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Résumé. L'éco-éthologie est la discipline qui étudie les relations entre le
comportement (individuel ou collectif) des organismes et I'environnement
dans lequel ce comportement est produit. Ces relations sont traditionnel-
lement analysées en termes de problémes posés par 'environnement et de
solutions présentées par l'individu ou le collectif. Cette perspective s’ap-
puie sur la théorie néo-darwinienne de l'évolution et de I'adaptation par la
sélection naturelle. Cependant, aucun systéme vivant n'est confronté a
une réalité extérieure indépendante de lui méme: I'individu et le collectif,
par leur constitution et leur activité, spécifient eux-mémes le monde et les
propriétés du monde dans lequel ils vivent. Dans cette perspective, I'orga-
nisme n’a pas a étre optimal, mais simplement viable, et il apparait comme
un acteur fondamental de son devenir a I'échelle de la phylogenése.
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L.e comportement animal et I’environnement:
résolution de problemes ou spécification du monde ?

Jean-Francois GERARD & Marie-Line MAUBLANC
(INRAE Toulouse)

Introduction

Les théories sont omniprésentes en science. Lorsque nous disons que la
Terre tourne autour du Soleil, nous avons I'impression d’avoir affaire a un
fait brut. Mais si nous y réfléchissons un peu plus, nous nous rendons
compte de la dimension théorique qu'il y a derriére une telle affirmation:
aucun humain n’a jamais vu la Terre tourner autour du Soleil, méme au
cours d'une mission spatiale. C’'est un phénomeéne trés général: une fois
admises, les théories ont tendance a devenir « transparentes », dans le
sens ou on ne les voit plus et ot on a l'impression d’avoir affaire a des
faits bruts (Kuhn 1962). Inversement, une théorie nouvelle ou minoritaire
parait souvent déconnectée du réel, voire délirante. Cela a par exemple été
le cas pour la théorie héliocentrique, I'idée que I'univers n’est pas un petit
monde clos, et celle que le vivant évolue (Koyré 1957, Gould 2002). Enfin,
il arrive que plusieurs théories coexistent durablement au sein d'une
méme discipline scientifique. Ainsi, au début du XX¢ siécle, la physique
« classique » a laissé place a la relativité générale d’Albert Einstein et a la
physique quantique ; I'incompatibilité de ces deux perspectives a immé-
diatement été reconnue par les physiciens, mais elles ont cohabité jusqu’a
présent et font encore autorité !.

L’éco-éthologie est la discipline qui étudie les relations entre le com-
portement (individuel ou collectif) des organismes et I'environnement
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dans lequel ce comportement est produit2. On peut y distinguer deux
perspectives théoriques. Dans la premiére, largement dominante, les rela-
tions entre le comportement et I'environnement sont analysées en termes
de problémes posés par l'environnement et de solutions présentées par
l'organisme ou le collectif ; cette perspective caractérise les travaux se
réclamant de I'« écologie comportementale »3 (voir Lewontin 1998), ainsi
que ceux réalisés en « auto-organisation fonctionnelle »4 sur les phéno-
ménes collectifs. Dans une seconde perspective, beaucoup plus marginale
et que I'on pourrait appeler « perspective de I'Umwelt » ou « de I'énaction »,
les relations entre le comportement et I'environnement sont analysées en
termes de caractéristiques de I'individu ou du collectif spécifiant le monde
et les propriétés du monde dans lequel ils vivent.

1. Le comportement comme « résolution de probleme »

Afin d’illustrer la perspective dominante, voyons un premier exemple de
«résolution de probleme ». Les grives et espéces apparentées se nourris-
sent en grande partie d'invertébrés qu’elles trouvent au sol. Si certains
invertébrés, comme les lombrics et les larves d’insectes, sont aisément
capturés et ingérés, il n’en va pas de méme des escargots, qui sont pro-
tégés par une coquille. Une espéce, la grive musicienne (Turdus philome-
los), parvient néanmoins a en consommer réguliérement, en les saisissant
par le rebord de la coquille, puis en les frappant violemment sur une pier-
re jusqu'a ce que la coquille se brise (Cramp et al. 1988). A ce titre, les
éco-éthologistes diront volontiers que la grive musicienne présente un
comportement adapté au probléme posé par des proies pourvues d'une
coquille résistante.

Ce premier exemple concernait un comportement individuel. Voici a
présent un exemple de « résolution collective de probléme »: la sélection
du chemin le plus court chez les fourmis (Deneubourg et Goss 1989).
Nous sommes cette fois au laboratoire en présence de deux bacs: 1'un fait
office de nid pour une colonie de fourmis d’Argentine (Linepithema humi-
le), tandis que l'autre va servir d’aire d’alimentation. Au début de I'expé-
rience, on met en place un pont assez compliqué permettant aux fourmis
de passer d'un bac a l'autre selon plusieurs itinéraires possibles (fig. 1).
Quelques minutes aprés la mise en place du pont, la majorité des fourmis
allant collecter la nourriture utilise I'itinéraire le plus court. Ce que I'on
peut lire ou entendre a ce sujet, c’est en substance: « la colonie résout un
probléme: elle parvient a exploiter une source de nourriture de facon
optimale en utilisant le chemin le plus rentable au plan énergétique ».
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Notons qu'’il s’agit bien d'un phénomeéne collectif: c’est la colonie et non
I'individu qui sélectionne le chemin le plus court. Chaque fourmi dépose
en fait une phéromone le long du trajet qu'elle emprunte. En outre,
chaque fourmi a tendance a suivre la piste chimique la plus concentrée
en phéromone. Cependant, lorsque les premiéres fourmis a avoir décou-
vert la source de nourriture reviennent vers le nid, celles qui prennent le
chemin le plus court sont les premiéres a arriver. L'itinéraire le plus court
présente ainsi une concentration légérement plus €levée en phéromone,
et cette petite différence initiale, amplifiée par les dépots de phéromone
des individus recrutés, conduit rapidement la colonie a utiliser le chemin
le plus court.

