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Introduction

Alors que les sciences physiques sont des sciences exiesdrontieres spatiales
de l'infiniment petit & l'infiniment grand, la biologie se amntre sur les frontieres allant
de linfiniment simple a I'infiniment complexe. La complexigést une notion difficile a
conceptualiser, en tout cas a comprendre, méme si elle faailement aux intuitions
de I'hnomme, qui y est confronté a tout instant. De puremenstugtive, car la nature
présente des aspects trés vastes et divers, la biologieewstuwk au fil du temps de
plus en plus modélisante. Les modeéles développés ont vt@gué des tollés, comme
les modeles physiques avant eux, dans les sociétés leslrtu€ar les modeles en
biologie, comme leurs cousins en physique, peuvent exgiljgqu au moins conceptua-
liser, des phénomeénes tellement complexes qu’on les piexidas pense encore pour
certains, I'oeuvre de quelque force surnaturelle. L'Honmsaaend compte, au travers
de la modélisation de son environnement, qu'’il n’est plusentre de tout, et qu'il lui
faut prendre en compte les similitudes qui le lient a ce auritbure.

Tout ouvrage du type de celui-ci repose sur une certain@male spécialisation.
Plus la science progresse, plus elle s’enfonce dans lesdme&sade la complexité de
ce qu’elle étudie, et plus les champs disciplinaires quolaposent s’éloignent les uns
des autres, avec le risque de perdre de vue la synthése deswokamps. L'ouvrage
présent se penche sur un de ces champs de savoir biologgimmhine de I'écologie
du comportement, et dans ce domaine, le cas précis des gro@pemaux, sur lesquels

nous reviendrons abondamment par la suite. Il ne faut pasede vue la fagon dont ce
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travail s'integre dans le domaine plus vaste des sciendesvike Car au travers d’un cas
de regroupement animal particulier, le travail s'intéeeada facon dont la complexité
comportementale, observée par ’'Homme, peut naitre deophénes simples, en inter-
action. Ainsi ce travail pose une brique de plus sur le mursépare I'analyse réaliste
de ce qui nous entoure, d’une interprétation naive et sumelé des comportements de
groupes.

L’humain utilise un certain nombre de modéles intuitifsecqgon développement
durant la petite enfance lui impose. Un étre humain a uneatesel naturelle a asso-
cier une volonté, ou au moins une unité, a un objet qui semidséuer pour lui un
comportement complexe. C’est le cas pour les bancs de psissomencore les volées
d’oiseaux. Pendant un temps, ces groupes animaux ont &@&léods comme des enti-
tés a part entiere. Une certaine osmose était supposée dagrsele groupe, permettant
une sorte de communication instantanée entre ses memdsagnidant indissociables
d’un grand tout, qui était le groupe. Le darwinisme a comraenmettre a mal ce type
d’idée, en observant que l'unité de sélection dans toutesdpéces est I'individu. Ces
theses ont peu a peu remis en question la notion de séledigrodpe, et les scienti-
fiqgues ont commencé a se poser la question de la réalité depessuctures. Et peu
a peu ont fleuri des modeles, démontrant que la complexiErods ne nécessitait pas
de conscience collective, comme suggéré précédemmenggumeractions purement
égoistes de chacun des membres permettaient 'émergenéaamns complexes de
la part de I'ensemble de ces individus. Cette notion d’énrerged’'une complexité de
réaction nettement supérieure a ce que chaque individurpeliger, est une avancée
majeure dans la conceptualisation des sciences de la vie.

Cette transition d’un concept d’intelligence collectivedlle d’émergence est tar-
dive dans I'histoire des sciences. Le lecteur de ce travagtysans doute particuliere-
ment habitué, mais ne doit pas oublier que le domaine esteheadbutiant. Il n’existe

pas a I’heure actuelle de vraie mesure de la complexité, aleoncept clair permettant
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d’énoncer des mécanismes liant les échelles de complexitdehors de quelques cas
particuliers ou domaines précis. Dans ce travail nous coatis I'étude d’'un de ces cas
particuliers, celui des bancs de poisson. Des modéles d=s Iil@arissent déja dans la
littérature. Ce travail a pour but de continuer leur étudel @tiliser ces modéles dans

le but de continuer a démontrer que la complexité émerglstechémas complexes de
comportements de groupes, peuvent étre la conséquencengertements simples, en

interaction.

Afin d’étudier un objet, il convient avant tout de I'observenila pourquoi je com-
mencerai par une revue des connaissances sur les groupesuanet sur leur dyna-
mique. Par la suite, je chercherai a préciser et définirlitéitdes modeles individu-
centrés pour I'étude de ces groupes sans leader hiéraechigypasserai en revue les
différentes méthodes permettant de réaliser des simntagfiicaces a partir des mo-
deles individu-centrés, tant au niveau des optimisatitgrishmiques que de I'implé-
mentation. Je définirai ensuite les meilleures fonctiomspartementales définissant les
relations entre les individus, dans le cadre d’'une catégtwiquestions touchant la dy-
namique spatiale du groupe. Enfin, les modéles individurésrseront appliqués a la
résolution de problématiques touchant les rapports esgrgrbupes et les stimuli envi-
ronnementaux, sur deux constantes de temps, celle du ahangeapide de direction

de certains individus, et celle du mouvement plus globalrdupe.
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Du vivant aux modeles






Chapitre 1

Ecologie des groupes d’animaux

1.1 Nomenclature des groupes

Ce travail s’intéresse a des groupements animaux sans laadenchique ou social.
Le terme de groupe sera employé pour des ensembles de d@uausdu plus. La dé-
nomination de ce type de groupe est dépendante de I'espesieléee. Dans la mesure
ou les travaux principaux sont d’origine anglo-saxonnesil important de se référer
aussi a la traduction de ces termes. Dans le cas des oisedernle consacré egblée
(flock); dans le cas des insectes, le termeegstim (swarny)dans le cas des herbivores
terrestres troupeau (herd) enfin, dans le cas des poissons, le franbaiscse décline
en deux dénominations anglo-saxonnekoalet school Cette distinction entre les re-
groupements de poissons est due a I'existence de groupeslisaction concertée des
individus (shoa) et des groupes avec une direction concersébdo). Si la seconde
catégorie est sans nul doute issue d’'une adaptation dee€esp former des groupes
fonctionnels, la premiére, en revanche, peut tres bieroiraucune signification fonc-
tionnelle. Dans le milieu aquatique, on trouve souvent a@esi@ulations d’individus
autour d'llots de nourriture. Cette accumulation peut prenshe trés grande ampleur,

et concerner des millions d’individus. Néanmoins, il effidie de porter des conclu-
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sions quant a l'origine adaptative de ce phénomene, quagst hutant tributaire du
milieu.

Le type de groupe sur lequel je me focalise ici ne possedegésader (ou guide,
ou chef) socialement défini. Pour autant, comme nous le nermpius loin, il existe
des différences entre les individus, des hétérogénéiiéaftpencent la dynamique du
groupe.

Dans la suite du travail, je considérerai implicitement lpsegroupes étudiés ont des
caractéristiques de bancs a direction cohérente ou desy@épas comme des bancs

(shoa) ou des essaims.

1.2 Intéerét sélectif du groupe

Le groupe est une structure fonctionnelle qui associe déreum individus au sein
d’'un ensemble coordonné pour certaines taches. L'obsenvatif conclura bien vite
qgue le groupe est l'unité élémentaire a observer et étupigsque ses membres ré-
agissent en coordination et s’apportent, comme nous l@enemplus loin, des infor-
mations de fagon a premiére vue altruiste et instantanéanNéins la théorie de la
sélection naturelle impose que les individus pris seulsués swient eux méme bénéfi-
ciaires d’une telle structure. Il convient donc d’obsenesravantages sélectifs et éven-
tuellement les inconvénients sélectifs du groupe pounidisidus qui le composent. La
compréhension de ces avantages et inconvénients senaattiieomprendre I'évolution
structurale du groupe dans le temps et I'espace.

Comme dans la plupart des études portant sur la valeur aivepfaness, il est
difficile de définir une valeur absolue d’avantage par rapgan facteur. Je me limiterai
donc a considérer les influences positives et négativesgda faurement qualitative,

sans me pencher de fagon précise sur une évaluation de teares
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1.2.1 Relation au prédateur
1.2.1.1 Effet de dilution

La constitution d’'un groupe, son existence méme, constifve émission de sti-
muli plus importante qu’un individu seul. Ces stimuli peutvétre visuels, sonores, ou
encore chimiques. Un individu présent dans I'espace dupgreudonc une probabilité
supérieure qu’un prédateur s’approche qu’un individuéisibbbservation de prédateurs
montre qu’en effet ils s’attaquent préférentiellement dadges groupes (Krause et Go-
din, 1995). Il n’est de plus pas rare d’observer 'accumaiatie prédateurs aux abords
de larges groupes. Du point de vue de la premiére étape dartagyre le prédateur et
sa proie, la détection, le fait d’étre en groupe est doncvdégageux.

Des expériences realisées sur #femdulus diaphanusesueur montrent que les
groupes ne réagissent pas a des distances différentesddiqarécomparativement aux
poissons solitaires. Il n'y pas non plus de relation netteeela taille du groupe et la
distance de réaction. Néanmoins, les grands groupes pnircgtecter les prédateurs
plus tét mais ne pas réaliser de mouvement de fuite, ce quigitait de s’assurer
davantage de la nécessité de la fuite et donc de diminueraksde "fausses alertes”
(Godin et Morgan, 1985).

Un groupe constitue une grande quantité concentrée desgrotentielles pour un
prédateur. Il n’est pas rare que la taille des groupes dépmiessoin la capacité d’ab-
sorption de ses prédateurs usuels. Du point de vue de lichdau sein du groupe, cela
signifie qu’il y a une chance pour que le prédateur choisisseautre cible. Cette di-
minution du risque de se faire attaquer par un prédateusapéére fait détecter est
nommée effet de dilution (Cresswell, 1994), car le risquealéabe attaquer est "di-
lué" entre les membres du groupe. La notion de dilution esdrdggellement une notion
statistique, bien acceptée par la communauté scientifigudilution du risque de pré-

dation prend en compte le rapport entre nombre d’individysés par le prédateur lors
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d’une attaque et la taille du groupe. Il apparait donc unérdition du risque de préda-
tion avec I'accroissement de la taille du groupe. Il y a dgae,le simple fait d’étre en
groupe, une modification de la pression de sélection liegpaééldation. Néanmoins, la
relation au prédateur ne s’arréte pas au repérage et auadddaxcible. D’autres effets
dus a la constitution d’'un groupe viennent complexifier Eatrons entre les proies et

les prédateurs.

1.2.1.2 Effet de confusion

Toutes choses étant égales par ailleurs, un prédateur deldifficultés a attraper
une proie au sein d’'un groupe qu’une proie isolée (Krausedir;1995). Cette obser-
vation est d’autant plus vraie que le prédateur a tendanmedid sur ses proies sans en
viser une en particulier (Cresswell, 1994). Ce phénoméneesi@effet de confusion,
car I'hypothése est que le nombre de proies et leur mouvevoeniperturber les sens
du prédateur. Lefficacité a capter sa proie sera donc dié&nu

Mais les prédateurs peuvent également former des groupagpérage des proies
est rendu plus aisé, puisque le groupe bénéficie de la pencet# nombreux parte-
naires. En plus de bénéficier de ces avantages, les groufsedaeprédateurs sont plus
efficaces que des individus solitaires quand il s’agit dessbiales groupes de proies.
Il a été montré que la chasse en groupe diminue I'effet deustori des proies, ce qui

permet une meilleure efficacité de la prédation (Foster.e2@01).

1.2.1.3 Capacité de détection partagée

Nous venons de voir que le fait méme d’étre en groupe peuirmdun avantage
sélectif, au niveau des impacts sur la prédation. Il s’agéela structure d’'un groupe
offre des possibilités comportementales différentes dle ckun individu isolé. Ces

comportements ont également un impact sur la valeur séecti
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L'observation des groupes montre que leurs membres réagide facon coordon-
née a la présence d’'un prédateur, par exemple par des mouotgedeefuite (Lazarus,
1979). Les différentes observations de ce phénoméne oduitanla notion de détec-
tion collective. L’hypothése de la détection collectiveany eyes hypothesisonsidere
que si un individu repére le prédateur l'information eshsmise a tous les individus
du groupe. Chaque individu peut alors réagir a la présenceétafeur comme s'il
l'avait lui-méme repéré. La détection collective, on le guend, est particulierement
avantageuse pour les membres du groupe, puisque chacuitizedé la détection de
tous les autres (Pulliam, 1973). Initialement fut poségddthese d’'une transmission
instantanée de l'information entre les individus. Il s'evén réalité que suivant la durée
de la transmission, les phénomenes de détection collegtide dilution ne sont plus
indépendants, et dans le cas extréme ou ce temps est trék dgasont entierement
corrélés (Bednekoff et Lima, 1998).

La relation entre l'individu et le prédateur est modifiéevani son appartenance
ou non a un groupe. Cela signifie que la part de sa valeur sé@eatie a la prédation
est modifieée. Les expériences montrent qu’un prédateurgegiectivement mieux les
grands groupes, mais les avantages pour la proie appomndsspeffets du regroupe-
ment décrits ci-dessus sont supérieurs aux inconvénikrasige et Godin, 1995). Cela

signifie que face a la prédation étre en groupe constitueatgaient un avantage.

1.2.2 Nutrition

Du fait d'un certain partage de la surveillance de I'envivement par les membres
du groupe, les individus peuvent allouer une part de leupseaie vigilance pour d’autres
tdches comme repérer la nourriture et se nourrir. De plygoeimité d’individus plus
ageés ou plus expérimentés permet I'apprentissage de nestldedhutrition (quelle nour-
riture manger, comment la manger) plus efficacement quarsitial était isolé et devait

réaliser lui-méme chaque expérience (Galef et al., 2001jplEs de cette augmentation



CHAPITRE 1. ECOLOGIE DES GROUPES D’ANIMAUX

du temps passé a la nutrition, il a été observé que les individns un groupe se sti-
mulent les uns les autres pour augmenter la prise de naerrAinsi des oiseaux mis en
présence de la méme quantité de nourriture mangent pludedeas ou des congéneres
sont présents. Il y a donc une augmentation du temps que pksgrd’animal pour
sa nutrition, mais également un accroissement de son tamutdéon (Galef et al.,
2001) La recherche de nouveaux sites de nourriture va égatedtre modifiée par le
fait d’étre en groupe. Un animal fait face a divers choix emueconcerne le site de
nourriture sur lequel il se trouve. Il peut décider de restgrun site afin de profiter des
ressources qui y subsistent. Il peut aussi décider de parsite afin d’en rechercher un
meilleur. Ces deux décisions dépendent des parametresiegu etilde facteurs propres
a 'animal, par exemple la satiété (Galef et al., 2001). Dansas ou I'animal est en
groupe un autre parameétre entre en compte : le choix despags du groupe. En uti-
lisant des modéles économiques, il a été montré que la priserapte des décisions
des voisins permet globalement une meilleure exploitatessites de nutrition, tant du
point de vue temporel (départ ou pas du site) que pour latidt€tes animaux repérent
mieux les nouveaux sites) (Giraldeau et Beauchamp, 1999)s ieons vu que le fait
d’étre en groupe apporte des avantages pour ce qui est fiealk@e de la fonction de
nutrition. Pourtant, la vie en groupe améne de par sa naténeenune augmentation de
la compétition intraspécifique pour la nourriture (Cres§wil94). En effet la densité
d’individus dans le groupe est plus grande que celle qu’unad si les individus étaient

isolés, ainsi la quantité de nourriture disponible doi @artagée entre plus d’individus.

1.2.3 Relations intraspécifiques

En milieu ouvert, ou la densité des individus est tres faill@roximité des indivi-
dus de la méme espéce accroit la probabilité pour les indivie trouver un partenaire
sexuel. S'ajoute a cela le fait que la vigilance gagnée grdaelétection collective peut

étre allouée a d’autres fonctions, et le repérage de pamsrsexuels peut en étre une.
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Le groupe assure donc aux individus la possibilité de trophes aisément un partenaire
sexuel.

Mais le rapprochement des individus au sein du groupe preg/age augmentation
de la compétition entre ces individus et des comportemegnésaifs (Saino, 1994). Ces
agressions intragroupes constituent des dépenses d&eeigpntribuent a la diminu-

tion de la valeur sélective.

1.2.4 Imitation et apprentissage

Il a été démontré que I'introduction au sein d’un groupe difidus possédant un
savoir occasionne un changement du comportement de |'drhseha groupe, en adé-
quation avec ce savoir. Pour une situation donnée, lesithdivdémontrant un compor-
tement orienté influencent bien plus le groupe que les idds/n’en possédant pas. Le
groupe dans son ensemble suit alors le comportement de e&gigs individus. Par
exemple, placés en présence de congéneres qui connaissgrassages préférentiels
au travers de cavités, les individus digifs ne connaissant pas ces passages, suivent
préférentiellement le trajet des individus qui les consexig (Levin, 1996). Cette imita-
tion par les individus naifs du comportement de certain®deslcongéneres leur offre
la possibilité de bénéficier d’'une expérience sans avoimp@sséder eux mémes. A ce
titre I'entrée dans un groupe offre un avantage en terme pacié. C'est le cas par
exemple de la réaction a la présence d’'un prédateur. Laiogai¢ fuite de poissons
peu habitués a la prédation est plus efficace s’ils sont esepo@& d’autres individus eux
méme plus habitués a la prédatiaebistes reticulatyKelley et al., 2003).

