignéeset la soie présentedans le milieu. Lesrègles

comportementalesutilisées sont celles mises enévidencechez desespècessolitaires et les

individus sont totalementindifférents à la présencede congénères.Chaquearaignéemodifie

son environnentpar undépôtde soie.Cettesoie va à sontour modifier, par un effetrétroactif,

le comportementdes araignéesprésentes.Chaquemembre du groupe réagit à des stimuli

locaux sans prendreen compte une quelconquereprésentationde la tache à effectuer. Les

réactions comportementalesde type stimulus-réponsemises en évidence chez l'araignée

Agelena labyrinthica sont donc suffisantespour faire émergerun comportementcollectif

aboutissantà la réalisationd'unetoile commune.De plus, il estpossiblede faire émergerde

ce modèle simple unepropriété propre aux espècessocialestel qu'unesurfacede toile par

individu inférieureà celled'uneespècesolitaire (Buskirk, 1981; Tietjen, 1986b, Evans, 1988).

Ceci permet à chaque membre du groupe d'économiserde la soie, un comportement

observabledans desgroupesjuvéniles d'espècessolitaires (Jakob, 1991) . Cette propriété

émergeau niveaucollectif et n'est pasexplicitementcodédans lescomportementsmodélisés,

ce qui est caractéristiquedes systèmes auto-organisés(Arthur et al., 1987; Goss &

Deneubourg,1988;Gérardet al.; 1993 ).

Différencesentre espècessolitaires et sociales:

On peut en conclure, au moins en ce quiconcernela cohésion du groupe et la

construction, que les araignéessolitaires disposent déjà des mécanismesnécessairesà la

coopérationobservéechez les araignéessociales.Dans les conditionsnaturelles,l'intolérance

interindividuelle s'opposeà la manifestationde cespotentialités.En conséquenceil suffirait

que desconditions écologiquesfavorablesprolongentet intensifient la toléranceréciproque

manifestée par les jeunes de toutes les espècespendant les quelquesjours qui suivent

l'émergence,pour que les individus soientcapablesde coopérerdans laconstructiond'une

toile commune,au moinschez les espècesqui tissentdes toilesirrégulières.Cettehypothèse
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est confortéepar l'extraordinaireplasticité de latoléranceréciproquemise en évidence chez

Coelotes terrestris(Agelenidae)(Gundermannet al, 1993).

Nos résultats démontrent que le passage de laconstruction individuelle à la

constructioncollective chez lesaraignéesne requiert aucune modification ducomportement

constructeuret repose principalement sur l'apparition ou la persistanced'une tolérance

réciproque.

Des processusstigmergiquesbasés sur uneperceptionlocale de l'environnement et sur

des mécanismes derétroactionsconduisantà l'amplification d'un mêmecomportementau sein

du groupe, sont suffisantspour faire apparaîtreles processuscollectifs caractéristiquesdes

groupes sociaux sansnécessiterde mécanisme decommunicationdirecte, d'attribution de

rôles et dereprésentationinterne du groupe.Cette approchestigmergiquede l'interaction

entre les araignées etl'environnement(le milieu soyeux sesubstituantprogressivementau

milieu naturel) montre que celle-ci est unecomposanteessentielle pourpermettre à un

ensembled'individusde sestructureret des'auto-organiser.

Cette auto-organisationde la société, dans la formation d'ungroupestable et dans la

coopérationpasse par la mise en place destructuressoyeuses et repose uniquement sur

quelquescomportementssimplespréexistantschez les araignées solitaires.

Si des mécanismes similairespouvaientexpliquer lacoopérationlors de lacapturedes

proies, onpourrait alors aisémentcomprendrela fréquence du passage du statut solitaire au

statutsocial (Avilés, 1997) et le fait que certaines espèces puissent vivre àl'état solitaire ou à

l'état social (Henschel, 1993) suivant lesconditionsdu milieu. La toléranceet la cohésiondu

groupe étant déjà présents, de manièrecertesfugace, chez lesjeunesde toutes les espèces

fileuses, les différences entre espèces solitaires et espèces sociales seraient plus denature

quantitativeque qualitative. Les différences qualitativesobservéestelles que lacoopération

lors de laconstructionet peut être de laprédationne seraient alors que desproduitsémergents

de la vie en groupe.

Dans ces conditions, unaccroissementde la toléranceintraspécifique, causé par des

pressionsécologiquesparticulières(Rypstra, 1983, 1985, 1986;Gundermannet al. 1993) ou

un phénomènede néoténie (Wickler& Seibt, 1988; Kraus& Kraus, 1988,1990),pourraient

expliquer en grande partie lafréquencede la transitiondu statut solitaire au statut social. La

limitation du nombred'espècessociales chez les araignées serait alors principalement due aux

conséquencesnéfastes de la vie engroupetelles que le parasitisme (Hieber& Uetz, 1990;
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Wickler & Seibt, 1988), lacompétition intraspécifique(Whitehouse& Lubin, 1999) ou

l'homogénéitégénétiquedue àl'inbreeding,(Wickler & Seibt, 1988).

Notre hypothèse, qui estconfortée par la répartition géographiquedes araignées

socialespermanentesnon territoriales,essentiellementlimitée aux régionstropicales,n'est pas

opposée,mais aucontrairecomplémentairedes théoriesqui suggèrentque l'utilisation de la

soie (Burgess,1979; Evans, 1998) et lecomportementmaternel (Krafft: ,1982; Burgess,1979;

Bowden, 1991; Gundermannet al., 1993) ont été des éléments favorisant la socialisation, et

que lagéométriede la toileorbitèlea étédéfavorableà unesocialisationcomplète.
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