Aire
d’alimentation

Fig. 1: Dispositif utilisé pour mettre en évidence la sélection du chemin le plus court

La notion de « résolution de probléme » n’aurait probablement pas cho-
qué Aristote ou William Paley et plus généralement les naturalistes, phi-
losophes et théologiens qui expliquaient les organes et les comporte-
ments des organismes par leur finalité (ce a quoi ils servent). Bien str,
les éco-éthologistes partant du principe que les organismes et les collec-
tifs résolvent des problémes ne se référent pas a ces anciens auteurs.
IIs s’appuient sur la théorie de l'évolution et de l'adaptation par la sélec-
tion naturelle de Charles Darwin et Alfred Russel Wallace® (Darwin et
Wallace 1858, Darwin 1859). Plus précisément, ils se référent a la théo-
rie néo-darwinienne, qui stipule (1) que les traits d'un organisme (y
compris ses comportements et ses éventuelles capacités d’apprentissa-
ge) sont encodés dans son génome, et (2) que la sélection naturelle
retient, au fil des générations, les mutations produisant les individus
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les plus aptes a survivre et se reproduire, et donc les plus aptes a sur-
monter les problémes posés par l'environnement et a utiliser les res-
sources de celui-ci.

2. Résolution de probleme ou simple viabilité ?

Bien que cette perspective soit dominante en éco-éthologie, on peut se
demander s’il est tout-a-fait raisonnable de partir du principe que les
organismes et les collectifs résolvent, par leurs comportements, des pro-
blémes posés par I'environnement. A cet égard, il n'est pas inintéressant
d’examiner dans quels contextes les éco-éthologistes ont recours ou non
a cette notion.

Le merle noir (Turdus merula) est un oiseau apparenté a la grive musi-
cienne. Les deux espéces ont des régimes alimentaires similaires, a ceci
pres que, le merle ne brisant pas les coquilles d’escargots sur des pierres,
il consomme trés peu les invertébrés en question (Cramp et al. 1988).
Pour autant, personne ne dit que le merle passe a co6té d'une ressource
alimentaire et que, par conséquent, il n’est pas adapté ou bien qu’il a un
probléme a résoudre ; on dit simplement que la grive musicienne et le
merle noir ont des niches écologiques différentes.

Revenons a présent au « recrutement par piste chimique » des four-
mis. Nous avons vu un peu plus haut que ce mode de recrutement per-
mettait & une colonie de fourmis d’Argentine de sélectionner litinéraire le
plus court entre le nid et une aire d’alimentation. Cependant, le recrute-
ment par piste chimique a aussi des conséquences moins optimales.

Voici les résultats d'une autre expérience réalisée au laboratoire avec
la fourmi d’Argentine (Bonabeau et Theraulaz 1997). On place une pre-
miére source de sucre a une certaine distance du nid, et on attend
quelques minutes que la colonie I'exploite. Ensuite, on place a la méme
distance du nid une deuxiéme source de sucre beaucoup plus concentrée.
Quelques individus découvrent de temps a autre la nouvelle source de
nourriture et reviennent au nid en laissant une piste chimique.
Cependant, la colonie continue d’exploiter massivement la premiére sour-
ce en raison de la piste chimique beaucoup plus marquée qui y meéne.
Dans la méme situation expérimentale, les colonies d'une autre fourmi,
Tetramorium caespitum, sont au contraire trés sensibles a 'apparition de
la nouvelle source de sucre (Idem). Ceci est lié au mode de recrutement.
Tetramorium caespitum pratique non seulement le recrutement par piste
chimique, mais aussi le « recrutement de groupe » : une fois revenu au nid
en laissant une piste chimique, un individu qui a découvert une source
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de nourriture incite quelques congénéres a le suivre jusqu’a cette derniére
par des contacts antennaires et I'émission d'une phéromone. Cette forme
supplémentaire de recrutement suffit a ce que les colonies de Tetramorium
caespitum privilégient rapidement la nouvelle source de sucre, plus
concentrée. En nature, la deuxieme source de sucre pourrait trés bien
disparaitre avant la premiere, en étant par exemple consommeée par une
autre espece animale. Il est par conséquent préférable, pour une colonie
de fourmis, de I'exploiter en priorité. Pour autant, on n’entend jamais dire
que les colonies de fourmis d’Argentine, qui continuent d’exploiter massi-
vement la premiere source de sucre, ont un probléme a résoudre. Ce que
I'on entend, c’est plutot quelque chose comme: « le recrutement par piste
chimique implique une inertie assez importante dans l'exploitation des
sources de nourriture ».