Il a été montré qu’introduire des individus possédant umisau sein d’un groupe
qui ne le possede pas peut occasionner un transfert de deaasein du groupe vers les
individus naifs Poecilia reticulata Reader et Laland, 2000). Il suffit de peu d’individus
pour que l'information soit transmise. Le groupe possedeartain nombre de "tradi-

tions comportementales”, qui ne dépendent pas d’'une infammgénétique mais d’'un
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apprentissage des nouveaux venus dans le groupe au coemmpisl L.e groupe réagit
dans une situation donnée de fagcon plus optimale car ceesomémbres adaptés qui
le guident. Cette capacité évolue en fonction des nouvealimdus qui entrent dans le
groupe, et qui apportent leurs compétences. Se trouverutagsoupe permet donc de
bénéficier d’'une capacité de réaction mieux adaptée a t@mvement sur une échelle
de temps plus rapide que I'’échelle évolutive (Bakun, 200idék que les poissons ont
une mémoire n’est pas forcément trés ancienne. Longtemg@sconsidéré que les phé-
nomenes d’apprentissage n’étaient que peu typiques deede&brés. Des expériences
démontrent néanmoins cette capadiér(ephales promela8rown et al., 1997), en in-
troduisant par exemple du schreckstoff, une molécule kigaas un groupe, pour lui
apprendre a éviter les prédateurs.

Ces deux phénomenes combinés, I'imitation des individus das comportements
des individus possédant le savoir, et I'apprentissage degaux comportements, offrent
aux membres du groupe des avantages nets en terme de cdpaéétion a I'environ-

nement.

1.2.5 Selfish herd

La théorie du troupeau égoistee(fish herdl qui est aujourd’hui acceptée dans son
principe, illustre le fait que le regroupement peut étrdigxg par des intéréts purement
égoistes de la part des membres du groupe. Cette théoridtfaleiment développée
mathématiquement en une dimension, pour modeéliser parp&dm comportement
de grenouilles le long d’une rive de mare dans le cas d’'ungbeéa venant de 'eau.
Puis le modele a été étendu en deux dimensions aux cas deawugans lesquels
le prédateur attaque au centre (Hamilton, 1971) ou horse(MifA71) du troupeau. La
théorie prévoit qu’en présence d’'un prédateur les animauggroupent spontanément,
afin de diminuer le risque qu’ils courent. Cette tendanceséggiourrait avoir participé

a la sélection des groupements au cours du temps.
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1.2.6 Economie d’énergie

Quelques travaux témoignent d’'un intérét hydrodynamiqower pes poissons en
bancs. Le déplacement des individus devant un individuidéns modifierait I'écou-
lement ambiant, favorisant le déplacement de cet indivAdasi, le regroupement au
sein du banc aurait des avantages en terme d’économie giémkere au déplacement
(Weihs, 1973). Néanmoins cette idée est remise en causenains travaux (Partridge
et Pitcher, 1979). Des individus aériens peuvent égalebw@éficier de ce phénomeéne

d’économie d’énergie (Cutts et Speakman, 1994, oies,)

1.2.7 Synthese

Il est possible de mesurer, pour certains aspects de la Venilmal, vers ou penche
la balance entre les avantages et les inconvénients appantde fait d’étre en groupe
(Beecham et Farnsworth, 1999). Pour les poissons en banéséldemontré que l'in-
convénient d’'une détectabilité accrue est plus faible ggealantages apportés par les
effets de dilution, de détection collective et de confugiGresswell, 1994). Mais me-
surer de maniére exhaustive les effets négatifs ou pogitifegroupement sur la valeur
sélective est difficile du fait de la grande diversité desnoiméénes impliqués. De la
méme facon, il semble difficile de trouver des points commanise toutes les espéces
qui forment des groupements, a part précisément le faited(ét groupe. Cela pourrait
étre du au manque d’études. Il est également possible qolans cle I'évolution des
comportements de regroupement soient apparus séparéarmentlgaque taxon. Il me
semble plus pertinent de favoriser la deuxieme hypothésattendant de pouvoir la
tester. Nous avons vu que le groupe modifie la valeur sééeds individus, il s’agit
de comprendre maintenant la relation entre les caraétgrest d’'un individu et celles

du groupe. La plupart des idées portant sur la valeur sedeptirtent de I'idée que le
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groupe est purement homogene. Nous allons voir en quoi sekuget a discussion, et
quels facteurs peuvent produire cette homogénéité.

Dans la mesure ou les travaux portant sur la composition arggs sans leader
concernent principalement les bancs de poissons, nousattawderons surtout sur ce

cas dans la partie suivante de ce chapitre.

1.3 Composition du groupe

1.3.1 Diversité des membres

Un groupe animal n’est pas constitué d’animaux absolundemnttiques. Nous allons
voir que les dissemblances peuvent se situer a plusiewzauniv Par exemple un banc
peut étre plurispécifique (poissons d’estuaires, Maes lewviet, 2002). Il faut noter
que les espéces s’associant au sein de groupes partagesitain acombre de points
communs, notamment une niche écologigue semblable. Icagharispécifique dans
les bancs par exemple, serait du a un phénoméne nommé lagé&da bancschool
trap) (Bakun et Cury, 1999), qui serait du a I'aspect tres attractifroupe en terme de
survie pour la plupart des poissons. Lintérét d’étre erugmoest si fort pour certaines
especes que lorsque leur abondance diminue, les indivadaigef choix de s’'incorporer
au sein de groupes d’autres espéces, et ce méme si les ugliv@joritaires du groupe
sont plus performants.

Ensuite, il existe au sein des groupements animaux undreedaersité phénoty-
pique. Les caracteres les plus aisément observables daiitdala couleur et la forme.
Les observations montrent pourtant que la variabilité desateres au sein d’un groupe
est inférieure a celle présente au sein de I'espéce. Leddndid’un groupe n'ont pas
tous le méme age, les méme aptitudes, et n'ont pas été souxiBé&me expériences.
Il'y a de ce fait des variations de comportement au sein d’unt [§8aino, 1994). Ces

variations concernent la gestion des ressources nusitygil s’agisse de trouver la
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nourriture ou de I'exploiter. Elles concernent égalemé&dtivité de vigilance, des in-

dividus seront plus a I'affGt de leur environnement que ties!

1.3.2 Criteres de choix (cas des bancs)

L'observation des bancs montre qu’ils possedent une Jltéintragroupe des ca-
ractéres morphologiques inférieure a la variabilité speecifique. On pourrait imaginer
gue c’est la pression de prédation qui raméne les bancs daviadilité faible, en 6tant
les individus trop en dehors de la norme moyenne du groupéaiEtes observations
sur le terrain et les expérimentations montrent que lessposs choisissent les bancs
avec lesquels ils s’associent. Il semble gu'’ils soient begsade percevoir quel groupe
est le plus adapté a leur morphologie. Nous allons voir aretsade I'exemple du choix
d’'un banc par les poissons un certain nombre de criteresegnoigitent a I'animal de
choisir le groupe dans lequel il va s’intégrer. On peut lgmsgr en criteres objectifs
et critéres subjectifs. Les premiers concernent les cagudurtdividu est sensible de la
méme facon au critere. Les seconds concernent les cas odividinréagira au critere

selon sa propre spécificité.

1.3.2.1 Ciritéres objectifs

Toutes choses étant égales par ailleurs, les poissonsssanisles bancs dont le
nombre d’individus est le plus gran&@biusculus flavescenSvensson et al., 2000).
Ce comportement est facilement explicable du point de vukiirdNous avons expli-
gué avant dans ce chapitre qu’un groupe offre a ses membeedilution du risque de
prédation. Cette dilution est d’autant plus grande que leggceest composé de nom-
breux individus. Il semble logique que des individus clssant les groupes leur offrant
le plus de protection aient été sélectionnés au cours duste@p entend par activité
du groupe la vitesse de ses membres, qui est un paramétregjpeissons proches

du groupe peuvent percevoir. Toutes choses étant égaledlpars, les poissons choi-
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sissent les groupes dont I'activité est la plus importab@n{o rerio, Pritchard et al.,

2001). Plusieurs hypothéses sont avancées pour expliglzeile groupe plus actif est
potentiellement le plus apte a trouver des sites de noterites perceptions du poisson
sont telles qu'il lui est difficile de différencier les stithd’'un grand banc par rapport &
ceux d’un banc actif, il confond peut-étre alors activitéagite Pritchard et al. (2001).

Lorsqu’un poisson a la possibilité de choisir entre un geocpmprenant des individus
sains et un groupe comprenant des individus parasitésndartee sera de se diriger

vers le groupe non parasité (Barber et al., 1998).

1.3.2.2 Critéres subjectifs

Lorsque I'on met un poisson en présence de bancs de diveos#sucs, toutes
choses étant égales par ailleurs, il aura tendance a io@rau groupe coloré comme
lui. I semble que le poisson soit capable de reconnaitdgtaation entre la couleur du
banc cible et la siennd>@ecilia latipinnaet Danio rerio, Bradner et McRobert, 2001;
Engeszer et al., 2004). On remarque de la méme facon qu'ss@oimis en présence
de groupes variant uniquement du point de vue de la tailledses lindividus choisira
un groupe dont la taille des poissons correspond a la si¢toer ¢ et al., 2000). Néan-
moins, il peut y avoir une hiérarchie dans la priorité de desxc En effet, confrontés
a des tallles et des couleurs différentes, certains passiooisiront d’abord suivant le
critere de coloration (Bradner et McRobert, 2001). Ces obiensmameénent a la no-
tion d’étrangetédddity) (McRobert et Bradner, 1998), qui traduit le degré de difféeen
de l'animal au sein du groupe, donc en quoi il est plus faciehrepérable que les
autres. Or il est observé que les prédateurs de groupesr@ariont tendance a s’atta-
quer préférentiellement aux individus qui different deses) peut-étre parce qu’ils sont
plus remarquables dans la masse des individus. Une gramaageéte va provoquer pour
I'animal concerné une diminution de I'effet de dilution,ipgue les autres animaux ne

lui sont plus statistiguement semblables. L'animal déférdes autres dans un groupe
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constitue une proie préférentielle. Il semble comprét@asju’évolutivement des com-
portements de choix de groupe se soient développés afin apienBl recherche des
groupes dans lesquels il ne subira pas cet effet d’étrangatéotion de familiarité
sous-entend que les individus sont capables de recondattri@dividus aux cotés des-
quels ils ont déja évolué, et ne sous-entend pas forcémdietugeénétique, méme si les
deux sont souvent corrélés dans les cas ou les jeunes évehsamble jusqu’a I'état
adulte. Il s’avere que mis en présence de bancs constititdsasumaux familiers soit
d’animaux inconnus, les poissons choisissent plutét lesggs avec des animaux fa-
miliers (Barber et Wright, 2001; Barber et Ruxton, 2000). Onsaiamment que I'ap-
prentissage est plus efficace parmi les animaux familieogdilia reticulata Swaney
et al., 2001). Les poissons au sein de bancs constituésywarifamiliers présentent
moins d’agressivité (Johnsson, 1997) et de meilleuresnggmaux attaque des préda-
teurs (Chivers et al., 1995). Ces observations issues antiaht d’expérimentations en
bassin (Krause et al., 2000a) ont été confirmées par desvabises de terrain (Krause
et al., 2000b). Nous venons de voir au travers de I'exem@ddacs de poissons que de
nombreux critéres sont pris en compte par les animaux lohdix d’entrée dans un
groupe. Ces critéres ont un poids différent suivant les ¢mmdi. Ainsi, un poisson aura
plus tendance a choisir un groupe constitué d’animaux farsjlmais si la taille d’'un
groupe composeé d’individus non familiers est bien plus dede poisson choisira plu-
tét ce dernier (Barber et Wright, 2001). De la méme facon, lésspas auront tendance
a s’'insérer dans des groupes de grande taille, méme si |beietst petite par rapport a
celle des individus du groupe, ce qui constitue un désagantaur la nutrition (Maes et
Ollevier, 2002). Les groupes sont diversifiés du point dedeiur composition, et les
animaux ont tendance a choisir les groupes qui leur offemidaximum d’avantages.

Chaque groupe d’'une méme espéece a des caractéristiquestasyi
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1.4 Dynamique du groupe

1.4.1 Moteur de formation
1.4.1.1 Moteur environnemental

On peut théoriqguement dissocier les causes de formatiogrdapements en deux
grandes catégories. La premiére se place dans une logiqeemudderme, dynamique,
traduisant le fait que ponctuellement I'environnemeniiteca la formation des groupes.
Cela peut étre le cas par exemple lorsque des zones a fortentmaton en nourriture
rassemblent de nombreux individus. Dans le cas des banog@nisme aboutira a la
formation de structures de tyghoal c’est a dire n’ayant pas nécessairement de direc-

tion privilégiée.

1.4.1.2 Moteur évolutif

La deuxiéme cause de formation des groupes se situe sur nekeéte temps plus
longue. Il s’agit dans ce cas de causes évolutives, quigmorelent au fait que le regrou-
pement apportant pour certaines especes des avantagassigx@ux inconvenients, a
été sélectionné au cours du temps. Saffre et Deneubourg)@80modélisé le dévelop-
pement d’'une espéce dans un espace comprenant plusiesrexgtoitables. lls consi-
dérent deux especes ayant deux stratégies de migratiémedifé : la premiere migre
par groupes alors que la seconde migre par individus isQléand les deux espéces
sont seules aucune ne semble plus efficace. Par contre, ddssgdeux especes sont
mises en compétition dans le méme espace la stratégie deegeuient avantageuse.
L’hypothése est que cet avantage pourrait avoir particilgésglection des groupes au

cours du temps.
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1.4.1.3 Synthese

Si cette séparation théorique long terme - court terme eseaidans la pratique
les deux se trouvent associées. En effet une contrainteoeneémentale ponctuelle qui
rapproche deux individus a un moment donné correspond sbavae contrainte habi-
tuelle de I'environnement, qui aura provoqué la sélectiordi/idus y répondant d’'une
facon adaptée. De la méme facon, on pourra dissocier dees typ regroupements
suivant que l'origine est due a I'hétérogénéité de I'envir®@ment, ou aux interactions
entre les individus. La encore la distinction est parfofiailie, car les deux ne sont pas
forcément opposeées.

Certains paramétres propres a I'espece peuvent entrerrendig compte pour la
formation des groupes. La recherche de partenaires sexstetsipitale dans la vie de
I'animal. Il a été montré qu’un certain nombre de regroupsisianimaux avaient pour
cause la recherche de partenaires sexuels. C’est le casmetdrd’'un certain nombre
d’especes de plancton (Folt et Burns, 1999). Ce facteur allingexplique pas la sta-
bilité de ces groupes mais participe au rapprochement dasdas. Nous verrons plus
loin que la taille des groupes augmente en présence d’'uata@dF-undulus diapha-
nus Hoare et al., 2004). Il y a donc entrée dans le groupe d'idds/qui n’y étaient
pas auparavant dans les cas ou la pression de prédatioro#aCertaines espéces de
thons constituent des groupes autour d’objets flottantsrelatou artificiels, qui sont
nommeés DCP (dispositifs de concentration de poissons).elLies hypotheses expli-
guant ce comportement est que le fait de se placer autousdbEts permet aux thons
de trouver plus facilement des partenaires. Ici, I'hétérgité de I'environnement n’est
pas le moteur mais est utilisée par les animaux pour trowteement des partenaires

(Dagorn).
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1.4.2 Géométrie

La forme du banc peut changer en fonction des conditions HeunCette forme est
une propriété émergente du positionnement des individusrie par rapport aux autres.
A part dans le cas de petits groupes, les individus ne peypacevoir précisément
la forme du groupe qu’ils constituent, celui-ci devientralane simple conséquence
d’actions basées sur des perceptions plus fractionnéegrédsence de divers stimuli,
la distance moyenne qui sépare les individus change. Leegalsi$ facilement obser-
vable est celui ou une molécule de danger (sécrétée lorsstfess) est placée dans un
bassin comprenant un banc de poissons (Krause, 1993a)cBaas les poissons se re-
groupent plus qu’en conditions normales. Ceci peut étre mnee une réponse de type
adaptative, en effet le rapprochement vers les voisins geartiindividu d’augmenter
I'effet de dilution qui le concerne. On peut observer I'irselorsque le banc est en pré-
sence de source de nourriture abondante, les distancedenindividus augmentent.
Ces divers changements font varier le volume du groupe (Hstaak, 2000) et poten-
tiellement aussi sa forme si une partie du groupe seuleneecbistracte ou se dilate.
Finalement mouvement et forme du groupe semblent résultgeidctions relative-
ment simples entre les individus, dont les mouvements nerdignt pas de 'ensemble
du groupe mais seulement de ceux des individus voisins.

La littérature abonde d’observations de formes géométsqromplexes pouvant
émerger des interactions entre les individus. Parrish.2@02) montrent un certain
nombre de ces structures, particulierement facilemerdrobbles dans le cas des bancs

coralliens, tres compacts et synchrones.

1.4.3 Nombre et position des individus

Les poids des avantages et des inconvénients a étre en bangech au cours

du temps en fonction des conditions environnementales &etd de I'animal. Par
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exemple, I'absence de prédateur dans une zone diminuealihg® I'avantage qu’ap-
porte le groupe. De la méme facon, le groupe permet une woheius efficace de
nourriture, mais en présence de nourriture abondante aetaye du groupe par rap-
port a la vie isolée perd de I'importance. L'observation gesupements en situation
expérimentale ou dans la nature montre que le nombre dithdivdans un groupe va-
rie au cours du temps. Par exemple, il augmente lorsque $&pcé d’'un prédateur est
révélée au groupe, il diminue dans les zones de nourritwedante. Le nombre d'in-
dividus dans le groupe dépend du choix des individus derreatde partir du groupe,
c’est donc un parametre variable qui dépend des conditiomsilieu et de I'état de ses
membresytilus edulis C6té et Jelnikar, 1999). Le mode de passage des poissons d’un
banc a l'autre a été étudié dans le domaine cétier, cheziegpobiusculus flavescens
On peut distinguer des grands bancs relativement stalildssepetits bancs réalisant
des allers-retours d’'un grand banc a un autre et échangespbissons (Svensson et al.,
2000). Au cours du temps les individus d’'un banc changerandibien méme celui-
ci garderait un nombre d’individus identique. Le banc estaone entité dynamique,
les poissons peuvent choisir de quitter le groupe pourrstinire dans un autre, plus
adapté sur le moment ou dans I'absolu.

Krause (1993a) a montré que la probabilité d’étre captur@parédateur n’est pas
la méme suivant la position au sein du groupe. Les conditibms/génation, I'acces-
sibilité de la nourriture, sont d’autres facteurs qui céindnent le positionnement des
individus. Le marquage d’individus au sein de bancs monttefigctivement les indi-
vidus tendent a se diriger vers les positions du groupe lesfplorables pour eux, que
ce soit au centre du groupe pour les individus cherchanegtion ou a la périphérie

pour les individus recherchant de la nourriture (Kraus83&9.
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1.4.4 Le groupe a des comportements émergents

Les individus n’ont pas une vision globale du groupe caraistdimités par leurs
capacités de perception. Chaque individu réagit a sa maaisrstimuli de I'environ-
nement. Les individus sont partiellement indépendantsnenéi une partie de leurs
décisions se font relativement aux autres membres du grétgsourtant, le groupe
réalise des déplacements complexes qui par une analyseswnblent nécessiter une
concertation globale. En fait le groupe possede des ptéprémergentes. L'apparition
de propriétés émergentes est bien connue dans les systempesg&s de nombreuses
parties traitant des informations en paralléle. De l'iat#ion entre ces parties émerge
des capacités de traitement de I'information qui ne peudtatréduites a la somme des
capacités de traitement des parties. Le banc est une sau@nergente, car ses réac-
tions ne peuvent étre comprises comme une simple sommeldaleslindividus qui le
composent.

Les groupes en tant que tels forment une protection et desaes substantiels pour les
individus qui en font partie. Pour autant, ils ne constitysas un ensemble entierement
homogene d’'individus. Cette diversité des individus ndtegage attention particuliere,
afin de déterminer a quel point le comportement de I'ensemiblgroupe en est tri-
butaire. La plupart des travaux, de par la dominance écan@milu sujet, portent sur
les groupements de poissons. C’est a leur niveau que I'on ludede données, mais
c’est aussi a leur niveau que le plus de questions se posebhietr compréhension
est cruciale dans le contexte d’'intensification de la pékloels venons de voir que la
compréhension de tels groupes ne peut se faire que pard'ékeida diversité en leur
sein, et la détermination de I'impact de celle-ci. Tout dad il est nécessaire d’expli-
quer pourquoi la modélisation est une stratégie nécesgaireétudier la dynamique

des bancs. Ensuite, il convient de déterminer quels modélgdes mieux adaptes.
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1.5 Pourquoi modéliser ? Le cas particulier des bancs

1.5.1 Les contraintes des observations de terrain

L'expérimentateur peut réaliser différents types de maaipns sur le terrain, dans
le but d’accéder a I'observation des systemes biologiquessgnt les groupes d’ani-

maux.

1.5.1.1 Observation directe

Tout d’abord il est possible d’observer simplement les anixdans leur milieu. Les
observations peuvent étre réalisées au moyen d’un cedaibre de techniques, qui dé-
pendent de la localisation et de la taille des bancs consebrans les milieux récifaux,
dans les milieux peu troubles, il est possible de réaliseiotdservations de plongée. Ce
type d’observation ne permet d’acquérir des informatiams sur un nombre d’indivi-
dus restreint. Dans le cas des bancs de petite taille cetappférer un grand nombre
d’informations, notamment grace a I'utilisation de logiside reconstruction tridimen-
sionnelle, qui permettent de retransformer une image 2herstructure 3D.

Des techniques visant a capturer les individus a des posigiarticulieres au sein du
banc permettent ensuite d’en déduire sa structure. Des $ip&iciaux sont alors utilisés
qui capturent dans des petites sections tous les individisgpts sur une méme colonne

verticale du banc (Hoare et al., 2001).

1.5.1.2 Observation indirecte

Sur le court terme Dans le cas des bancs pélagiques, généralement de grdlgle tai
I'observateur scientifique doit utiliser des méthodes pahistiquées. Les observations
des bancs de poissons peuvent étre réalisées au moyen @gasradoustiques (Soria
et al., 1996). Des ondes sonores émises dans le milieu d@uhiés par les poissons

et 'analyse du signal recu permet de déduire la localisaties individus autour du
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sonar. Il est possible d'utiliser deux grandes catégorésahars qui provoqguent des
contraintes différentes d’observation.

L'observation d’un banc a une résolution permettant dengjger les individus doit
de toute facon se faire en passant au dessus du banc. Bieméwe la présence
méme du bateau d’observation constitue une situation nturelke, et donc un biais
de la mesure. Ce probleme est lié & celui de la variabilité eleviftonnement et des
sujets étudiés. Parce que les observations sont longudanstun milieu changeant,
les données possedent de forts biais dont il est difficile’aléranchir. Leur analyse
demande donc de bons outils statistiques afin de limiterrt@sgmes.

La recherche acoustique est un domaine scientifique tréscaétau cours des dé-
cennies récentes a permis d’améliorer grandement les issanaes sur les bancs, en
relation avec I'amélioration des techniques de repéragegulke distance de ces bancs.
C’est cette amélioration qui a permis de remarquer a quet pamivée du bateau sur
le site pouvait étre une source de biais difficile & corri@ans certaines situations,
I'approche du bateau de mesure peut impliquer une réacéida plart du banc qui, par
exemple, se scinde en plusieurs sous parties, ne rendass#ae qu’'une sous partie
du total des individus (Soria et al., 1996). D’autres étudentes réfutent en partie
cette idée, et penchent plutdt vers I'hypothese d’uneditra des bancs vers les ba-
teaux (Rgstad et al., 2006). Si les conclusions quant adtitm ou la répulsion sont
encore discutées, il s’avere vrai que I'observation pbewen grande partie la mesure

des bancs.

Sur le long terme Pour les problemes a plus long terme, ou ne nécessitant gas un
analyse fine des comportements des animaux, des techniguegptlire peuvent étre
employées. L'analyse de la taille des individus au sein agedde poissons en est un
exemple. Des bancs entiers sont capturés, et leurs membsesén. La capture des ani-

maux permet également I'acces a un certain nombre d’ausesngtres, par exemple
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ce que les individus ont mangé (Maes et Ollevier, 2002). thrigue de capture - mar-
quage - recapture a I'avantage de pouvoir lier I'existencdanc, une structure bien
delimitée, a celle de la population dans son ensemble. Gréaes méthodes, il est pos-
sible en effet de déterminer si les individus des bancs wbsesont issus d’un autre
banc ou pas, et donc d’estimer la stabilité de la structune bans le temps. Connaitre
I'age des individus et leur provenance est tres importania @ermet de mesurer a quel
point la cohésion physique du banc reflete une cohésionlsatigénétique, ce qui est
important pour toute question évolutive sur les bancs. iat,é¢ temps de présence des
individus dans le banc est un facteur prépondérant poupr&pissage. La proximité
génétique quant a elle confere au banc une autre significdtioe grande proximité
génétique entre des individus provoque nécessairemeitigiesde sélection, puisque

un comportement lié a des génes peut alors étre sélectioh@éhalle de nombreux

individus et pas seulement a celle d’'un individu.

1.5.2 Les contraintes de laboratoire

Les expériences réalisées en laboratoire permettent deufixgrand nombre de pa-
rametres du milieu, et de choisir les individus observégsilides criteres adaptés a la
problématique étudiée. Les dispositifs expérimentauxaboriatoire permettent d’étu-
dier un grand nombre de taxons, des oiseaux aux poissonfuparpsont des cages ou
des aquariums, dont les parametres intérieurs sont régiE#Rdbert et Bradner, 1998).
L'expérimentation en laboratoire permet de répondre derfggus systématique a un
certain nombre de questions. Les études de choix du groupenetion des caracte-
ristiques des individus qui le composent ont surtout étiésés en laboratoire (Svens-
son et al., 2000; Pritchard et al., 2001). Il est en effetiéade créer des groupes dont
les membres ont une caractéristique commune en séleatiblasaindividus lors des
captures. De méme I'expérimentation permet d’observemi@ses individus sur une

longue période, ce qui est plus difficile en extérieur (Siompst al., 2001). Ceci ouvre la
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possibilité de conduire des expérimentations plus aiséeles problemes d’apprentis-
sage (Reader et Laland, 2000). L'observation du dérouledelieéxpérience peut étre
réalisée de visu par le chercheur ou par un enregistremerérea Ce dernier permet
un traitement des données plus fin et précis (Suzuki et @3)2Wn certain nombre
de systemes automatisés de traitement de I'image perratigrchercheurs d’analy-
ser plus facilement les nombreux mouvements des individughard et al., 2001). Ce
type d’expérimentation n’est pas adapté a n'importe qua tye groupe. Une impor-
tante limitation est la taille. Il est en effet impossibletlidier par ces méthodes des
groupes dont le volume ou le nombre d’individus est trop irtgod. De plus, comme
les animaux sont en captivité, des phénomenes de stresmeggpat, qui peuvent biai-
ser leur comportement. De nombreuses précautions soas@im de limiter cet effet,
par exemple laisser les individus s’habituer aux condgtide vie dans les sites d’expé-

riences (Barber et Wright, 2001).

L'expérimentation fournit des données précises sur le astament de petits groupes
d’individus. Elle permet d’en obtenir les parametres cinastiques, et de déterminer
les capacités de base des individus. Néanmoins, elle neeppeam de déduire le com-
portement de grands groupes qui résulteraient des in@macte ces individus. L'obser-
vation de terrain, quant a elle, fournit des données cresislir I'évolution des grands
bancs, et sur leur structuration interne, mais la résailuti®e permet pas d’affiner les
conclusions au niveau des individus. Il est donc nécesdairéaliser des études plus
théoriques, qui pourraient faire le lien entre ces deuxlée)eet permettre par exemple
de déduire des observations a grande échelle que sont leega@zoustiques, le com-
portement fin des individus des bancs concernés.

Il s’agit maintenant de déterminer quelle stratégie de rigatéon est la plus adaptée

pour permettre d’obtenir ce genre de résultat.
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Chapitre 2

Modeles de groupes d'animaux

2.1 Differentes approches de modélisation

Je m’'intéresse dans ce travail essentiellement a la déeariges mouvements de
groupements animaux, et plus particulierement aux baréside des bancs impose de
s’intéresser a la facon dont le mouvement des individus aéyir Dans la plupart des
travaux décrits plus bas, les individus sont représentédlgm"particules", la plupart
du temps sans volume. Ces particules sont caractériséesppossibilités de mouve-
ments. Leurs caractéristiques internes évoluent peu.ié@as certains travaux s’inté-
ressent également a I'étude de I'évolution des caradtfrest des individus concernés.
Une revue des méthodes applicables a cette étude montrexgué€imes techniques que

celles décrites plus bas peuvent étre utilisées a ces firnss(\¥a98).

2.1.1 Les modeles mathématiques et physiques
Le plus simple des modeles mathématiques utilisé pourréédeis mouvements de

groupes est I'équation d’agrégation-diffusion (TurcHifi89)

du 92
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FIG. 2.1 — Un fonction®(u) similaire & celle du panneau gauche aboutit & un état de
stabilité en amas, comme montré sur la panneau droit, daresle’'une équation de
type 2.1 citepturchin1989

Dans cette équationy est la densité des individus au tentpa la positionx sur
une ligne. Différentes formes de(u) correspondent a différents types d’interactions
entre individus : une fonction linéaire qui correspond a absence d’interactions
aboutit a une diffusion. Une fonction convexe (respectigeticoncave) aboutit a une
haute dispersion (respectivement une basse dispersiaoretspond a une interac-
tion répulsive (respectivement attractive). Mais ces dyigaes prennent une forme
de type diffusion, dans la mesure ou les états de stabilitéydtéme sont des densi-
tés uniformess = up le long de la lignepg étant définie par les conditions aux bornes
u(0,t) = u(L,t) = up, L étant la longueur de la ligne. Par contre, pour des fonctiiog
telles qued(u) = P(up) ait trois racines (figure 2.1 gauche), I'équation d’agriegat
diffusion aboutit a une dynamique d’agglomération (ama&gtat de stabilité du sys-
teme est alors une succession de zones a faibles densité@tefede haute densité le
long de la ligne. (figure 2.1 droit),

D’autres termes peuvent étre ajoutés a I'équation d’agi@gdiffusion, en particu-
lier des termes d’advection et de "réaction", pour prendrecempte les influences de
I'environnement (e.g. des courants marins) et de la dérpbggde.g. la croissance et la

mortalité), respectivement (Okubo, 1980; Grinbaum, 1994)
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Vicsek et al. (1995) présentent un modelent de particulés propulsées dans le-
qguel a chaque pas de temps une particule est mue par unee\atesslue constante,
et adopte la direction moyenne des particules de son vgeifde rayorr) en adjoi-
gnant une perturbation aléatoire. Ainsi, la position degciegparticule est données par

I'équation :

Xi(t+At) =% (t) 4 vi(t)At (2.2)

et sa vitesse est définie par une vitesse constante et uosgatirdéterminée par un

angle calculé de la sorte :

6 (t +At) = argv(v(t))r + & (2.3)

Dans cette équationy(t)), traduit la direction moyenne des vitesses des particules
localisées dans le voisinagautour de la particulg eté est un nombre aléatoire choisi
dans une distribution uniforme.

Dans ce modele, les transition entre mouvements désordpgrapes se dépla-
cant dans des directions aléatoires (figure 2 partie gaweth@puvements totalement
ordonnés (figure 2 partie gauche) sont corrélés a la dinoinude la densité (Vicsek
et al., 1995). Ce type de modéle a été appliqué pour I'étudérdesitions entre ordre
et désordre qui ont lieu chez les nymphes de criquets dutdasts densités critiques
(Buhl et al., 2006). Des transitions de ce type ont égalentérit@ivées dans des bancs
de jeunes poissons (Becco et al., 2006).

Au départ développé en deux dimensions, le modele de Vidsak @995) existe
aussi étendu a trois dimension (Czirdk et al., 1999). Czir&kastek (2000) développent
une synthése des résultats obtenus par des expériences ddrais dimensions. Mais
dans ces modeéles la densité de particules était tenue ntngtar 'usage d’espaces

de simulation fermés. Le mouvement collectif n’apparag gans le cas de domaines
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FIG. 2.2 — Différents groupes de particules se déplacant denfaghérente dans des
directions aléatoires (droite) et de fagcon entieremerarmmée (droite) citepvicsek1995
ouverts car le systeme est dans un état de désordre a bas#e.den réponse, une

“force” d’attraction répulsion a été ajoutée a celle d’'akgnent dans I'équation 2.3

A ce type de modélisation s’adjoint la modélisation infotimae, basée sur des al-
gorithmes de calcul. En général ces modeles manipulenhdasdus ou groupes d’in-
dividus. Trois examples de travaux sur la dynamique desshdachons illustrent la
diversité des approches employées dans la littératurek&t¢1999) a utilisé un réseau
d’automates cellulaires afin d’estimer la taille limite d@scs de thons. (Dreyfus-Leon
et Kleiber, 2001) a employé un réseau de neurones pour sitaulgnamique des bancs
de thons et des bateaux de péche. (Dagorn et al., 2000) aausexla logique floue
pour simuler le comportement des thons autour des objetarftst Les principales mé-
thodes utilisées dans le cadre de I'approche informatiguia dnodélisation de la dy-
namique des groupes vont maintenant étre détaillées, afpoaeoir choisir la plus

appropriée.
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2.1.2 Lesréseaux de neurones

Les réseaux de neurones sont une forme de modélisatiorieguacipes généraux
découverts dans les études neurologiques. Un neuronaigypit une cellule compre-
nant diverses dendrites, ou points d’entrée de signauxj ekane, ou point de sortie
du signal. Le neurone fonctionne comme une structure iatdge des signaux regus
au niveau des dendrites, et le signal de sortie est un bildaicyger de toutes les en-
trées. Les neurones réels possedent des comportemerits suttégration des entrées
se faisant dans le temps et I'espace, suivant des paransétrgdexes, comprenant la
distance des entrées a I'axone, ainsi que la fréequence deelsignal. Dans le cas des
neurones artificiels, cette complexité est simplifiée. Lerope artificiel est une struc-
ture comprenant plusieurs entrées et une sortie, ainsha@ps qui posseéde des regles
d’intégration du signal. On parle de réseau de neuronesdgplusieurs couches de
neurones artificiels sont placées les unes en liens aveatiesasuivant une structure
d’arbre. Dans ce cas, de nombreux neurones d’entrée re¢ddgesignaux ditenvi-
ronnementauxcommuniquent leur signal a des neurones d’'une coucheratkaire,
qui eux méme renvoient I'information a un neurone intégrafmal, qui correspond au
traitement final de I'information. De fagon calquée sur lediionnement réel de tels ré-
seaux, le principe d'utilisation d’un réseau de neurongficil repose sur une activité
d’apprentissage suivie d'une activité d’utilisation. jpfentissage consiste a soumettre
le réseau a de nombreux stimuli différents, et a paramétnar ghacune de ces entrées,
la sortie attendue. Chacun de ces paramétrages permet de lg2glpe de fonctions
d’intégration de chacun des neurones du réseau. Lorsquséau aappris a recon-
naitre des structures de données d’entrée, il est posabEesbumettre a de nouveaux
stimuli, et d’étudier les réactions de la sortie. Ce type ddéfma été utilisé pour étudier
le comportement de bancs soumis a des contraintes envimamtales (Dagorn et al.)
(figure 2.3), pour des choix de sites préférentiels (Dreyfesn et Kleiber, 2001). La

guestion dans ce cas est de connaitre le comportement dessdfisamment finement
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pour pouvoir prévoir leur déplacement sur des larges éehdléanmoins, les conclu-

sions d’un tel modéle sont essentiellement qualitatives.