Lorsqu’il est pratiqué de facon exclusive, le recrutement par piste chi-
mique peut avoir d’autres conséquences aussi spectaculaires que non
optimales: il n’est pas rare que, lors d’'un raid effectué par une colonie de
fourmis légionnaires Eciton burchelli, une partie des individus tourne
indéfiniment en rond autour d’'un obstacle (Schneirla 1971). Une piste
circulaire se met en place lorsquune premiére fourmi a fait le tour com-
plet d’'un obstacle qui lui barrait la route. Une plus forte concentration en
phéromone incitant les individus a se déplacer plus rapidement, les four-
mis prises au piege de la piste circulaire tournent en rond de plus en plus
vite, et ce jusqu’a épuisement. Et pourtant, la non plus, on ne va jamais
lire ou entendre dire que le comportement des fourmis 1égionnaires n’est
pas adapté ou bien que leurs colonies ont un probléme & résoudre.

A T'évidence, l'idée que les organismes et les collectifs ont des pro-
blémes a résoudre n'est présente dans le discours des éco-éthologistes
que lorsque ceux-ci estiment que ces « problémes » sont résolus: lors-
quun comportement individuel ou collectif ne parait pas efficient, la
notion de « probléme » n’a aucune chance d’étre évoquée6. A ce titre, par-
tir du principe que les organismes et les collectifs résolvent des problemes
posés par l'environnement parait bien contestable. Les exemples précé-
dents (et bien d’autres) montrent que ce qui importe n'est pas d’étre opti-
mal, mais d’étre viable dans un ou quelques milieux. A la différence de la
grive musicienne, le merle noir consomme peu d'escargots, mais cela
n’empéche pas l'espéce de présenter des effectifs importants. Le recrute-
ment par piste chimique peut amener les fourmis a présenter des com-
portements collectifs non-optimaux, mais globalement, ce mécanisme de
recrutement permet aux espéces qui le pratiquent (de facon exclusive) de
ravitailler leurs colonies.
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3. Spécification du monde

Si les exemples précédents montrent que ce qui est important est d’étre
viable, ils suggérent également qu'un organisme et un collectif ne sont
pas confrontés a une réalité extérieure indépendante d’eux-mémes. Du
fait du comportement de la grive musicienne, la niche écologique de cette
espéce inclut les escargots et les pierres, alors que ces €léments de l'en-
vironnement ne font pas partie de la niche écologique du merle noir. En
fonction de leur(s) mode(s) de recrutement, les colonies de fourmis sont
sensibles ou non a I'apparition d'une nouvelle source de nourriture lors-
qu'elles en exploitent déja une premiére. L'idée qu'un systéme vivant n’est
pas confronté a une réalité extérieure indépendante de lui-méme s'impose
en fait lorsque l'on é€largit I'éventail des exemples. Pour de nombreuses
bactéries, I'oxygeéne présent dans l'air ou dissout dans 'eau est un poison
mortel, alors que pour d’autres organismes dont nous faisons partie,
l'oxygéne est absolument vital. Pour un mammifére arboricole assez lourd
et lent comme le paresseux, I'air est simplement quelque chose qui se res-
pire, tandis que pour un écureuil volant, beaucoup plus vif et doté d'un
patagium, l'air est non seulement quelque chose qui se respire, mais il a
aussi une portance. A I'évidence, un systéme vivant spécifie lui-méme les
aspects de U'environnement auxquels il est sensible, mais aussi les proprié-
tés de ces différents aspects.

L'idée d'une telle spécification a initialement été introduite pour les
organismes par Jakob von Uexkiill (1909, 1934). Elle a ensuite été reprise
par quelques biologistes?, dont en particulier I'évolutionniste Richard
Lewontin (1978, 1998). Mais I'idée a surtout été développée par Humberto
Maturana et Francisco Varela (1987), et étendue a certains systémes col-
lectifs 8 par ces mémes auteurs et John Stewart (Stewart et Varela 1994).
Le principe général peut étre énoncé comme suit: « tout systéme vivant,
par sa constitution et son activité, spécifie lui-méme le monde et les pro-
priétés du monde dans lequel il vit» (Gerard et al. 2005). Ce « monde
propre », que l'on peut également qualifier de « niche écologique », est ce
que von Uexkill nomme I'Unwelt. Avec la terminologie introduite par
Francisco Varela (1989), on dira qu'un systéme vivant « énacte » le monde
dans lequel il vit en donnant un sens a certains aspects de I'environne-
ment et en restant insensible a de nombreux autres.