2.1.3 Les systémes experts

Les systémes experts sont des programmes informatiquées fiades regles reliant
des assertions les unes aux autres. Au déepart il s’agit dedejpe les capacités d’'un ex-
pert humain, capable de synthétiser les données qu'il degsgur trouver un ensemble
de conclusions. Un systéme expert possede une base dessamta ayant des régles
et des faits, et un systeme d’inférence qui déduit des reglests d’autres faits jusqu’a
parvenir a la réponse. L'utilisation d'un systeme expertypet d’obtenir des réponses
sur les comportements attendus des bancs, en disposaatliisa de connaissance is-
sue d’expérimentations et d’observations précédenteskikison (2000) utilise un tel
systeme, avec des inférence floues, pour trouver les régidigigt les comportements
spatiaux des bancs aux diverses conditions de leur miliefigiore 2.4. Ce systeme
a I'avantage de pouvoir lier des régles quantitatives a dgkes plus qualitatives. Or
I'actuel état des connaissances sur les bancs pélagiques doe grande importance
a ces données qualitatives, issues d’observations dffiéitransformer en information

guantitative.

2.1.4 Les réseaux d’automates cellulaires

Un réseau d’automates cellulaires est un modéle entietesiisamet. |l consiste en
une grille de cellules pouvant chacune prendre a un instamté&un nombre fini d’états.
Le temps est également discret et I'état d’une cellule apsarast uniquement fonction
de I'état & t-1 d’'un nombre fini de cellules voisines. A chagaavelle unité de temps,
les mémes regles sont appliquées pour toutes les celluliesgtdle, produisant une
nouvelle génération de cellules dépendant entieremera gérération précédente. Le

premier réseau d’automates cellulaires a été construigamNeumann, qui a obtenu
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FiG. 2.3 — a) Exemple d’'une structure de réseau de neuronexetitiour I'étude du
mouvement de poissons en fonctions de facteurs enviromtame L'information ve-
nant de sources externes est fournie aux neurones d’eSirtevaleur numérique de
I'entrée est au dessus du seuil de réaction du neuronendintret un message vers un ou
plusieurs neurones. Les neurones de la couche caktuéke( layey recoivent des mes-
sages de plusieurs neurones de la couche d’entrée. A lausidisignal est supérieur
au seuil, ils relayent I'information vers le neurone d’aatiLes valeurs seuil sont gé-
néralement fixées, mais il est nécessaire de régler la fexenéssages entre neurones.
Ce réglage qui est un apprentissage du réseau, est réaligé patrainement grace a
des séries d’entrées sorties connues, ou bien a I'aideaditiigmnes génétiques (Dagorn
et al.). b) Exemple de résultat obtenu par le réseau. Lesstsamt placés virtuellement
sur la carte, et aboutissent dans quatre zones privilédeteslle-ci (Dagorn et al.).
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FIG. 2.4 — a) schéma de base d'un systeme expert, comprenanttdéssede données
et des sorties de réponses, avec en soutien les régles dmrfoement du systeme,
issues des pécheries ainsi que des études théoriques (gaickR000). b) Prédiction
des changements de structure des bancs pour deux paratdetmsgé et profondeur)
(Mackinson, 2000)

a partir d'un systeme dont les cellules pouvaient prendrét@% un motif se reprodui-
sant sans fin. Les réseaux d’automates cellulaires ont giogés dans un trés large
spectre d’échelle d’étude. Dans la mesure ou ce travailseepar I'étude du mouve-
ment d’'un ensemble d’individus, je me limiterai a une rapsgiathése d’exemples a
cette échelle. Des réseaux d’automates cellulaires ontiés&s pour modeéliser des es-
saims d'insectes (Rauch et al., 1995) ou des clones badtdB¢evens, 1991). Dans le
cas des insectes ou des bactéries une substance chimiquiisgst comme moyen de

communication (phéromones par exemple). Vabg et Nott€$88¥), Stocker (1999)

utilisent un réseau d’automates cellulaires pour modélésseomportement d’'un banc
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FIG. 2.5 - (a) Régions au voisinage d'une cellule de 'automdtelage. (b) Formation
de bancs apres 10 000 pas de temps de simulation, pour 64mRi&tocker, 1999)

de poissons. Dans le modele de Stocker (1999), les angles eitésses sont des va-
riables discretes. le type de résultat est illustré figuse Rans ce travail, trois zones de
perception sont définies pour I'individu.

Schonfish (2001) met en exergue certaines limites des nobdakes sur des au-
tomates cellulaires, en terme de limitations aux mouvesdides a la structure en
grille. Elle énonce la nécessité d’utiliser des graphesideetions plus complexes, ce
qui poussé a son paroxysme est le cas des modeéles individuiés;eou le nombre de

directions est infini.
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2.1.5 Les modeles individu-centrés
2.1.5.1 Généralités

Dans le cadre des modéeles individu-centrés, I'entité maé& I'individu, est le re-
flet virtuel d’un individu réel (un poisson par exemple) ounl'groupe d’individus (un
banc par exemple). Ces individus virtuels ont une connatesgpartielle et locale en
général) du comportement des autres individus et de I'enmement dans lequel ils
évoluent. La simulation consiste a simuler le comporterderthaque individu a partir
de régles d’interactions entre les individus, et entre melividus et I'environnement.
Les modeles individu-centrés, comme les réseaux d’aueswatdlulaires, sont des mo-
deles en temps discret. Cela signifie que le temps est décayasealont la succession
représente I'écoulement du temps. La durée des pas refgdésennstante de temps ca-
ractéristique de I'objet simulé. Elle peut-étre de I'ordeela seconde dans le cas des si-
mulations de la dynamique de la structure des bancs, maé plell'ordre de la journée
si les questions portent sur des aspects liés au comportemenigration du banc par
exemple. La plupart du temps I'espace n’est pas discrétisbaque pas de temps la po-
sition des individus est recalculée, et ceux-ci replacéseaude I'espace de simulation.
Cette absence de discrétisation de I'espace est une dagnifés importantes entre ce
type de modele et les réseaux d’automates cellulaires. Wlne @différence est que dans
les réseaux d’automates cellulaires chaque cellule premsbmbre fini d’états discrets
(vivant ou mort par exemple), alors que dans le cas des nwoh&idu-centrés les in-
dividus sont en général caractérisés par des attributincsnfieur taille par exemple).
Les regles de comportement peuvent étre différentes estiadividus. Un intérét sou-
vent mis en avant des modéles individu-centrés est qu'il@sdible de faire un paralléle
entre les parameétres des individus virtuels et des indsvidals puisque la méme entité

est manipulée (Grimm et al., 2006).
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2.1.5.2 Les modeéles individu-centrés appliqués a la dynamie des bancs

Les premiers modéles individu-centrés de simulation deiggse d’animaux ont
été réalisés par des informaticiens dans une perspectyplitation aux jeux vidéo
(Reynolds, 1987). Ces premiers modéles concernaient less/dléiseaux et en consé-
quence les individus virtuels étaient appddésds (pour bird-oids). Depuis les travaux
de Huth et Wissel (1993, 1992, 1994), la majorité des modaktigidu-centrés sont
en fait appliqués a des problématiques de dynamique des.bastagit dans ces mo-
deles d’expliquer comment des relations simples entrespospeuvent conduire a des
comportements complexes de bancs.

Le chapitre 3 (page 37), est entierement consacrée a cetiefde modéles, sur

laquelle repose I'ensemble du travail de recherche préseint

2.2 Choix d'une approche

Un des points cruciaux pour la compréhension du fonctioremginterne des bancs
est 'accés a I'échelle d’étude de l'individu. Celle-ci edemte dans le cas des études
de bassin, mais largement pas dans le cadre des étudesaie. @ il a été montré
que les individus au sein d’'un banc, de par leur disparitéyget modifier largement
I'évolution de celui-ci dans le temps. Les modéles individuntrés sont choisis dans ce
travail comme outil d’étude, parce que I'échelle naturéllaquelle ils se placent est
celle de l'individu. lls permettent ainsi de réaliser desd¢savirtuels dont le contenu
possede des caractéristiques trés particulieres. Les santégalement le lieu d’inter-
actions tres locales, les individus ne pouvant matériedtgnpas percevoir 'ensemble
de leur groupe. Les modéles individu-centrés peuvent &g&ement permettre d’étu-
dier cet aspect. Enfin, dans la mesure ou le travail présarérite en grande partie sur
la dynamique tridimensionnelle des bancs, il est nécessage titre que la précision

des mouvements des individus soit réaliste comparativeaneglle des individus réels.
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Ceci n'est pas facilement réalisable avec des modéles aresetomme les réseaux

d’automates cellulaires.
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Chapitre 3

modeles individu-centres de groupes

d’animaux

IBM (Individual-based modelsgénéralités Les modéles individu-centrés, comme
vu succintement au chapitre (page i), sont des programnf@snatiques ou sont co-
dés des regles de comportement pour des individus virtumelsteraction les uns les
autres et avec leur milieu. Ce type de modele est proche desrsys multi-agents,
la principale différence étant que les agents ont souventdmportements plus com-
plexes (de communication par example) qui ne sont généealepas considérés dans

les modéles individu-centrés (Ferber, 1995).

IBM sur la dynamique spatiale Les modéles utilisant les individus comme unités de
base sont utilisés depuis les années 70. Néanmoins, il ttenidae les années 90 pour
réellement voir le nombre de travaux utilisant les modete/idu-centrés s’accroitre
nettement (Grimm, 1999) (figure 3.1).

Le type de problématiques touché par ces travaux est r@tagit large, car les phé-
nomenes de groupes peuvent toucher de nombreux cladasy@ndifférents aspects
de la vie de ceux-ci. De nombreux travaux également reléetd biologie théorique,

et ne concernent pas directement un type d’organisme précis
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FIG. 3.1 — Nombre de papiers utilisant une approche indivicdurée pour modéliser
des problemes écologique, publiés durant les dernierendéxs. Ce nombre n’est pas
exhaustif (Grimm, 1999)

Le but de cette partie est de faire une synthese des differeatiéles individu-
centrés développés pour I’ étude de la dynamique des gralg@isnaux en général, et
des bancs de poissons en particulier. Il s’agit ici de coempes#s modeles pour déter-
miner lesquels sont les plus adaptés a un type de problématitetude des compor-
tements émergents dans les groupes. Nous nous intéresseigsi, au travers des dif-
férents modéles, aux contraintes intrinséques a la madiélisdes bancs. Les modéles
individu-centrés nécessitent des moyens informatiques;’est au sein d’'une unité de
calcul que I'évolution du systéme a lieu. Il est donc nédessie prendre en compte

des contraintes ayant trait a la fois au modele lui-mémes massi a sa traduction en

algorithme, et enfin aux contraintes inhérentes au langgigegu
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La structure générale des modeles individu-centrés amsiG la dynamique de
groupes est décrite ci-dessous. C’est une description gntesémantique ne corres-
pondant pas a I'implémentation, dont nous décrirons legldéilterieurement. Il s’agit

ici de témoigner verbalement du déroulement de la simulatio

Mise en place Des individus avec des propriétés propres sont placés tammate de

simulation.

Pour chaque pas de tempdUne boucle calcule I'évolution des états de chaque indi-
vidu en fonction des regles établies par le modéle compeméshconsidéré, de

la maniére suivante :

Pour chaque individu :
— Le voisinage de I'individu est calculé, afin de connaited&ments en
interaction avec lui.
— Laposition, la direction, et tout autre état concernéasbuvelé, en fonc-

tion de conditions liées a I'environnement et a I'état peoghe I'individu.

C’est donc seulement de l'interaction des individus entpe efudes individus au
milieu gu’est issue I'ensemble des réactions globales da.dhest normal dés lors de
se préoccuper de la forme que peuvent prendre ces intaractio

Il est possible de décrire le choix du mouvement d’'un indididmme la succession

— d’une perception de I'environnement,

— d’une intégration des stimuli,

— de la création d’'une motivation,

— de la mise en mouvement proportionnelle a cette motivatibdes changements

d’états internes de I'individu.
Les fonctions liant ces différents aspects du choix du mmerg aux parametres locaux
sont trés diverses. La littérature regorge de telles fonstique nous allons passer en

revue, afin de pouvoir définir leurs qualités et intéréts.
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3.1 La perception de I'environnement

3.1.1 Fonctionnement de la perception

La perception de I'environnement en milieu naturel estasdu fonctionnement
des différents organes des sens, qui chez les poissonsrtaihes particularités qu'il
convient de rappeler, ainsi que des conditions localesrb@lité ou de 'encombrement

du milieu environnant.

2.5 T T T T T T T T T T T T T

Eclairement [W/m#nm]
e ] n
o w o

g
(2]

SN + o R e
0 0.4 0.8 12 16 2.0 24 28 3.2

Longueur d'onde [um]
FIG. 3.2 — L'absorption de la lumiére par le milieu marin en femetde la profondeur.

3.1.1.1 Vision:

L'oeil des poissons ne permet pas une vision bilatéraleliexte, mais autorise
néanmoins le repérage de proies dans un environnement pénelux. Le champ de
vision est relativement large, ce qui limite les angles sidvtobiles ou non, les yeux
des poissons ne constituent pas forcément I'organe prépanidpour le mouvement.
D’ailleurs plusieurs observations montrent que I'oeilst’pas I'organe prépondérant
dans I'acte d’interagir en banc. Tout d’abord certainegesp aveugles conservent la
possibilité de former des bancs cohérents (Pitcher et®16)1 De plus des expériences
d’ablation oculaires ne conduisent pas a une suppressitaatieité de formation de
banc, méme si les bancs n’'ont pas dans ces cas exactemenénes activités que

les bancs constitués de poissons conservant la vision.,Elgimombreuses especes
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forment des bancs la nuit, alors que la vision devient paiticement limitée. L'organe
visuel des poissons semble également étre sensible a dpselos d’'ondes variées,
puisqu’il a été démontré que I'activité de formation de bastomodifiée par la présence

ou I'absence d’'UV (Modarressie et al., 2006).

3.1.1.2 Audition:

Elle est assurée par la ligne latérale, sur les flancs den@nconstituée de canaux
internes donnant sur des cellules spécialisées, les nastes) et ouverts a I'extérieur
par des pores. Ces canaux sont le siege de récepteurs sierssargibles a des variations
de pression de I'eau extrémement faibles. La ligne latgratenet ainsi a I'animal de
ressentir des mouvements ténus de divers éléments danehgaonnante, jusqu’aux
échos de ses propres mouvements. C’est ce systeme tredesgosiiiermet a certaines
especes de se déplacer dans le milieu sans posséder dessyisiéeh |l peut arriver que
des parties de la ligne latérale soient transformées epteias électriques. Le poisson
peut déterminer I'angle a la cible en fonction du temps etd#bfférence de phase entre
les ondes. Pour la distance a l'objet, il a besoin de la coarbtide I'amplitude du

spectre, ainsi que de la fréquence locale et la modulatidrédaence du train d’onde.

3.1.1.3 Olfaction:

La perception des odeurs (substances chimiques disscates’dau) est réalisée
par de petits sacs olfactifs placés sous les narines. Leptedas du goQt sont, pour leur
part, localisés dans la bouche et les levres mais égalemefdssbarbillons et méme
parfois les nageoires. L'organe olfactif des poissons @sémement important, car il
permet aux individus de repérer les différences chimiqeekedr environnement. De
plus I'organe permet la communication entre les individasmpédiation chimique.

Des expériences ont été menées pour déterminer I'impactrdairees substances

chimiques excrétées par les poissons en situation de.dthessubstance, le schrecks-
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toff, naturellement excrétée par les poissons lors desstimeduit un resserrement des
individus d’un banc non stressés qui y est exposé (Krau€3)9D’autres substances
ayant ces propriétés ont été analysées (Wisenden et adl; P6Pada et al., 2000), et
semblent former une famille riche de substances de comtimic L'olfaction est donc

un sens non négligeable pour la mise en oeuvre de la dynaméguieancs.

3.1.1.4 Formalisation :

Ces trois modes de perception ont été formalisées (Giske @08B) sous la forme
d’équations mathématiques liant les propriétés des idds/iet celles de I'environne-
ment. Mais nous verrons plus loin que la majorité des modetigidu-centrés de si-
mulation de groupes ne distinguent pas ces différents mbelgerception et utilisent
simplement un domaine général de perception, souvent ur@esgentrée sur I'indi-

vidu.

3.1.2 Impact sur le banc

L'aveuglement des individus n'a que peu d’effet sur leurifpms respectivement
a leurs voisins. La suppression de la ligne latérale a paream impact non négli-
geable sur celle-ci. En effet la proportion d’individusugis a 90° de leurs voisins est
plus grande dans ce cas. Aveuglement et suppression dadddigrale ont des impacts
différents sur la distance au plus proche voisin. L'avennglet a tendance a accroitre
cette distance, tandis que la suppression de la ligne latgtandance a la diminuer. La
suppression de la ligne latérale a de plus un impact majela seponse a un stress ou a
une brusque variation de la vitesse au sein d'un banc. Daraslde la suppression une
corrélation forte entre la réaction du poisson et la digagtd’angle a I'objet stressant
a été mise en évidence, ce qui n'est pas observée dans leurabatic normal. Des
individus aveuglés sont capables de s’adapter aux chamgghe vitesse de leurs voi-

sins. La suppression de la ligne latérale ne réduit pas leélations entre les voisins,
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sans doute parce que les individus se placent de telle smtiagision leur permette de
déterminer la vitesse de leurs voisins. Lintroduction ddéuaules spécifiques de stress
dans le milieu contenant un banc provoque une diminutiodeage la distance entre
les individus.

L'organe majeur de la dynamique du banc semble donc étreyie liatérale.
semble que les distances entre individus soient obtenudsgateractions entre les
messages des organes visuels et de la ligne latérale. loa @srait la plus importante
pour le maintien de la position et de I'angle entre les irttirgi. La ligne latérale serait
I'organe principal pour percevoir la vitesse de nage etilaation de déplacement des
voisins. L'olfaction entre moins en jeu dans la dynamiquédnc que dans la détermi-

nation des distances de confort entre les individus. (Egdret Pitcher, 1980)

3.1.3 Intégration dans les modeles
3.1.3.1 Lenvironnement

Flierl et al. (1999) réalisent une étude détaillée de larfat’anplémenter les con-
traintes environnementales dans les modéles lagrandiengégiens. lls passent en re-
vue les différents types d’interactions entre les indigidu I'environnement, sous la

forme de taxie, kinésie, variations environnementalestants turbulents, champ, etc...

3.1.3.2 Présence ou non d’'un angle mort

Le systeme visuel des poissons est basé sur deux yeux sifagaré de I'animal.
Leur position latérale permet au poisson de disposer digelahamp de perception.
Néanmoins ce champ est limité par la forme du corps et ne pgrasea l'individu
de percevoir I'arriére de son corps. Certains travaux madifess interactions entre les

individus en introduisant dans les calculs la présence tengge mort. Tout voisin situé
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dans I'angle mort de l'individu considéré n’est pas pris empte. Le calcul de I'angle

est envisagé sous la forme vectorielle.

3.1.3.3 Distance de vision

De nombreux facteurs interviennent pour limiter le champékeeption des pois-
sons (sous-section 3.1.1, page 40). Cette limitation eslule spuvent traduite dans
les modeles par une distance limite de perception des i ax (r3 sur la figure
3.3). Ainsi le champ de perception des individus prend4iltes souvent la forme d’'une
sphére centrée autour de I'individu (ou d’un disque en dearedsions). Dans certains
travaux la perception des individus est limitée a un cemaimbre d’'individus, en gé-
néral les n plus proches voisins. Cette solution est unenalige commode a la prise en
compte du volume des individus. Dans la plupart des travaweffet les individus n’ont
pas de volume réel. Dans la réalité un poisson ne peut peraams un banc qu’un
nombre limité de congéneres, du fait de 'encombrement gae/gisins occasionnent.
Il a de plus été montré que les poissons se réferent a un petivne d’individus dans
leur choix comportemental (Ward et al., 2004). Ces deux naisbiologique et phy-
sigue, appuient le choix d’'une limitation du nombre d’indivs pris en compte pour
déterminer le mouvement des individus.

Il est évident, au vu de ce qui a été signalé a propos des icfgediverses des
sens des individus sur la dynamique de banc, que cette vikiore sphéere plus ou
moins complete est simpliste. De nombreux modéles neurpleg tentent d’expliquer
comment la perception de I'environnement peut aboutir arape2sentation cognitive
de celui-ci. Quand bien méme cette vision serait simplistéen demeure pas moins
gue I'ensemble des expériences et observations démoqgtremtest surtout a I'échelle
locale que se déroulent les mécanismes de choix des moutedesnindividus. Ceux-
ci sont, malgré des sens développés, reduits a I'analyseudeshvironnement proche

pour décider de leur future trajectoire. Cette notion deliticast finalement celle qui
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FIG. 3.3 — champ de vision d’un individu virtuel dans un espaceuxdalimensionsw
représente I'angle mort.

est traduite par cette sphére, quelles que soient les aaesdiologiques précises sous-
jacentes.

Il semblerait pertinent, au vu de ce qui a été présenté, dsichae forme du champ
de perception rendant plus compte des contraintes lieesspeces étudiées. Pour les
poissons, la présence d’'yeux et de lignes latérales pojustifier une représentation
du champ de perception par des morceaux d’ellipse, comrieeutidisée par Hemelrijk
et Kunz (2005). Néanmoins, dans la mesure ou ce travailcsitndans une logique
d’étude plus générale, il ne semble pas forcément pertaiafiiner a ce point la forme

du champ, sous peine d’obtenir des résultats trop spécifique
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3.2 Le mouvement

Les modéles individu-centrés de simulation de groupesguedtre séparés en deux
grandes catégories suivant la facon de concevoir le mouvieties individus. Au cours
de la simulation, la position de chaque individu est modi&éefonction des condi-
tions locales. Le principal facteur d’influence est la pnéseou non d’autres individus.
Dans la premiére catégorie de modeéles, seule une accétéaajulaire du mouvement
est considérée, sous I'hypothese qu’il s’effectue a witesmstante. Dans la seconde
catégorie de modeles, une accélération générale sanshiagpotle vitesse constante
est considérée. Cette derniere catégorie sera nommée madateélération linéaire.
Ces deux fagcons de concevoir la vitesse imposent chacuneuleaintes techniques et

conceptuelles que nous allons mettre en exergue ici.

3.2.1 Une question : deux ou trois comportements ?

Des les premiers modeles de simulation de la dynamique degraine question
a été émise. Il s'agit de savoir quels sont les comportemedigduels nécessaires a
prendre en compte dans les modeéles pour la mise en placedynaenique de groupe.
La plupart des auteurs s’entendent pour dire que deux cderpents sont indispen-
sables dans tous les cas, il s’agit domportement d’attractioet du comportement
de répulsion(figure 3.4). Ces comportements, souvent opposés, permatianfois
une cohésion entre les individus et un espacement plus awismégulier. Néanmoins,
pour certains auteurs, et nous partageons ce point de veiéec& comportements ne
permettent pas d’obtenir un banc dont la direction est @fttér lls permettent I'ins-
tauration d’une dynamique de groupe particuliére, qui el de I'essaim, ou pour les
poissons dughoa). Un essaim est une structure dont la forme est bien défimiment
dérivée de la sphére. En son sein, les individus possedsmigdetions plus ou moins

aléatoires, ce qui rend difficile tout mouvement d’ensendblgroupe. C’est ce type de
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dynamique qui est obtenue lorsque seuls deux comportepstrection et répulsion,
sont utilisés, et ce dans le cas des modeles les plus couraratilisés, ceux a accelé-
ration angulaire. Néanmoins certains auteurs réalisensueulations avec seulement
deux forces en affirmant obtenir des groupes polarisés (Wiarb et Lazarus, 1991;
Romey, 1996), donc constitués d’individus qui ont une dioectle déplacement simi-
laire, engendrant un mouvement du groupe dans son ensddalnigle cas des modeéles
a accélération linéaire, néanmoins, deux cas de figure sement. Si les conditions
initiales sont telles que le groupe est déja formé, et quelitestions de déplacement
de ces membres sont déja plus ou moins alignées, une folgmeiment n’est pas né-
cessaire pour que le groupe demeure stable. Sinon la mise@n@une structure de
type banc nécessite la encore une force d’alignement. [Razeslou une force de frot-
tement est imposée, néanmoins, c’est une structure tristagjui apparait, immobile
en l'absence d’autre force que celle d’attraction ou de Isépu (cf chapitre 5, page
81). Certains modéles de simulation utilisent une zonerimdeiaire entre répulsion
et attraction, considérée comme neutre (Beecham et Fartisvi®99). Notons aussi
I'existence d’études se basant sur le seul comportemeligrbanent. Dans ces études,
néanmoins, les individus évoluent dans un espace confinénpéche la dispersion du
banc, comme elle aurait lieu dans d’autres conditions @kiet al., 1995).

Dans la suite du travail, les forces comportementales se@mmées AAR, pour
Attraction, Alignement et répulsion. Maintenant que le moende forces comporte-
mentales a été éclairci, il s’agit d’observer quelle wiiisn de ces forces est réalisée

dans les deux types de modélisations.

a7



CHAPITRE 3. MODELES INDIVIDU-CENTRES DE GROUPES D’ANIMAUX

3.2.2 Les modeles a accélération angulaire
3.2.2.1 Principe

Dans le cas des modéles a accélération angulaire, seulngamant de direction
des individus est considéré et leur mouvement s’effectugedse constante, ou tirée
au sein d’'une distribution statistique constante (par @tarmane distribution Gamma
calibrée sur des observations de terrain (Inada, 2001)

Le nombre d’études basées sur ce principe de constance ilessevest important.
(Aoki, 1982, 1984; Couzin et al., 2002, 2005; Inada, 2001d#at Kawachi, 2002;
Czirok et al., 1997; Helbing et al., 2000; Reynolds, 1987; Wetdn et Lazarus, 1991;
Huth et Wissel, 1993, 1992, 1994; Reuter et Breckling, 1994; &orh996; Vabg et
Ngttestad, 1997; Mogilner et al., 2003; Nishimura et Ikegd®07; Parrish et al., 2002;
Hemelrijk et Kunz, 2005; Kunz et Hemelrijk, 2003; Grégoiteak, 2003)

3.2.2.2 Changement de direction

Chaque individu virtuel a sa direction de déplacement maddi&fonction des po-
sitions et directions de déplacement d’autres individunsi gu’en fonction de ses para-
metres propres.. lllustrons ce principe par I'exemple lsmglassique, celui ou les trois
comportements de base, attraction, alignement et répulstgissent le déplacement
des individus (figure 3.4). Lorsque plusieurs indivijuse trouvent dans le voisinage
de l'individu i, ce dernier est soumis a plusieurs types d’influences, peliement
conflictuelles. La facon de résoudre ceci dans les modelggrsralement de calculer
un vecteur sommant les différentes influences, parfois ¢@@s (souvent par une fonc-
tion de la distance entiieetj). C’est la direction de ce vecteur somme qui détermine la
direction de déplacement de I'individiau pas de temps suivant (figure 3.5). Pour une

analyse plus précise de ces comportements, cf page 49.
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FiG. 3.4 — Trois forces, représentant les comportements tgpgiglinteractions entre
individus.

attraction

direction
initiale

FIG. 3.5 — Pondération des influences des individus pris en aopwrotcelui considéré
dans son choix de déplacement pour le tour suivant. La pgatiehe de la figure montre
les trois zones d’interaction de I'individu, dans le casaifohction AARa. Le bilan des
forces est la résultante de la somme des vecteurs de chdlyjgmae des voisins. Dans
la figure droite, on observe que la nouvelle direction niatteas le bilan des forces, car
I'angle serait supérieur a I'angle limite de déplacementpar.

Nous allons explorer dans cette partie les différentesésgfies de pondération de
l'influence des voisins en fonction de la distance. Ces paiérs varient d’'un article
de la littérature, et sont issues a la fois d’observationpg@ementales, mais aussi de

réflexions sur une certaine logique d’interaction entrerdidus.

Quelle forme pour les poids des comportements d’attractionalignement, répul-

sion? Les trois forces comportementales de base indispensabiestauration et a
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la stabilisation du banc vont participer a la modificationalposition des individus au
cours de la simulation. Néanmoins les individus voisinsdidividu considéré peuvent
avoir une influence différente suivant qu’ils se trouvenispbu moins proches. Ainsi,
il semble logique qu’un individu trés proche exerce une @ilte répulsive importante,
tandis qu’un individu éloigné est soumis a une attractiopdrtante. Cette pondération
de l'influence des individus en fonction de la distance egprilacipale différence entre
les modeles de la littérature. Quelques syntheses bibltgues ont été réalisées de
ces types de pondérations (Parrish et al., 2002). Noussalloin en quoi ces fonctions

imposent des formes différentes aux bancs (cf chapitrede, pa).

la pondératiorf (d; j) agit dans I'équation generale suivante, qui modifie |a divac
B de I'individu i, en utilisant la positior)?} et directionIS)j desn individus j, pondérées
par les distanced(i, j), avch:Dj (t) dans le cas de I’alignement,ﬁtzxj — X dans

le cas de I'attraction et son opposé dans le cas de la répulsio

D (t+At) =

DII—‘

i ( (ch.;)- ) (3.1)
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f(di,j) prend un grand nombre de formes :

attraction alignement répulsion référence
f(dij) = d% pas d'alignement dL” a
1,] 1]
d = d !
Ma(1—(1— —1)ka)Ka | pas d'alignement My (1— (==L )k ) Ke b
dmax dmax
1 1 -1 ¢
1 z 1 2
dij— E(rp‘Hr) di,j —é(ra‘Hp)
| - | ra—rp
e n 0.05 0,2-e C d
o 7
1 di i—Te
f(dij) =1 f(dij) =5 -1 —2 —oo e
(d;) (dj) 4 Taste
- 1 o 1 : - 1 .
I'r — Omax
rr—d rr—d
1+< 151, ) 1o mrax 14| mrax
150 1,5-—
6 6
|dij]*—b g
| j[°+d
_b iz_i h
df dij

a(Breder, 1954)

b(Warburton et Lazarus, 1991)

¢(Huth et Wissel, 1992; Inada, 2001; Inada et Kawachi, 20@2iz0h et al., 2002; Oboshi et al., 2002;
Couzin et al., 2005)

d(Kunz et Hemelrijk, 2003; Hemelrijk et Kunz, 2005)

€(Grégoire et al., 2003)

f(Reuter et Breckling, 1994)

9(Romey, 1996)

h(Nishimura et Ikegami, 1997)

Certains cas sont différents. Par exemple Inada (2001)alaaawachi (2002) et

Oboshi et al. (2002) utilisent un comportement de répulgioimn’est pas 'opposé de
de l'attraction, mais qui modifie la direction orthogonatarha I'individu qui repousse.

Suivant les auteurs, on pourra observer une action des atanments quelle que soit la
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distance dans le champ de perception (e.g., Grégoire @0813), dans d’autres cas les
forces comportementales agissent chacune dans une platigtaleces (e.g., Huth et

Wissel, 1992).

Les comportements annexes D’autre types de comportement que les trois de base
sont parfois ajoués, comme un comportement de répulsiegt-vis d’'un prédateur (In-
ada and Kawachi 2002, Lee et al. 2006) ou d’un obstacle (Huthvdissel 1993), de
suivi d’'un gradient de température ou de densité de proiebljeird et al., 2004) ou
d’advection par les courants (Goodwin et al., 2006).
De méme, Huse et al. (2002) et Couzin et al. (2005) étudientreamh le groupe

dans son ensemble va modifier sa trajectoire dans le castainsandividus possedent
une direction préférentielle, qui se traduit par une forgepdementaire qui les dévie

constamment dans une certaine direction.

Hiérarchie de comportement ou simultanéité Dans certains modeéles, les forces
comportementales agissent simultanément dans tout lepchenperception de I'in-
dividu. Dans d’autres cas, une hiérarchie des comporte@shinise en place (Gueron
etal., 1996). Dans le cas le plus simple, cette hiérarchidiestement liée a la distance
entre les individus. Dans d’autres cas plus complexeg, lassible d’établir des condi-
tions différentes. Par exemple, dans le cas ou plusieuigding différents se trouvent
dans le banc : le premier test pourra déterminer quelle astlare du voisin qui in-
fluence l'individu, et la hiérarchie de comportement utére sera différente suivant

cette nature.

3.2.2.3 Le probleme de la solitude

Si les trois comportements décrits (AAR) semblent nécessait suffisants pour
réaliser un banc, il n’en demeure pas moins qu’ils ne déarigas un certain nombre

de comportements que les individus ont a I'état naturel.n@ua individu n’a pas de
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voisin dans sa zone d'influence, il ne posséde aucune niotivde mouvement dans
le cas d’'un modele a trois comportements (AAR). Cela peut domdudes situations
incohérentes d’'un point de vue biologique ou un individu slor banc et ne peut ja-
mais y revenir car il continue sans cesse dans la méme dine&bur palier a ce pro-
bleme, une regle hiérarchique est ajoutée au comportenesnindividus. Elle définit
un mouvement de type marche aléatoire lorsque l'individautst pas 'influence d’un

congénére (e.g., Oboshi et al., 2002).

3.2.2.4 Limites au changement de direction

Changement de direction maximal Il existe dans de nombreux travaux une contrainte
imposée sur le changement maximal d’angle que les indiypdusent effectuer par pas
de temps (Couzin et al., 2002).

Biologiquement un individu n’est pas capable en un tempsdoest de modifier
radicalement sa direction. Cette contrainte d’angle linmaduit ce fait. Elle est instau-
rée par le lien entre le temps de simulation et le temps réalsNiétaillons plus bas
les contraintes liées a ce lien. Cette limite imposée auwiidias quant a leur change-
ment maximal de direction a une influence qu'il est possibldékcrire, en réalisant des
simulations aux angles plus ou moins grands. Il existe pedod®@ées sur les angles
maxima de changements de directions de poissons. Ce n’eghpatonnée fort utile
dans d’autres cas que celui de ce type de simulation. Darlgpanb des cas, cet angle
limité, imposé, ressort plus de la mise en oeuvre d’'uneigatt mouvement, qui sinon
serait difficile a codifier dans une forme de simulation oad@&ération ne suit pas des

lois physiques.

Aléa dans le changement de direction Comme pour la vitesse, le changement de
direction est parfois considéré comme soumis a un aléai,Amseu d’aller exactement

dans la direction x déterminée par le vecteur résultantrifesences pondérées de ses
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voisins, un individu ira dans une direction tirée au seimd’dlistribution (normale par

exemple, (Inada, 2001)) de moyenne X.