Soulignons que le sens donné par un systéme vivant a un aspect de
I'environnement - la facon dont il réagit & cet aspect — ne saurait a priori
étre considéré comme encodé dans le génome du ou des organismes impli-
qués. Ceci est relativement évident dans le cas de la colonie de fourmis
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d’Argentine sélectionnant l'itinéraire le plus court; dans ce cas, nous
avons en effet affaire & un systéme collectif, donnant un sens a un aspect
de I'environnement auquel la fourmi individuelle est a peu prés insen-
sible. Mais il serait tout aussi erroné de considérer que le sens donné aux
escargots et aux pierres par la grive musicienne est encodé dans son
génome: si elles ont tendance a saisir des objets avec le bec et parfois a
les frapper sur le sol, les jeunes grives musiciennes ne donnent pas d’em-
blée un sens alimentaire aux escargots, pas plus qu’'elles n'utilisent
immédiatement des pierres (Henty 1986). Bien souvent, en effet, le sens
quun organisme donne a un aspect de 'environnement du fait de son
comportement dépend de Uhistoire des interactions que cet organisme a eu
avec l'environnement®. Cela est vrai lorsque le sens donné est assez
accessoire, comme dans le cas de la grive musicienne et des escargots ;
mais cela est également vrai lorsque le sens est vital, comme l'illustre I'ex-
périence suivante, réalisée sur le chat domestique.

Au début des années 1960, Richard Held et Alan Hein (1963) ont fait
élever des chatons par leurs meéres dans une obscurité totale. Apres
quelques semaines, les chatons ont été placés par paire, trois heures par
jour, dans une aréne cylindrique éclairée dont la paroi était tapissée de
bandes verticales. L'un des chatons de chaque paire (le méme d'un jour a
l'autre) pouvait se déplacer dans I'aréne. Le deuxiéme chaton était installé
dans une nacelle reproduisant les mouvements du premier chaton, grace
au harnais porté par ce dernier et une potence sophistiquée (fig. 2). Les
deux chatons avaient ainsi la méme expérience visuelle, mais I'un d’eux
était responsable de cette expérience par ses déplacements, tandis que
lautre était passif. Lorsqu’ils n'étaient pas dans l'aréne, les chatons
étaient replacés dans l'obscurité. Aprés quelques semaines, les chatons
ont été testés en pleine lumiére. Ceux qui avaient été actifs dans I'aréne
se sont comportés normalement: ils fermaient les yeux lorsque l'expéri-
mentateur approchait rapidement sa main de leur téte ; lorsqu’on les por-
tait jusqu’a une table, ils anticipaient le contact avec le rebord en allon-
geant les pattes antérieures ; une fois posés sur la table, ils n’essayaient
jamais de marcher au-dela du rebord. En revanche, les chatons qui
étaient restés passifs dans I'aréne ne manifestaient aucun de ces compor-
tements. Ces chatons n’étaient pas aveugles: placés devant un écran ou
bougeait un spot lumineux, ils suivaient celui-ci des yeux. Mais ils ne
donnaient aucun sens particulier au rapprochement d'un objet (main de
l'opérateur ou table) ou au « précipice » s’étendant au-dela du rebord de
la table 10. A I'évidence, le sens vital donné par de jeunes chats domes-
tiques a ce genre d’événements ou de configurations n'est pas encodé
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dans leur génome: il nécessite une période d’interactions avec I'environ-
nement, au cours desquelles les chatons, par leur activité, sont respon-
sables de leur expérience visuelle.

Fig. 2: Dispositif utilisé par Richard Held et Alan Hein (1963)

4. Spécification du monde et devenir des lignées

La théorie néo-darwinienne de I'évolution et de I'adaptation par la sélec-
tion naturelle nous a habitués a voir les organismes comme des étres
essentiellement modelés par une réalité extérieure indépendante d’eux-
meémes. L'idée que les systémes vivants spécifient le monde et les proprié-
tés du monde dans lequel ils vivent nous améne au contraire a voir les
organismes comme des acteurs fondamentaux de leur devenir a I'échelle
de la phylogenése (Maturana Romesin et Mpodozis Marin 1992, Gerard et
al. 1997, Lewontin 1998).

4.1 Persistance ou extinction

Pour commencer, le sens que les organismes ou les collectifs donnent a
une variation de I'environnement conditionne en grande partie la persis-
tance des lignées. En voici un exemple donné par Kathy Griffis et David
Chapman (1988). Une interruption de la photosynthése pendant plu-
sieurs jours consécutifs est 1étale pour la plupart des micro-organismes
composant le phytoplancton. C’est vraisemblablement la raison pour
laquelle de nombreuses lignées d’algues unicellulaires se sont éteintes il
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y a 66 millions d’années, lorsqu'un astéroide d'une dizaine de kilomeétres
de diametre s’est abattu sur ce qui est actuellement la péninsule du
Yucatan au Mexique: d’aprés les estimations, 'énorme quantité de pous-
siéres projetée dans la haute atmosphére a plongé la surface de la Terre
dans I'obscurité pendant plusieurs semaines. Cependant, les diatomées,
des algues unicellulaires qui présentaient déja a cette époque la particu-
larité d’entrer en dormance lorsque la lumiére se fait rare (un trait qui
leur avait permis de coloniser les hautes latitudes), ont donné un sens
viable a la perturbation et n'ont que peu souffert des conséquences de
I'impact météoritique (Idem).