3.2.3 Les modeles a accélération linéaire

Méme si les modeles a accélération angulaire sont les pgsiénts dans la litté-
rature, il n’en reste pas moins que les études expérimsndalmontrent que les bancs
sont des structures relativement dynamiques, au sein elésg|les positions et vitesses
relatives des individus changent souvent (Partridge eh®if 1980). Il semble donc né-
cessaire d’envisager des modéles ou ces accélérationsigoti€tre prises en compte.
Au contraire des modeles qui décrivent la vitesse comme aneék indépendante des
éléments du modéle, ceux basés sur I'accélération pretenéarme générale des mo-

déles a accélération linéaire.

3.2.3.1 Principe

Dans la plupart des modéles individu-centrés de simuladena dynamique de
groupes les individus sont sans volume. Ces systemes paamrctnséquent étre assi-
milés a des systémes constitués de N particules. Nous aygpelm vecteur a® ou 3N
composantesr:= (ry,ro,rs,...,rn) our; désigne le vecteur position deif‘é‘eparticule.
L'équation d’évolution d’'un systeme composé de N partisydeut s’écrire de la fagon

suivante :

m-a(t) = f(r(t)) (3.2)

Dans le cas de cette équation du mouvement, apparaisseiutrcdes d’interaction
entre les individus. La forme de ces forces et leur mise ehicapipon sont décrites dans

un paragraphe dédié (page 49).
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Les études se basant sur une accélération des individuaileist fHelbing et al.,
2000; Viscido et Griinbaum, 2005; Lee et al., 2006). Ce typeotsidération concer-

nant la vitesse est plutot 'apanage des études mathéraatejyphysiques.

3.2.3.2 Passage de 'accélération a la position

Dans une simulation centrée individu, le temps n’est pasdon@ée continue mais
discrete. Il est donc nécessaire d'utiliser une fonctiantdgration adaptée, qui puisse

prendre en compte cette contrainte. La méthode la plusigisssst celle de l'intégra-

tion d’Euler :
r(t+At) =r(t) +At-v(t) (3.3)
et
V(t+At) = v(t) +At-a(t) (3.4)
avec
a(t) = v(t) + f(rnflt)) (3.5)

L'erreur qui intervient dans ce type d’intégration peueéternée par comparaison avec
un développement en série de Taylor de la trajectoire dgekoBia(t),v(t) etx(t) sont
connus d :

Euler donne r(t+At) = r(t) + At - v(t)

Taylor donne r(t +At) = r(t) + At - v(t) + %(At)za(t) +0((At)3)

Ainsi I'erreur introduite par l'intégration d’Euler est dnée par la différence entre
les deux équations :

S (@02alto) + o((an)°)

PourAt trés petit, 'erreur est proportionnelle(At)?. C'est une erreur importante,

surtout dans des simulations de longue durée. La solutienpableme est d'utiliser
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des intégrateurs plus adaptés. On pourrait utiliser direent le développement en sé-
rie de Taylor a I'ordre 2 donné plus haut mais il y a encore mielialgorithme de
Verlet (1967), que j'ai choisi d'utiliser dans ce travail.tGégorithme utilise les deux

développements en série de Taylor a I'ordre 3 suivants :

F(t-+At) =r(t) 4+ v(t)At + %(m)% 3_1(“)3+ O ((At)4) (3.6)
r(t—At) =r(t) — v(t)At + f(ér(:])) (At)2 — g—z(m)% o((at)h (3.7)

La somme des termes des equations 3.6 et 3.7 donne I'éqsaii@nte :

r(t+At) =2r(t) —r(t—At) + %(At)% O((A)%) (3.8)

Le calcul de la nouvelle position est donc effectué avec uéeigion de I'ordre de
(At)*. En plus, cet algorithme évite d’avoir a calculer les viessdes individus pour
calculer les nouvelles positions. Il est cependant passibldéterminer cette vitesse :

_r(t+At) —r(t—At)

v(t) = o +0((At)?) (3.9)

3.2.3.3 Les limites au mouvement

Dans le cas des modeéles a accélération angulaire, la viesss®nstante ou tirée
au sein d’'une distribution statistique constante. Danscei€er cas souvent une vitesse
maximale est fixée, mais méme si ce n’est pas le cas, leddisbns utilisées sont choi-
sies de facon a ce que des vitesses qui seraient biologiquémélistes ne sont pas
atteintes. Dans le cas des modeéles a accélération linégoese par contre la question
de la limitation de cette vitesse. Il devient nécessairdjdiadre des forces qui ne dé-
pendent plus forcément uniquement des interactions esgradividus, mais aussi des

interactions entre les individus et le milieu. En effet, desulations réalisées de fagon
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préliminaire sans cette contrainte conduisent a des aatiélés constantes, et donc des
vitesses de plus en plus grandes. L’hypothese émise poligexipcette situation est
qu’'attraction et répulsion tendent a s’annuler avec le &erepque la force d’alignement
finit par opérer seule; il faut donc ajouter une autre foreefrdttement par exemple,
pour contrer la force d’alignement et conduire a un bilanfdeses nul a I'équilibre.
Dans le milieu naturel, les poissons sont dailleurs sounies contraintes de frotte-
ment. Cette force peut prendre plusieurs formes, dans desnopkes, comme la force
de trainée en régime laminaire :

F = —knV (3.10)

avecn la viscosité du milieu, k un coefficient constant dépendaniadyéométrie,
et V la vitesse relative du fluide.

Méme s’il semble possible de définir cette force de frottene@nse basant sur des
données expérimentales, il demeure difficile de la mesalativement aux forces com-
portementales d’attraction, alignement et répulsionidéct le mouvement des indivi-

dus dans les modeles.

3.3 Les problemes liés au temps

Un programme informatique est forcément réalisé en tengzseti dans la mesure
ou les calculs sont réalisés lors de cycles d’horloge. A mdintiliser une forme de
programmation en paralléle, il n’est pas possible de réatiss calculs vraiment simul-
tanés. Les méthodes de programmation moderne permettérduder des fagons de
s’affranchir de cette limite, par I'utilisation par exeraples processus légerth(eady),
qui permettent I'exécution de plusieurs processus gérégiasi-simultanéité par I'or-
dinateur hote.

Mais ce qui provoque la réelle discrétisation du temps dessriodeles individu-

centrés, c’est gu’'un mouvement continu est dissocié eregté@ig@mentaires. Ceci pose
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le probleme du choix de la fagon de discrétiser les équationmouvement (cf sous-
section 3.2.3, page 54) lorsque I'on considére le phénomer@con physique. Si pour
la description du mouvement beaucoup de solutions épreuéstent, c’est moins le
cas pour la cognition. Les individus doivent décider de fature trajectoire en fonction
de leur état propre mais aussi de celui des voisins, plusser@dment de la direction des
voisins et de leur position. Dans la plupart des cas la d#tesi le mouvement agissent
sur les méme constantes de temps dans les modeles, et jedsgater dans un premier

temps les fagons de réaliser cette correspondance.

3.3.1 Discrétisation commune pour cognition et mouvement

Dans ce cadre, un pas de temps permet a un individu de déeider fdture trajec-
toire et de modifier sa position. Le probleme de cette métmegdese sur le choix de
I'ordre entre mouvement des uns et mouvement des autressadeptemps considére.

Il est possible de réaliser le mouvement de fagon simultamédifférentielle.

changer de direction simultanément : dans ce premier cas, tous les individus se
réferent a I'état de leurs voisins au pas de temps précédas, les nouvelles posi-
tions ne sont pas encore prises en compte pour la définitichahgement de direction.
Un probléme posé par cette méthode est par exemple la giésieiréaliser des colli-
sions entre individus. Ces collisions peuvent survenir dudgux individus choisissent
la méme zone d’arrivée du fait de leurs choix directionne$pectifs. Suivant les para-
metres, il est aussi possible de voir deux individus se @éplde concert en oscillant
entre les positions d’attraction et de répulsion (cf figu®.3).

Afin de résoudre ce probleme entre vitesse de choix de to#ject déplacement,
qui peut causer des mouvements étranges, la meilleurecsoksat de définir des vi-

tesses de déplacement et des changements d’angle maxinles.f&€ela revient en
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trajectoire de
I'individu 1

distance d'attraction

distance
de répulsion

distance
de répulsion

trajectoire de
I'individu 2

FIG. 3.6 — Trajectoires de deux individus en interaction. Liundu 1 percoit I'individu

2 alternativement dans sa zone de répulsion et dans sa aitraction, ce qui provoque
de sa part un éloignement ou un rapprochement alternativelreméme raisonnement
s’applique a l'individu 2.

fait justement & découpler mouvement et choix décisiormmghrovoquant des choix de

direction relativement rapide face au mouvement provoqueé.

changer de direction alternativement : dans ce deuxieme cas, les individus se re-
ferent a la position actuelle de leurs voisins. A chaque gat®ohps, pour un individu
donné, certains voisins auront déja réalisé leur mouventemdis que les autres non.
Ce faisant, le choix de I'ordre dans lequel les individusiséalt leur déplacement a
chaque pas de temps est capital. Si cet ordre est toujoureenralors certains indivi-
dus agissent toujours en premier, et d’autres toujours emelece qui peut provoquer
des réactions étranges du groupe. Une solution peut étréatiser un ordre aléatoire
différent a chaque pas de temps, ainsi, les individus namgjs le méme ordre de prio-

rité de mouvement. Lintérét de ce systeme, est que lesmoib sont plus facilement
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évitées, car deux individus ne peuvent pas simultanémaetitiger vers un méme point,

I'un agissant toujours avant l'autre.

Dans le travail, c’est la premiére solution qui a été choisie, afin de ne pagejan

parameétre qui serait le choix de I'ordre de priorité.

3.3.2 Discrétisation différente pour cognition et mouvement

Guniji et al. (1999) posent le probléme de la validité biodpg d’un tel choix. En
effet, la simultanéité n’existe pas dans la nature, danselsune ou les processus cog-
nitifs des individus ne sont pas purement synchrones. Aursiindividu trop proche
d’'un autre ne fera pas forcément demi-tour s’il sS’avere guedisin entame déja un
mouvement de recul. C’est une situation intermédiaire daesrdeux décrites plus haut.
Les individus ne se référent alors ni a la position précégarita la position suivante
de leur voisin, mais plus a I'intention de mouvement de eeiuPour modéliser ce type
de réaction, il est nécessaire de faire intervenir une sl@rtgous-temps, d’un ordre de
grandeur plus petit que celui du pas de temps général. Ceenps permet de simuler
I'existence de ces prises de décision non simultanées,quare sont pas suivies d’'un
mouvement important. Réaliser ce type d’opération sépéiefois totalement le temps
de la simulation de celui du déroulement du programme. hésg¢ssaire dans ces cas la
de définir un temps personnel aux individus, et de faire é&rata temps personnel a des
vitesses plus ou moins grandes pour les individus, maisatgatent simultanée. Cette
solution, qui se rapporte plus a la notion de programmati@émémentielle, engendre

un accroissement de la complexité du modéele, elle a doncéatéé.
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3.4 Les problemes liés a I'espace

L'espace, s'il est purement homogéne et donc sans réaflattton avec les indivi-
dus virtuels, n'a pas pour ainsi dire d’existence autremjtéat que lieu de déplacement.
Mais il peut arriver, comme mentionné plus haut (page 523),|g@space ne soit pas ho-
mogene. Dans ce cas, il entre en interaction avec les ingiyit ce de fagon différente
suivant les positions de ces mémes individus. La premigonfee représenter I'espace,
a ce moment, est la plus intuitive. C’est le fait de représdiggpace comme une grille
de résolution plus ou moins fine et chaque cellule de I'espasséde des caractéris-
tiques propres. Dans la méme idée, il est possible de rédésayradients, au sein de ces
cellules de I'espace, auxquels les individus réagissensdconde facon de représenter
'espace est dérivée de la facon de penser orientée objet &acadre, les individus
virtuels n’évoluent plus dans un espace déterminé, maisdeactéristiques de I'es-
pace sont représentées comme d’autres types d’individusoiides interactions entre
les objets espace et les objets individus qui déterminéumblution du systeme (Bian,
2003).

Dans la premiere méthode, I'espace est par essence uniledliscrete dans le cas
des simulations informatiques, dans la mesure ou les Vasabnt stockées sous forme
finie. Néanmoins, la gestion de I'espace est réalisée arautildes intervalles dont la
taille rend cette discrétisation quasi continue. En effag précision de plusieurs mil-
liers de décimales renvoie ici une erreur négligeable, mg&mdes temps de simulations

importants.

3.5 Contraintes de tailles

Dans la plupart des modéles présentés au cours de ce chigsifredividus sont re-
présentés comme des particules virtuelles sans dimeri3@os la nature, il est évident

que chaque individu posséde un volume, et que cette comispatiale devient impor-

61



CHAPITRE 3. MODELES INDIVIDU-CENTRES DE GROUPES D’ANIMAUX

tante lorsque le degré de compaction du groupe est impoiarts ce cas, il parait
nécessaire de prendre en contre 'encombrement. Lesgtaidtilisées sont doubles :
la premiere consiste a utiliser des forces répulsives itaptes a courte distance (cf
tableau 3.2.2.2) ; la seconde consiste a anticiper au seimodiéle les cas de collision
future (au pas de temps a venir) et a modifier la direction nidisidus concernés pour

éviter ce cas (Shaefer et Wolfe, 2000).

La littérature abonde de traitements différents des mémesipes généraux des mo-
deles individu-centrés. La diversité des fonctions, daggserégles annexes, rendent
difficile le choix d’'un ensemble cohérent et fixe de paransattéaux, tant ils apportent
chacun leur lot d’avantages et d’'inconvénients. Le chapitapporte un certain nombre
de réponses synthétiques sur les parametres importanes aearieles pour les études
présentées ici. Retenons néanmoins déja que ce sont bereigteés de comportements
qui sont retenues dans le présent travail, et ce pour s&dsurertitude de la formation
d’un banc virtuel orienté.

Néanmoins connaitre les parametres déterminant pour lélmod suffit pas, car il
est nécessaire que le modeéle soit implémenté sous formadbgiutilisable pour les
simulations. Cette implémentation pose un certain nombpaldémes pratiques.

La partie suivante traite des techniques employées pouéimgnter les modéles
individu-centrés employés par la suite. Y est notammerietaune technique d’im-
plémentation nommée table de hachage, qui permet des geiststiels de temps de
calcul et la possibilité a court terme de réaliser des sititula sur des groupes jusque

la trop grands pour étre envisageables, tels que les banmssi®ns pélagiques.
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Implémentation et tests du modele
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Chapitre 4

Implémentation des modeles choisis

4.1 Algorithmique

4.1.1 Les contraintes

L'utilisation de modéles comportant des comportementgdaar la distance entre
individus implique I'utilisation extensive de calculs distdnce. En effet, & chaque pas
de temps de la simulation la position des individus ayanhgBaoutes les distances
entre individus ont potentiellement changé aussi. Identiéis plus proches voisins ne-
cessite de calculer pour chaque individu les distancesgéparent de tous les autres,
puis de déterminer, parmi ces distances, celles qui soplusspetites. Il semble donc
nécessaire dans tous les cas de calculer les distancescersttes individus. Or ce cal-
cul est d’'une complexité algorithmique importante, N En effet, chaque individu
doit calculer la distance a tous les autres. Méme en ne ealcpds les distances redon-
dantes (deux individus sont liés par une seule distanctignie la calculer deux fois), il

N2
demeure nécessaire de réalis?' calculs. Ce nombre va croitre de fagon extrémement
importante avec le nombre d’individus. Pour 100 individushaque pas de temps, 5000

calculs de distance sont nécessaires, pour 1000 indiviei®80 calculs, pour 10 000

individus 50 millions de calculs... Il semble donc du faitate contrainte impossible
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de réaliser une simulation comprenant plusieurs centalaasilliers a quelques mil-
lions d’individu, ce qui est pourtant I'ordre de grandeurrchmbre d’individus qu’on

trouve dans certains groupes animaux comme les bancs diarainde sardines.

4.1.2 Les solutions possibles
4.1.2.1 Diminuer la dimension

Un banc de poissons est une structure tridimensionnelltiéentre la surface de
I'océan et la thermocline, qui est rarement dépassée. Commebulle entre deux sur-
faces de verre, il est possible en premiere approximatioegl&senter un banc comme
une surface et non un volume. Cette opération consiste geétgs mouvements verti-
caux des individus, et a représenter par un individu ce qtaieast une colonne d’indi-
vidus. En réalisant cette approximation, il est possibldidenuer de facon importante
le nombre d’individus a prendre en compte dans le modéleeGgiproximation est
utilisée dans le chapitre 6 (page 101), ou le banc est cadsaEmme bidimension-
nel. Néanmoins, la limite de cette opération est I'impagigétd’observer certains mou-
vements de bancs purement tridimensionnels. Par exempligplacement hélicoidal

tridimensionnel ne peut avoir de correspondance en 2D.

4.1.2.2 Utiliser des super-individus

Le principe consiste a regrouper en un seul élément appp&s-sudividu des in-
dividus qui sont proches, que ce soit spatialement et/o@-vis de leurs propriétés
(Scheffer et al., 1995). En réalisant cette opération, éipion de la modélisation du
comportement est diminuée, mais le nombre d’individus riséle également. Utiliser
un groupe a deux dimensions pour représenter un groupesadiraensions est une
forme d’utilisation du concept de super individu, celuiétant le représentant d’'une

colonne d’individus.
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4.1.2.3 Parallélisation

La parallélisation consiste a répartir le calcul de chacagege temps de la simu-
lation sur plusieurs processeurs. Cette opération corsigteent en la séparation de
'espace en plusieurs zones dont chacune est géré par uespear différent. Cette
méthode permet d’accélérer les calculs de fagon signifisatit elle est fréquemment
utilisée dans un ensemble de simulations treés proches a#sas, celles des modéles

mécanistiques de particules en physique.

C’est un quatrieme type de solution qui a été retenue ici, igpgumettra a I'avenir
des simulations auparavant trop colteuses en temps dd. dasuables de hachage

semblent étre le meilleur compromis entre utilisation dengt gain de temps.