Le méme genre de phénoménes se produit de nos jours du fait des
multiples perturbations de I'environnement liées aux activités humaines.
Si les chauves-souris pratiquant I'écholocation donnent a nos baies
vitrées le sens d'un obstacle infranchissable, ce n’est malheureusement
pas le cas des oiseaux, qui leur donnent spontanément un sens identique
a celui quils donnent a l'air. De la méme maniére, plusieurs espéces de
tortues marines se précipitent sur les sacs plastiques dérivant en mer
comme elles le feraient sur les méduses, et le sens alimentaire qu’elles
donnent a ces éléments de l'environnement provoque des occlusions
intestinales qui leur sont fatales.

Notons que lorsque quelques individus d'une méme espéece arrivent
dans un nouvel écosystéme, le sens donné (individuellement ou collecti-
vement) a différents aspects de I'environnement est également crucial
pour la survie de la lignée. Les pinsons de Darwin, connus pour leur
radiation évolutive 11 dans les iles Galapagos, n'existeraient pas si leur
ancétre commun, originaire d’Amérique Centrale ou du Sud, n’avait pas
donné un sens alimentaire viable a des graines ou des insectes présents
a I'époque dans l'archipel. De méme, les mouflons d’Europe (Ovis gmelini
musimon) introduits en 1957 sur Ille Haute de l'archipel de Kerguelen,
n‘auraient pu y former une population viable s’ils n’avaient pas donné un
sens alimentaire a la principale espéce végétale présente, l'azorelle
(Azorella selago), une ombellifére n’existant que dans les terres australes
(Chapuis et Bousses 1992, Chapuis et al. 2001).

4.2 Apparences d’adaptation

Il importe, a ce stade, de souligner le point suivant: lorsque le sens donné
a une variation de l'environnement est viable, le comportement corres-
pondant peut avoir 'apparence d'une authentique adaptation darwinien-
ne, autrement dit, d'un trait mis en place par la sélection naturelle pour
sa fonction actuelle (Williams 1966). En voici deux exemples, 1'un relatif
a un comportement individuel, I'autre a un phénomene collectif.
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Nous venons de voir que les mouflons introduits sur ITle Haute de
l'archipel de Kerguelen y avaient formé une population viable parce qu’ils
avaient donné un sens alimentaire a une plante locale, I'azorelle. Un tel
sens n'avait rien d’évident a priori car cette plante forme des coussins
imposants, dont l'intérieur est tendre mais dont I'enveloppe externe est
lisse et particuliérement résistante. Les mouflons introduits sur 1lle
Haute ont donné un sens alimentaire a I'azorelle parce qu'’ils ont pris I'ha-
bitude d’en éventrer les coussins a coups de téte (Chapuis et Bousses
1992). Les mouflons adressent le plus souvent des coups de téte a leurs
congéneres. Cependant, méme sous nos latitudes, il n’est pas rare de voir
un mouflon interrompre momentanément une phase d’alimentation pour
frotter ses cornes sur un buisson ou donner un coup de téte dans une
branche. Ces activités, appliquées aux coussins d’azorelle, ont fait des
parties tendres de cette plante un item alimentaire. Si nous ne connais-
sions pas l'histoire des mouflons de I'lle Haute, le comportement que ces
animaux manifestent vis-a-vis de l'azorelle, et sans lequel la lignée n’au-
rait pas survécu, pourrait aisément passer pour une adaptation. Selon la
terminologie introduite par Stephen Jay Gould et Elisabeth Vrba (1982)
en biologie évolutive, ce comportement n’est pas une adaptation mais une
« exaptation », autrement dit un trait ayant un effet positif sur la survie
ou la reproduction, mais ne devant pas son existence au role quil joue
actuellement.

Comme le montrent ses habitats actuels et ceux dans lesquels ses
restes fossilisés ont été retrouvés (Hufthammer et Aaris-Serensen 1998),
le chevreuil d’Europe (Capreolus capreolus) est un herbivore des milieux
boisés. L'espéce forme en forét des groupes de petite taille. Pourtant, avec
laugmentation de ses effectifs dans les massifs forestiers, le chevreuil
colonise les plaines agricoles depuis une cinquantaine d’années, et il y
forme spontanément des grands groupes (Maublanc et al. 1987). S'il
n’était pas aussi soudain, un tel phénomeéne, chez un herbivore, pourrait
aisément passer pour une adaptation: on considére traditionnellement
que la sélection naturelle favorise les individus cherchant a former des
grands groupes en milieu ouvert, car cela dilue le risque, pour I'individu,
d’étre la proie d'un prédateur (Jarman 1974). Dans le cas présent, il s’agit
simplement du sens que la dynamique de fusion et éclatement des
groupes donne a une variation de 'ouverture du milieu. Les groupes for-
més par les chevreuils sont en effet des entités non-permanentes, qui
fusionnent et éclatent au fil des heures (Gerard et al. 2002). La taille
moyenne des groupes, dans une population, est ainsi le résultat d'un
équilibre entre les fusions et les éclatements. En outre, les fusions sont
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majoritairement le résultat d'une interattraction entre groupes, et cette
caractéristique rend la taille moyenne des groupes sensible a I'ouverture
du milieu: lorsque le milieu permet aux animaux de se voir a plus grande
distance, les fusions deviennent plus fréquentes ; I'équilibre entre fusions
et éclatements est alors déplacé, et les groupes sont en moyenne plus
grands (Idem).

4.3 Subdivision en lignées distinctes

Si, comme nous l'avons vu plus haut, le sens donné par une espéece a une
variation de I'environnement peut provoquer son extinction, il peut, a I'in-
verse, étre a l'origine d'une subdivision en lignées distinctes. En voici un
exemple chez les insectes (Bush 1969). Rhagoletis pomonella est une
mouche vivant en Amérique du Nord. Les adultes émergent majoritaire-
ment a la fin de I'été, et aprés s'étre accouplées avec des males, les
femelles pondent leurs ceufs dans les jeunes fruits d’aubépines. Avec la
colonisation par les Européens, des pommiers originaires d’'Europe ont
été plantés massivement au début du XIX¢ sieécle dans le Nord-Est des
Etats-Unis. Les pommes se forment en moyenne plusieurs semaines
avant les fruits d’aubépines. Cependant, les rares femelles de Rhagoletis
pomonella qui émergeaient tot en saison ont donné le méme sens aux
jeunes pommes qu'aux jeunes fruits d’aubépines. Une nouvelle forme de
Rhagoletis pomonella, dont les adultes émergent au milieu de I'été et dont
les larves se développent dans les pommes, a ainsi vu le jour en quelques
décennies. En spécifiant une nouvelle niche écologique, qu’ils ont coloni-
sée, des individus de Rhagoletis pomonella ont donné naissance a une
nouvelle lignée.

4.4 Sélection naturelle et dérive génétique

Le sens donné a un nouvel aspect de I'environnement peut induire un
phénomeéne de sélection naturelle. Cela semble par exemple étre le cas
chez T'hirondelle a front blanc (Petrochelidon pyrrhonota). Cette espéce
nord-américaine niche en colonies dans les falaises. Cependant, depuis
une trentaine d’années, elle établit aussi ses nids sous les ponts qui
enjambent ou soutiennent les routes et les autoroutes. En d’autres
termes, I'espéce donne a ces ponts le sens de support pour les nids qu’elle
donne normalement aux falaises. Mais ce sens donné aux ponts semble
induire un phénomene de sélection (Brown et Brown 2013): les hiron-
delles ayant des ailes plus courtes évitent plus facilement les véhicules
(avec lesquels les collisions sont mortelles, en raison de la constitution
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physique des oiseaux) ; et il semble qu’au fil des générations, un phéno-
meéne de mortalité différentielle ait fait diminuer la longueur moyenne des
ailes des hirondelles a front blanc nichant sous les ponts.

Si le sens donné a un aspect de I'environnement peut induire un phé-
nomeéne de sélection naturelle, le fait qu'un individu spécifie sa niche éco-
logique par sa constitution et son activité peut sans doute aussi faciliter
les évolutions par simple dérive génétique 12. Supposons qu'un passereau
granivore colonise un archipel volcanique récent, encore pauvre en verte-
brés, mais déja peuplé d'espéces végétales produisant des graines de
dimensions variées 13. Dans ce cas, les variations héritables de la taille
corporelle (et/ou de la taille du bec) des individus n’auront qu'un effet
mineur sur leur survie et leur reproduction, car elles s’accompagneront
sans difficulté de variations de la taille des graines auxquelles les indivi-
dus donneront un sens alimentaire. La morphologie moyenne des indivi-
dus de chaque lignée insulaire dérivera ainsi de facon purement aléatoire
au fil des générations. En outre, si les individus passent rarement d’'une
ile a l'autre, les dérives des différentes lignées insulaires seront indépen-
dantes, produisant une radiation évolutive a I'échelle de I'archipel. Un
scénario de ce type est tout-a-fait envisageable pour les pinsons de
Darwin, tout au moins au début de leur radiation, lorsque les différentes
iles de l'archipel des Galapagos étaient occupées par (au plus) une lignée
de pinsons. De nos jours, les iles de I'archipel sont souvent peuplées par
plusieurs lignées. Dans cette situation, de nombreuses variations de la
taille corporelle ou de la taille du bec risquent d’affecter la survie et/ou la
reproduction des individus, car diverses tailles de graines, consommeées
de facon préférentielle par les membres d’autres lignées, sont peu dispo-
nibles. A un régime d’évolutions par dérive génétique aurait ainsi succédé
un régime de (quasi)stases da a l'action conservatrice de la sélection
naturelle.

4.5 Contributions indirectes a ['évolution

Enfin, il nous faut souligner le point suivant: I'évolution d’'un trait peut
entrainer la co-variation d’'autres traits en raison du sens que les orga-
nismes et les collectifs donnent a certains aspects de I'environnement. En
voici deux exemples impliquant des phénoménes collectifs.