4.2 Une bonne solution : |la table de hachage

La seule réelle réponse efficace au probleme de la comptExitéalgorithme est de
le modifier afin de la diminuer. Dans le cas du probléme postemaicul des distances,
la solution semble étre de modifier la facon de représergentbvidus au sein méme

du programme.

4.2.1 transformation coordonnée spatiale - coordonnée de tableau

J'utilise pour cela un type de structure de stockage de demrappelé la table de
hachage. Le principe est de réaliser une correspondaneelamosition des individus
dans I'espace et la position des individus dans la table diedgge. Ainsi, les individus
présents a une position proche dans le tableau de donnéendait également proches
dans I'espace de simulation. Il y a une correspondance &nstgucture logique au
sein du programme et la répartition spatiale des individassda simulation. Cette

correspondance nécessite une fonction qui puisse tramsfda position au sein de la
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simulation en position dans le tableau de stockage. Cettdifon nommée code, a la

forme suivante :

int code(double X, double Y, double Z)

{

int ¢ = 0;

int xT = ( X / tailleCubeHachage); xT &= 255;

int yT = ( Y / tailleCubeHachage); yT &= 255;

int zT ( Z / tailleCubeHachage); zT &= 255;
xT <<= 16;

yT <<= 8;

c=xT|yT|zT;

return c;

}

Les coordonnées spatiales en trois dimensions qui coastitargument (ou en-
trée) de cette fonction sont transformées en un entier madéealages de bits. Dans
I'entier, les premiers bits correspondent a x, puis a y ehenfi. Afin de déterminer la
regle qui définit quelles coordonnées donnent quel entiest itout d’abord nécessaire
de séparer I'espace en sous-parties. Chacune de ces sties-par un cube d’arréte
tailleCubeHachagelans la fonction. Les coordonnées de tout point au sein dale ¢
sont transformées en un entier identique.

La structure utilisée est un tableau dont la taille est égaleombre de cubes scin-
dant I'espace. Chaque case du tableau représente une gotttoque) de I'espace et
stocke une liste chainée, laquelle lie les adresses mé&weeindividus présents dans
le cube correspondant. Ainsi, parcourir une case du taldsaure de ne prendre en
compte que les individus qui sont présents dans une certatiop de I'espace. Les
calculs de distance ne sont alors réalisés que sur les dodigffectivement proches.

Néanmoins, se pose le probleme du cas d’un individu posiéi@proximité d'une face
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du cube. Si seuls les individus dans le cube sont pris en erajars manquent dans
la simulation 'ensemble des interactions entre cet imldivet des voisins proches mais
situés de l'autre coté de la face du cube. Il s’agit donc désahgertinemment la taille
de chaque cube, et pour bien considérer tous les individienfellement voisins, de

considérer les cubes voisins.

4.2.2 Paramétrage

En premier lieu, le choix de la taille des cubes dépend d’'uarpatre important
de la simulation, qui est la taille du champ de perceptioniddwidus. Comme vu
précédemment, celui-ci est restreint, et au-dela de ce ghesninteractions avec les
autres individus n’ont pas lieu. Voila pourquoi une arrétecdbe aura la taille de la
zone de perception. Cette taille assure qu’un individu rsi& exactement au centre
du cube interagisse uniquement avec les individus de ce. &be@lus, le choix de
cette taille assure également que les individus a la péighb&in cube n’interagissent
gu’avec ceux des cubes strictement adjacents. Ce sont darsentement les individus
dans le cube concerné qui sont considérés, mais aussi ce@6 @ebes adjacents.

La structure du tableau de donnée est linéaire, il faut damcqurir ce tableau de
facon adaptée pour observer I'ensemble des cases cordesp@ux cubes voisins. Pour
cela, la taille totale du maillage est capitale, car elledéine comment sont rangés
les individus au sein de la table de hachage. Un exemple peutéalisé avec une
subdivision de I'espace en 32 dans chaque direction. Le rotolal de cubes est alors
de 32 = 32768. C’est également la taille totale de la table de hactBajayer la table
en partant d’'un cube va consister a se positionner a la coné#ocorrespondante au

cube, nommée i. Les 26 cubes voisins se situent en :
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—-1+32-1024| +32-1024 || +1+32—-1024

—1-1024 —1024 +1-1024

—1-32-1024| —-32-1024 || +1—-32—-1024

—-1+432 +32 +1+32
-1 +1
-1-32 -32 +1-32

—1432+1024| +32+1024 | +1+32+1024

—-1+1024 +1024 +1+1024

—-1-32+1024| —-1-32+1024| +1—-32+1024

4.2.3 Résultats

: . N2
Au lieu de calculer toutes les distances entre les mdw(dgscalculs), on calcule

K - N distances, avel le nombre moyen d’individus compris dans un cube et les cubes
adjacents. Dans cette nouvelle optique, le calcul de distpour 10 000 individus dans
le cas ou seuls quelques dizaines interagissent (queldgeisas d’individus dans la
zone de perception de chaque individus) représente 10@nfaiiss de calculs que pour
I'algorithme précédent.

L'utilisation de tables de hachage permet de réaliser dstantiels progrés en terme
de nombre d’individus simulés. Il est désormais possibégteindre des tailles de plu-
sieurs dizaines de milliers d’individus. Le maillage w@iréalise un découpage qui
correspond grossierement a la zone de perception desdodjwjui dans les situations
courantes, ne permet l'interaction de chaque individupcaune dizaine d’autres. Il
est alors possible d’atteindre des tailles de groupe dérkadu million d’individus dans
des temps de simulations similaires a ce que l'autre alyogtpermet, dans le méme

temps, pour I'ordre du millier d’'individus.
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4.3 Programmation

4.3.1 Programmation orientée objet
4.3.1.1 Principe

Le principe des modéles individu-centrés, comme leur norditjue, est de simuler
séparément les différents individus modélisés. Parmalegdges existant a I'heure ac-
tuelle, une catégorie semble par |la méme particulierentaqttée : il s’agit des langages
orientés objets. Ces langages se structurent autour de esgologsédant des variables
et méthodes spécifiques. Le programme repose sur I'vidisde ces modules (objets)
et leurs interrelations. Dans un langage orienté objetrdgramme pourra étre com-
posé de deux types d’objets fondamentaux. Le premier typesmond aux individus,
le deuxieme a I'espace de simulation. Le déroulement duanogne permettra de créer
autant d’objets individus que souhaités, et de les faieragfir suivant leurs méthodes.
Il y a donc dans ce type de programmation une correspondatteantre le principe
de la modélisation, et sa transposition dans le langage.fgpeeétroit entre modéle et

représentation informatique m’a fait choisir ce type degykaye au début de mon travail.

4.3.1.2 Java

Fonctionnement du langage La langage Java est distribué par I'entreprise Sun. Ce
langage repose sur l'utilisation d’'une plateforme commautaus les systemes d’exploi-
tation, nommeée la machine virtuelle. Cette plateforme peam@rogrammeur d’utiliser
son programme sur n'importe quel systeme d’exploitatiors S& soucier des problemes
éventuels de compatibilité. Le langage Java est souvesedit-interprété. En effet le
code Java est tout d’abord compilé, produisant un codempirasesein d’un fichier class,
qui sera ensuite interprété par la machine virtuelle, etpasdirectement par la ma-
chine héte. Java est donc un langage tres portable, qui darpussibilité de réaliser

des créations trés souples d’emploi, et faciles a intéguer@rojet commun.
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Intégration a une page web La structure hiérarchique des objets Java permet de réali-
ser rapidement I'intégration d’'un programme au sein d’'\p@ieation spécialisée nom-
mée applet. Ces applets sont des programmes optimisés précution sur le réseau
Internet. Il m’a été possible pendant un moment d’intégres iprogrammes au sein
d’'une page Web, méthode intéressante pour communiquedagezhercheurs distants

et réaliser une bonne diffusion des connaissances liées.

Conception du programme Utilisant des modules déja en partie réalisés sur Internet,

j'ai reconstruit mon propre programme dans le langage dgraromation Java.

4.3.2 Programmation procédurale
4.3.2.1 Principe

La programmation procédurale est une forme plus ancienpeoggammation, plus
linéaire et moins modulaire que la programmation objet.&Ciettme de programma-
tion est souvent associée a des langages dits de bas nitestg dire qui manipulent
de facon plus directe les éléments de base de I'unité physjqugere I'exécution du
programme. Cette caractéristique de bas niveau offre sbaugirogrammeur la possi-
bilité de gérer de fagon plus fine les optimisations du pnogne. Cet accroissement du

contréle sur I'application réduit par contre la lisibilidé& programme.

4.3.2.2 Langage C

J'ai utilisé le langage C au cours de I'essentiel de mon ira@a langage est procé-
dural et de bas niveau. Langage de programmation du sysieumeil offre au program-
meur une grande quantité de bibliotheques de fonctions obgpidateur sous licence
GNU gcc offre une grande souplesse d'utilisation et est dméaualité. La large uti-
lisation du langage offre de plus la possibilité de facilatraccéder a des solutions de

programmation sur divers forums de programmeurs.
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4.3.3 Comparaison entre langages
4.3.3.1 Vitesse d’exécution

Toute activité de programmation repose sur un équilibreeeetmps de réalisation
du programme et rapidité d’exécution de celui-ci. Le tempsadlisation est plus faible
dans le cas du langage Java, car I'aspect modulable du langaget une modifica-
tion aisée des programmes au cours des travaux, et une pludegiransmissibilité du
programme a d’autres personnes. Mais le temps d’exécutigmnatjramme, du fait que
Java est un langage semi-interprété, est plus long que leempégramme écrit dans un
langage comme C. J'ai réalisé entre ces langages une cosgrada performance, afin
de déterminer si cet avantage de programmation est suffisamtcompenser I'éven-
tuelle différence de vitesse d’exécution.

La combinaison entre I'optimisation du code et le changdmemangage ont abouti
a des gains de temps de calcul allant de 3 a 10, selon la taeglgrdupes simulés.

Au vu de ces résultats, et malgré l'intérét évident de lagiwlité du langage Java,
il m'a paru plus pertinent d’utiliser le langage C pour lemglations de dynamique de

bancs.

4.3.4 Les optimisations
4.3.4.1 Optimiser le temps de calcul

La réalisation des différentes étapes du programme redjutdisation de fonctions
de calcul. Il est possible d’optimiser la vitesse du progrenen recourant a des astuces
de programmation. Le but de ce travail n’est pas de déceresémble de I'élaboration
du programme, mais de brosser un certain nombre de stratdtijisées et réutilisable

dans d’autres travaux.
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Repérer les passages lentsUn programme s’articule autour de différentes fonctions,
utilisées au cours de I'exécution. Certaines de ces foret@uvent étre utilisées des
milliers de fois lors de I'exécution. Il existe des méthogesmettant de repérer lors
de I'exécution d’un programme quelles fonctions sont casis en temps d’exécution.
Dans le cas de ce travail, c’est I'outil de profilage gprof guté utilisé. Gprof donne
des renseignements sur le nombre d’appels d’'une fonciiasi,ue sur la durée d’exé-
cution de celle-ci, pour un appel, ou en pourcentage de kedotale d’exécution (table
4.1). Cet outil permet également d’aider au choix des par@snde compilation, dont je
parle plus loin, en comparant les temps relatifs des fonstitans les mémes conditions,

aux parametres de compilation pres.

b cumulatif auto auto total
temps seconds seconds appels ms/appel ms/appel nom
59.63 17.00 17.00 57400 0.30 0.30 classerVoisins
18.45 22.26 5.26 14635011 0.00 0.00 mnorme
9.89 25.08 2.82 57400 0.05 0.47 destination
5.40 26.62 1.54 5682600 0.00 0.00 scalaire
4.24 27.83 1.21 574 2.11 2.11 calcul_distance
0.91 28.09 0.26 3212411 0.00 0.00 reglelnteraction
0.77 28.31 0.22 172800 0.00 0.00 random3
0.28 28.39 0.08 Draw
0.28 28.47 0.08 idle
0.07 28.49 0.02 8036 0.00 0.00 drawString
0.04 28.50 0.01 114800 0.00 0.00 min
0.04 28.51 0.01 1 10.00 10.76 initialisation
0.00 28.51 0.00 574 0.00 0.00 Projection
0.00 28.51 0.00 574 0.00 0.00 SetLight
0.00 28.51 0.00 300 0.00 0.00 random2
0.00 28.51 0.00 1 0.00 0.00 creer_banc
0.00 28.51 0.00 1 0.00 0.00 winInit

TAB. 4.1 — Exemple de sortie du logiciel libre gprof, dans le cas@ simulation choisie
au hasard. % temps : le pourcentage du temps total utiliségite fonction dans le
programme, cumulative seconds : la somme du nombre de ssxq@ndes par cette
fonction et les fonctions plus haut dans la liste, self sdsarle nombre de secondes
prises par cette seule fonction, calls : le nombre de foisgtte fonction a été invoquée
par le programme, self ms/call : le nombre moyen de millisees passées sur cette
fonction par appel, total ms/call : le nombre moyen de n@tisndes passées sur cette
fonction et sur ses descendantes, name : nom de la fonctelielarogramme
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Réduction de l'utilisation des fonctions Lorsqu’une fonction est coliteuse en temps,
il faut essayer d’en minimiser I'utilisation dans le progmae. Quand la fonction est
appelée plusieurs fois avec les méme parameétres, il pautrdttable de privilégier
le stockage du résultat dans une variable, solution co@tensmémoire, mais parfois
rentable en temps de calcul. La fonction ne sera appeléagidis pour le calcul et la
variable invoquée aux appels suivants. Cette solution ferawprobléme de la gestion
de la mémoire par l'ordinateur. La rapidité de calcul desratdurs actuels rend la
solution du stockage de la variable moins rentable gu’il welgues années. Le temps
d’acces par le processeur aux données stockées en méemaestdmportant face au

temps de calcul de la méme valeur.

L'utilisation des fonctions mathématiques Certaines fonctions mathématiques sont
plus colteuses que d’autres en cycle d’horloge. Cela signideur utilisation est plus
lente. Cette observation semble relativement peu pergntarit que ne sont pas calculés
le nombre d’opérations nécessitant I'utilisation de cestglp calcul. Dans le cas de mon
programme, il serait en théorie nécessaire d'utiliserdaeacarrée un nombre de fois au
minimum aussi important que le nombre de distances a cal@itesi, dans le cas d’'un
banc de 1000 individus, il est nécessaire de calculer 500&€fes carrées. Dans la
mesure ou certaines de mes simulations s’étendent sur 58s80fe temps, cela revient
donc a devoir calculer 25 milliards de racines carrées lasedsimulation. J'ai donc
limité autant que possible I'utilisation de la fonction irae carrée, complexe et lente.
De la méme facon, jai privilégié l'utilisation de la fonoti de multiplication plutot
gue de division, plus lente. Ces optimisations sont relatest triviales et couramment
utilisées en modélisation, ou I'on limite au maximum lecodd colteux et qui ne sont

pas absolument nécessaires.

Utilisation d’opérations sur les octets Dans le cadre du programme réalisant des

opérations sur les tables de hachage, destinées a diméncmplexité de I'algorithme
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(cf 4.2), il a été nécessaire de développer une fonctiorefaof I'espace des positions
dans un espace des localisations dans la table de hachatgefaBetion est utilisée de
maniere extensive , dans la mesure ou a chaque pas de tempisréiiplir & nouveau
la table de hachage avant tout calcul. Afin de limiter le teméxsessaire a la réalisation
de cette opération, une méthode de calcul particuliere atéis®e, il s’agit des opéra-
tions sur les octets. Dans un langage comme le C, un entieo@ststir des octets, des
alignements de bits. Chaque bit peut prendre deux valeuns,10 Ainsi, un entier est
une succession de 0 et de 1. C’est pourquoi il est possibleatiseesur les entiers des
opérations binaires, caractérisées par les opérateurs etC. Ces deux opérations
réalisent un décalage des bits d’'un cran vers la droite osllaegauche. Ce décalage
provoque une multiplication ou une division par 2 du nomligee codé par I'octet, qui
est treés rapide en terme de temps de calcul. En utilisard oeithode du décalage des
octets, le temps de réalisation de la projection de I'espasepositions dans celui des

localisation dans la table est un peu plus court (gain desétel’environ 20%).

Probléme des tailles des types Une tentation importante dans le cas de l'utilisation
de modeles colteux en terme de place mémoire est d’utikesetypes de variables plus
légeres en taille mémoire. Des tentatives d'utilisatioentiers plutét que de rééls pour
stocker les positions des individus ont été realisées.

Nous avons observé dans ce cas la présence d’'un biais olineetiévident du
groupe émergent du modéle, avec une direction préférientel0° 4.1. Cet effet est
du a un traitement particulier des décimales lors des calcwmle troncature des déci-
males tendant a faire diminuer les valeurs des angles dagidins de déplacement.

Il est donc nécessaire, dans la mesure du possible, d'ésitedes simulations de
diminuer la précision des calculs d’'une maniere ou d'uneeawt de n’attendre que

I'étape ultime de I'affichage pour réaliser la transitiors dééls vers les entiers.
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FIG. 4.1 — Biais directionnel obtenu avec un modele utilisant tiaecature des ré-
éels vers les entiers. Les individus sont initialement gdaaléatoirement en terme de
position et de direction dans I'espace de simulation. Laumeede I'angle moyen de
déplacement du groupe est réalisée lorsque plus aucumiearie direction n’est ob-
servée.