Parmi les fourmis légionnaires des foréts néo-tropicales, Eciton hama-
tum, Eciton rapax et Eciton burchelli présentent des régimes alimentaires
différents (y compris en situation de sympatrie): E. hamatum s’attaque a
peu pres exclusivement a des colonies de guépes, lesquelles sont espa-
cées les unes des autres ; E. rapax ajoute a ce régime des colonies de
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fourmis et quelques gros arthropodes; enfin, E. burchelli ajoute aux
régimes des especes précédentes de nombreux petits arthropodes.
Comme toutes les fourmis légionnaires, les trois especes effectuent des
raids, a l'occasion desquels les individus sortent en masse pour alimenter
la colonie. Lors de ces raids, les comportements individuels générant les
réseaux de pistes (dépot de phéromone, choix de la piste la plus marquée,
accroissement de la vitesse de déplacement avec la concentration en phé-
romone, etc.) sont similaires chez les trois espéces. Cependant, ces com-
portements individuels rendent la forme des réseaux sensible a la distri-
bution spatiale des proies (Deneubourg et al. 1989), si bien que leur forme
typique varie d'une espéce a l'autre (fig. 3). Ainsi, dans le cas présent,
une évolution du régime alimentaire a induit une variation au niveau col-
lectif, sans que les comportements individuels générant les réseaux de
pistes aient eux-mémes changg.

Nid

Nid Nid
Eciton hamatum Eciton rapax Eciton burchelli

Fig. 3: Réseaux de pistes formés par les trois espéces (redessinés d’aprés Deneubourg et al. 1989)

Longtemps forestiers et d’anatomies peu variées, les ruminants se sont
diversifiés a partir de la fin de I'Oligocéne (~25 millions d’années), a
mesure que les paysages ouverts se développaient a la surface du globe
(Cantalapiedra et al. 2014). Héritiéres de cette histoire phylogénétique,
les quelques deux cents especes actuelles présentent des anatomies
variées 14 et se partagent la plupart des écosystémes africains, eurasiens
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et américains. Certaines espéces se nourrissent principalement de feuilles
et occasionnellement de fruits, tandis que d’autres s’alimentent également
ou a peu pres exclusivement de graminées. Outre ces différences, il appa-
rait que les espéces peuplant les milieux fermés (foréts, brousses domi-
nées par les buissons) forment des petits groupes, tandis que les espéces
des milieux plus ouverts (savanes, steppes, pelouses d’altitude, toundra)
forment au contraire des groupes de grande taille (Jarman 1974,
Eisenberg 1981, Estes 1991). Or, chez de nombreux ruminants, les
groupes sont des entités non-permanentes qui fusionnent et éclatent au
fil des heures ; et comme nous I'avons vu plus haut pour le chevreuil,
cette dynamique rend la taille des groupes sensible a l'ouverture du
milieu 13, Ainsi, les ruminants ont connu une importante radiation évolu-
tive les ayant conduits a coloniser et se partager nombre d’écosystéemes,
et il est vraisemblable que le caractére dynamique de leurs groupes soit
au moins en partie responsable des tailles de groupes que les différentes
espéces forment en fonction de 'ouverture du milieu (Gerard et al. 2002).

Conclusion

Les théories sont omniprésentes et jouent un réle fondamental en scien-
ce. Cependant, lorsqu’elles sont admises et font partie de notre culture,
nous avons tendance a ne plus les voir et a croire que nous avons affaire
a des faits bruts. La théorie néo-darwinienne de I'évolution et de I'adap-
tation par la sélection naturelle est admise par la grande majorité des bio-
logistes, et elle fait partie de notre culture depuis maintenant plusieurs
décennies. Cette théorie nous a habitués a voir les organismes comme des
étres essentiellement modelés par une réalité extérieure indépendante
d’eux-mémes. A ce titre, les comportements manifestés par les individus
et les collectifs d’individus résoudraient des problémes posés par 'envi-
ronnement. Cependant, il semble plus pertinent de considérer que les
systémes vivants, par leur constitution et leur activité, spécifient eux-
meémes le monde et les propriétés du monde dans lequel ils vivent. Dans
cette perspective, I'organisme n’'a pas a étre optimal, mais simplement
viable, et il apparait comme un acteur fondamental du devenir de sa
lignée a I'échelle de la phylogeneése.
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Notes

1

Outre la relativité générale et la physique quantique, la « physique classique »
dIsaac Newton et James Clerk Maxwell a elle aussi persisté jusqu’a nos jours, en
tant quapproximation suffisante d'un point de vue technique, pour permettre
par exemple d'envoyer des sondes spatiales dans le systéme solaire ou réaliser des
composants électroniques.

Lécologie (étymologiquement le «discours sur la maison ») est la discipline qui
étudie les relations entre l'organisme et l'environnement. L'éthologie (étymologi-
quement le «discours sur les moeurs ») étudie les comportements individuels et
collectifs des organismes. Léco-éthologie est ainsi la discipline qui étudie les rela-
tions entre le comportement et I'environnement.

Lécologie comportementale (behavioural ecology) fonde sa démarche sur le postu-
lat que les comportements des organismes (ou les mécanismes qui sous-tendent
ces comportements) ont été modelés par la sélection naturelle. Dans ce cadre, les
objectifs de l'approche sont (1) didentifier les fonctions des comportements (les
problémes qu'ils résolvent) et (2) d'arriver a prédire correctement certains aspects
quantitatifs des comportements étudiés sur la base de calculs doptimisation.
Lapproche domine I'éco-éthologie au point que les termes «éco-éthologie » et
« écologie comportementale » sont bien souvent considérés comme synonymes.

Les travaux que nous regroupons ici sous l'appellation non-officielle d'«auto-
organisation fonctionnelle » s'appliquent a identifier les comportements indivi-
duels générant certains phénomeénes collectifs. En cherchant a identifier les
causes immédiates de phénomeénes observés, cette démarche est bien différente de
celle qui prévaut en écologie comportementale (voir note 3). Cependant, comme en
écologie comportementale, les phénoménes étudiés sont supposés résoudre des
problémes posés par l'environnement (d'ou le qualificatif de «fonctionnelle »
employé ici). Certains travaux menés en « auto-organisation fonctionnelle » envi-
sagent du reste explicitement une optimisation par la sélection naturelle des com-
portements individuels qui sont responsables des phénomeénes collectifs étudiés.

Darwin et Wallace n'ont pas inventé I'idée de sélection naturelle. Mais avant eux,
la sélection naturelle était simplement vue comme une force qui élimine ce qui
n'est pas viable (GouLb 2002:137-141). Pour Darwin et Wallace, la sélection natu-
relle fait bien plus que cela puisqu'elle est simultanément a l'origine de I'¢volu-
tion des organismes et de leur adaptation a I'environnement.

Tout comme les «bio-ingénieurs» qui affirment s'inspirer de la nature pour
mettre au point divers artefacts, les biologistes se référant a la notion de « réso-
lution de probléme » ne prennent pas n'importe quel trait au hasard chez nim-
porte quelle espéce. Avec un regard moins biaisé par les notions de « probléme »
et de « solution », nous allons trouver, dans n'importe quelle espéce, des traits qui
nous sembleront efficients et d'autres beaucoup moins; et dans bien des cas, un
méme mécanisme, comme par exemple le recrutement par piste chimique, nous
paraitra efficient dans certaines situations, et beaucoup moins dans d’autres.
Lidée que les organismes spécifient le monde dans lequel ils vivent apparait
notamment chez D'Arcy THompPsoN: dans On growth and form (édition de 1942, cha-
pitre 2: On magnitude), 'auteur nous rappelle que les organismes, en fonction de
leur taille, ne sont pas soumis aux mémes forces physiques (pesanteur, tension
superficielle, frottements, mouvement brownien).
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Les systémes collectifs étudiés en éco-éthologie sont des collectifs d'organismes
(colonies d'insectes, groupes de vertébreés, etc). Le systéme immunitaire, composé
par les lymphocytes circulant dans le sang et la lymphe des vertébrés, est un
autre exemple de systéme collectif: les lymphocytes interagissent entre eux, ainsi
quavec les cellules de I'individu-hote et des agents externes dont des virus et des
bactéries pathogénes. JouN STEWART ET FRANCISCO VARELA (1994) ont proposé un
modéle de fonctionnement du systéme immunitaire dans lequel le systéme spéci-
fie, par son activité, le monde dans lequel il vit.

Voir GAGLIANO ET AL. (2016) pour un exemple chez les végétaux, et BOISSEAU ET AL.
(2016) pour un exemple chez l'organisme unicellulaire multinucléé Physarum poly-
cephalum.

Placés dans un environnement éclairé ou ils peuvent se déplacer librement, les
chatons restés passifs dans l'aréne présentent un comportement tout a fait nor-
mal aprés 48 heures (HELD ET HEIN 1963).

On parle de «radiation évolutive » lorsqu'une lignée ancestrale se divise en plu-
sieurs lignées distinctes. Les caractéres qui distinguent les lignées-filles peuvent
étre morphologiques, physiologiques ou comportementaux.

Le nombre de descendants produit par un individu est soumis a de nombreux
aléas. Aussi, dans une population, les fréquences des différents alléles dun méme
géne fluctuent toujours de facon aléatoire au fil des générations. Les fluctuations
sont en moyenne d'autant plus grandes que l'effectif de la population est faible.
En outre, les variations des fréquences des alléles peuvent étre biaisées vers une
hausse ou une baisse lorsque posséder un alléle ou un autre affecte la survie ou
la reproduction de l'individu et donc le nombre de ses descendants. Il y a dans ce
cas un phénoméne de sélection naturelle. Cependant, lorsque le biais est faible
relativement a I'ampleur des fluctuations aléatoires, les fréquences varient dans
des directions quelconques et on parle d«évolution par dérive génétique ».
Lhypothése que nous faisons dans ce paragraphe est que, dans une population,
le fait que chaque individu spécifie sa niche écologique par sa constitution et son
activité, rend la survie et la reproduction des individus plus indépendantes de
leurs particularités génétiques.

En régle générale, les végétaux colonisent rapidement les iles océaniques.

A titre indicatif, la masse corporelle des ruminants actuels varie de 2 kg pour
l'antilope royale (Neotragus pygmaeus) a 1900 kg pour les males de girafe (Giraffa
camelopardalis).

La taille moyenne de groupes qui fusionnent et éclatent au fil des heures, est éga-
lement sensible a la densité de population et a l'alternance jour-nuit (GERARD ET
AL. 2002 ; PEPIN ET GERARD 2008).
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