4.3.4.2 Améliorer la compilation

Un programme est écrit par son concepteur dans une syntégisgrlLa transfor-
mation de cette syntaxe vers un langage machine se fait gezacempilateur. Celui-ci
transforme le fichier d’origine en un fichier non compréhelaespar le concepteur, mais
par la machine. Il existe sur le marché un certain nombre detateurs dédiés au C.
Ce langage étant aussi celui utilisé pour la programmatisrsgstémes Unix et Linux,
il existe naturellement un compilateur disponible sousdanise GNU. Celle-ci per-
met son utilisation gratuite. Le compilateur GNU, nommé, giffre au concepteur du

programme un certain nombre d’options dites d’optimisatiGelles-ci imposent des
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diminution du temps de calcul rapportée au pire scénario
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FIG. 4.2 — Rapport entre le temps de calcul le plus lent et ceuxhabtavec divers
nombre d’arguments (options) de compilation, répartisiglde I'axe des abscisses.
contraintes au compilateur, en fonction des buts et pdatités du programme. A la
suite du passage du programme du langage Java au langager€alfse un certain
nombres de tests de performance suivant les options d’atiion.

Finalement, ce sont les options suivantes qui ont été saeetes au début du tra-
vall : -O2 -ffast-math -falign-functions=2 -g -pg.

02 est une option qui met en oeuvre un grand nombre d’optilorsaclassiques
du compilateur. -ffast-math est une optimisation des fonstmathématiques, qui per-
met notamment I'utilisation d’arrondis dans certains ahc/falign-functions modifie
la facon dont les fonctions sont stockées dans la mémoiperfget d'utiliser aisément

le déboguer. -pg permet de réaliser un profilage du prograrmomeme utilisé dans les
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tableaux de vitesse montrés.

Confronté a ces diverses stratégies, une étude a été meaae&idéterminer les-
quelles étaient les plus adaptées a des problématiquegeestr I'aspect spatial de la
dynamique d’un groupe. Le chapitre suivant, tiré de Miradiedl. (2007) est destiné a

préciser 'impact des méthodes vues plus haut dans ce chdrepecifique.
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Chapitre 5

Attraction, alignement, repulsion et

structure des groupes

Ce chapitre est en grande partie tiré de l'article : “Spatialctures in simulations

of animal grouping” (Mirabet et al., 2007)

5.1 Introduction

Comme précedemment montré dans le paragraphe “Quelle fayordgs poids...”
(page 49), il y a dans la littérature de nombreuses fonctigitisées pour pondérer les
comportements d’attraction, d’alignement et de répulsenfonction de la distance
entre deux individus. Mais a notre connaissance aucune é@adté menée pour éva-
luer I'impact du choix de fonctions particuliéres sur lausture spatiale des groupes
simulés. C’est la I'objectif principal de ce chapitre, oucctgipes de fonctions AAR (At-
traction, Alignement, Répulsion) trouvées dans (ou adapdég la littérature sont em-
ployés. Les influences de différents parameétres de ces gwoslét les structures créées
seront aussi analysées : le nombre d’individus, le nombr®dins influents maximal,
I'intensité du comportement d’alignement. Nous nous ggéerons également a I'effet

sur les structures simulées de I'ajout d’'une procedurehsigi@ue pour déterminer la
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direction et la vitesse des individus. Enfin I'impact du echdiun modéle a accélération
angulaire (cf sous-section 3.2.2 page 48) ou linéaire (g$s®ction 3.2.3 page 54) sur
le résultat des simulations sera analyseé. La plupart dekatsprésentés correspondent
a des prises de vue montrant la répartition des individus tlaspace, a un moment
particulier de la simulation. Ces prises de vue ont été obmisbmme représentatives

des structures typiques obtenues sur 10 ou 20 simulations.

5.2 Méthodes

La simulation considére des individus caractérisés paslpasitions et leurs di-
rections, évoluant dans un espace tridimensionnel de dilmemfinie. Ces individus
interagissent entre eux en utilisant des regles de compertg et leur position et direc-
tion sont redéfinies a chaque pas de temps en utilisant des (@gcrites plus bas). Les
individus percgoivent 'environnement autour d’eux et penivconnaitre la distance les
séparant des autres individus. lls possedent une distasxienale de perception, et leur
zone de perception a une forme sphérique. En dehors de phéieesde perception, ils
ne sont plus conscients de I'environnement. A I'intéridame prennent en compte que
I'influence d’un nombre fini de voisins, du plus proche au paistain. Dans la suite
nous utilisons le terme "voisins influents” pour les désigbeterme NMV désignera le
nombre maximum de voisins influents considérés par I'inlipour ses modifications
de trajectoire. Lorsqu’un individu se trouve dans un petiuge, le nombre de voisins
influents qu’il prend en compte, présents dans son champsid® vest inférieur a ce
nombre maximal. Le modele ne considere aucun angle mortmitétait le champ de
perception des individus. Toutes les distances sont meseréunités arbitraires, et les
individus se déplacent a une vitesse constante de 5 unit§sapale temps. Tous les
individus sont identiques et se déplacent en se référantgmes regles de compor-

tement. Ceci assure que le groupe résultant des intera@toses maintenant dans le
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temps n’est en rien originaire de I'action de leaders préadgfifin de définir les chan-
gements de direction des individus trois regles d’intéoastsont utilisées : I'attraction,
I'alignement et la répulsion. La régle d’attraction refléaetendance des individus a
limiter leur isolement en recherchant la proximité de lezoagéneres. Elle définit un
mouvement qui est dirigé en direction de I'individu voisinversement, la répulsion
reflete la tendance qu’ont les individus de maintenir uneezmivée autour d’eux, et
de limiter les chocs. Elle définit un mouvement qui est odeant direction opposée du
voisin considéré. La regle d’alignement assure que chauglieidu maintient un de-
placement compatible avec celui de ses voisins. Elle cten&isrienter la direction de
l'individu parallélement a celle de ses voisins. Romey ()%firme que cette régle
n'est pas nécessaire pour produire un banc, mais nos siomdandiquent qu’en I'ab-
sence d’alignement, c’est un comportement d’essaim qublesgrvé. Dans la plupart
des situations un individu est entouré par plus d’'un voisingdsa zone de perception.
Dans ce cas l'influence des différents voisins est moyernmeéehangement de direction
a été limité a 15° par pas de temps. D’autres valeurs raifbemant été testées, mais
ne modifient pas significativement les résultats présemtes suite.

La plupart des modéles de groupements animaux trouvés aétiérature utilisent
des régles d’attraction - alignement - répulsion équivaiea celles définies précédem-
ment. L'intensité des comportements d’attraction, diadigment ou de répulsion dépend
habituellement de la distance entre les individus coneeires fonctions définies pour
lier l'intensité a la distance sont tres différentes suii@s modeles. Les fonctions
d’attraction-alignement-répulsion (AAR) prises en comipient été trouvées dans (ou
adaptées de) la littérature (fig. 5.1). Ces fonctions refléddendance du comportement
de répulsion (respectivement d’attraction) de décroiisgectivement s’accroitre) avec
I'accroissement de la distance entre un individu et un desisms. Dans la suite, ces
fonctions seront nommé&sAR,_e.

Au début de la simulation, les individus sont placés a ltietdr d’'un volume de

83



CHAPITRE 5. ATTRACTION, ALIGNEMENT, REPULSION ET STRUCTURDES GROUPES

08 08

06 0.6

poids
poids

04 0.4

02 02

0 100 200 300 00 500 O oo 200 300 400 500 100 200 300 400 500
distance distance distance

(a) (b) (©)
b Y répulsion
08 \ 08 4 ) ) o
08 ° o8]
2 .. . g .. alignement
02 / ’ 02
o Alum a0 a0 500 0" T ET ‘jllll). 400 500 attraCtlon
Istance distance ———————
(d) (e)

FiG. 5.1 — Différentes fonctions d’attraction - alignementpuision (AAR) adaptées de
la littérature. (a) Huth et Wissel (1992) ; (b) Reuter et Brauk(1994) ; (c) Warburton
(1997) figure 20.1a; (d) Warburton (1997) figure 20.1b; (fnDan Crombie (non pu-
blié, fonctions quadratiques pour I'attraction et la régm). Ces fonctions définissent
I'intensité (ou poids) du comportement que l'individu atlpis a vis du voisin, en
fonction de leur distance relative.
petite taille, afin de permettre des interactions immédiatgre eux. A l'intérieur de ce
volume, leurs positions et directions sont initialemesstribuées aléatoirement. Aprés
une période de dynamique transitoire, le modéle atteinttainséable dans lequel les
individus ne modifient plus leurs positions respectivesstracture tridimensionnelle
se déplace alors dans I'espace de simulation par transldfiette situation apparait
parce que le modéle est déterministe (excepté dans le cas ges simulations dont
le but est d’analyser I'impact de la stochasticité, voir st résultats), le poids lié a
la force d’alignement est élevé et les individus se déplaaertesse constante. Dans
ces conditions le résultat obligatoire est une structuravaote et stable, similaire au
“cristal volant” référencé dans Grégoire et al. (2003).

La plupart des résultats présentés plus loin sont des mlesese instantanées mon-

trant la structure spatiale interne des groupes simulésndbreuses simulations dif-

férentes quant aux positions initiales et aux directiondéfgart ont été effectuées. Les
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prises de vue instantanées ont été choisies pour étre eepaiges des structures ty-
piques obtenues. Elles ont été prises apres 2 000 a 20 008 s (ols, ce qui représente
le temps nécessaire pour que les structures atteignenttigud’ équilibre. Le modéle
est programmé en utilisant le langage C, et les simulatiohgtérréalisées sur un PC
sous le systeme d’exploitation Linux Debian. Les sortiegpgrques utilisent la biblio-
theque openGL. Les représentations graphiques utilisentyue en perspective, elles
ont été choisies suivant des critéres favorisant une bdlusération des structures des
groupes. Sur les figures, des grilles ont été ajoutées afavdeager la vue dans I'espace
mais elles n'ont aucune signification réelle, dans la mesurkespace de simulation

est infini.

5.3 Résultats

5.3.1 Influence du choix des fonctions AAR

Nous comparons les structures spatiales obtenues pdisétion du modéle de
groupe selon les cing types de fonctions d’'attraction +aligent - répulsionAARe
présentées dans la figure 5.1. Les résultats présentésitcoBtenus en utilisant des
conditions initiales comprenant le méme nombre initiahdividus (100) et le méme
nombre maximal de voisins influents (NMV de 99). Les difféesnfonctions AAR
conduisent a des structures typiques différentes, comustré par la figure 5.2. Le vo-
lume total des groupes simulés est similaire mais la digioh des individus au sein de
ce volume est différent. Tous les modeéles tendent & condudgréormation d’'une forme
sphérique ou les individus se concentrent a la périphériiee Guation est particulie-
rement prononcée quand les fonctich&R, ou AAR, sont utilisées (fig 5.2a et 5.2b),
alors que les fonctiol8AR; et AAR. générent des groupes plus homogeénes (fig 5.2d et
5.2e). Une autre tendance est la formation de sous-grotipes/aius concentrés, par

exemple, le long de lignes (surtout avec la foncthhR., fig 5.2c¢). Avec les fonctions
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AARy et AAR: nous observons la formation d’une cavité au centre de latstiel Avec

les fonctionsAAR,, AAR, et AAR. nous observons la concentration des individus le long

le lignes ou de plans, en périphérie du groupe.
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FIG. 5.2 — Structures de groupes simulés dans un environnemdntegnsionnel en
utilisant les fonctions AAR présentées dans la figure 5.%.greupes sont composés de
100 individus et le nombre maximal de voisins influents (NM} 99.

5.3.2 Nombre d’individus et nombres de voisins maximal

Nous testons ici I'influence du nombre de voisins maximal N\pris en compte
par chaque individu lorsqu’il définit sa nouvelle directitua figure 5.3 présente les ré-
sultats obtenus en utilisant la fonctié\R., qui conduit aux structures les plus nettes
(voir figure 5.2c¢). Nous avons réalisé des simulations pmis ttatégories de tailles
de groupes. Pour chacune de ces tailles, trois proportiffésathtes de voisins ont été

considérées. C’est pourquoi sur la figure, chaque ligne septé une variation de la
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proportion de voisins, alors que la figure dans sa totalité @e comprise comme une
diminution du nombre de voisins (NVM). Dans des groupes di@dividus, nous ob-
servons qu’'un NVM grand provoque la formation de groupascsirés (figure 5.3d).
Pour un NVM plus petit, la structure est moins apparentesdaipetits sous-groupes
sont observables (fig 5.3e). Pour des NVM encore plus pletiisfructures disparaissent
et le groupe simulé est plus large (fig 5.3f) et plus homogéaeméme conclusion
s’applique aux groupes de plus petite taille (50 individiggjre 5.3a a c), méme si les
structures sont moins apparentes, alors que les strusiresforcent pour des groupes
plus grands (figure 5.3g a i). Les figures 5.3a et 5.3f peuvieatcdmparées directe-
ment, de méme que les figures 5.3d et 5.3i, vu qu’elles carnelgmt aux mémes NVM
mais dans des groupes de tailles différentes. Lorsque lereomaximal de voisins aug-
mente, des sous-groupes de quantités d’'individus de plpusngrandes se forment.
Lorsque la proportion maximale de voisins diminue, les sgnasipes ont tendance a

former des structures linéaires.

5.3.3 Poids lié au comportement d’alignement

Dans certains modéles de groupements animaux trouvés dditiedature (e.g.,
Huth et Wissel, 1992), cf Figure 5.1a), la zone d’alignenemtiséparée des zones d’at-
traction et de répulsion, de telle sorte que dans cette zewle fa régle d’alignement
détermine le comportement individuel. Dans d’autres megléhlignement agit dans
toute la zone de perception des individus, avec une intgegsnstante (e.g., Duncan
Crombie, non publié, cf Figure 5.1e) ou fonction de la distafecg., Reuter et Breck-
ling, 1994), cf Figure 5.1b). Dans les deux cas, il est pdssib diminuer I'influence de
la regle d’alignement, soit en limitant I'étendue de la zdis@ignement, soit en dimi-
nuant I'intensité. Nous illustrons ici les résultats de desx opérations, dans le cas des
fonctionsAAR, et AAR,, respectivement. Lorsque I'étendue de la zone d’alignémen

l'intensité de I'alignement sont diminuées, des structin&térogenes apparaissent dans
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FIG. 5.3 — Structures de groupes simulés dans un environnemintgnsionnel en
utilisant la fonction AARc présentée dans la figure 5.1c.l@ales groupes : figures
du haut, 50 individus ; figures du milieu, 250 individus ; figsidu bas, 1250 individus.
Proportion de voisins influents (NMV) : figures de droite, 208gures du milieu, 50%;
figures de gauche, 100%.

les groupes simulés (5.4). Cet effet est moins apparent geamazmbre de voisins est
petit. Quelle que soit la fonction AAR utilisée, le méme tygee structure est obtenu
lorsque l'influence de I'alignement est faible et que le NMYf inportant. La fonction

AAR: est néanmoins moins sensible a ce parametre que les fon&ikdR et AARy.
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Une structure souvent obtenue est composée d’individuéssautour d’'un cercle cen-

Z

tral, surmonté et " sous monté " de sous-groupes trés dengadieidus. Les figures

5.4c et 5.4f montrent toutes les deux cette structure tgpapus deux points de vue

différents.

FIG. 5.4 — Structures simulés dans différentes conditions &ecomportement d’ali-
gnement, en utilisant les fonctions AARa (figures du haut) ARA (figures du bas)
pour des groupes de 100 individus avec 99 voisins influertsaigeur de la zone d’ali-
gnement est de (a) 150, (b) 50 ou (c) 10 unités de distanceards. Lintensité de
I'alignement est de (d) 0.5, (e) 0.05 ou (f) 0.005.

5.3.4 Influence de l'aléatoire, d’'un angle mort, et de l'utilisation

d’'un modele a accélération linéaire

aléatoire : Il n'existe pas dans la nature de mouvement parfait et panfent ré-

pété. De nombreux modeles incluent donc des procédurdsastiques pour prendre
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en compte cette imprécision sur la vitesse et/ou la dinect®déplacement (Reuter et
Breckling, 1994; Huth et Wissel, 1994). En général ceci @sbituit sous la forme d’un
tirage aléatoire au sein d’'une distribution statistiquesfms-section 2.1.1, page 27).
Pour tester si c’est le déterminisme de notre modéle quiespbnsable des structures
de groupe que nous observons, nous avons ajouté deux fetéatoires d’'intensités
différentes a la direction de déplacement (figure 5.5a a @ tauvitesse (figure 5.5d
a f). Il est nécessaire d’ajouter un facteur aléatoire trgsortant pour que la structure

obtenue sans ce facteur disparaisse.

angle mort : La forme des individus produit des contraintes sur leur ghamuel
maximum. L'étendue de celui-ci n'est pas de 360° mais esimdiénd’un angle qui
dépend de I'espece. Nous avons réalisé une série de siomslgtortant sur des angles
morts différents, afin de déterminer leur influence sur lesciires observées. Nous
utilisons le modeéle avec les fonctions AARa.

Si la mise en place de la structure est plus longue, elle angaunmoins. L'angle

mort ne modifie pas I'aspect général de la structure tridsizemelle.

modeéle a accélération linéaire : Pour les simulations présentées jusqu’alors nous
avons utilisé un modéle a accélération angulaire (vitessstante). Nous avons fait
ce choix parce que c’est ce type d’approche qui est le plliséutians la littérature.
Pour déterminer si les structures que nous avons obsereéamhpas dues a ce choix
nous avons aussi réalisé quelques simulations avec un end@dekcélération linéaire, en
utilisant les fonctions AARa et une force de frottement (&.3.3, page 57).

Ces gquelques expériences nous ont permis de conclure quentiEdan basés sur
I'accélération linéaire présentent les mémes structunescglles obtenues avec les si-
mulations basées sur les accélérations angulaires. Cetisgisiapparaissent également
lorsque la taille de la zone d’alignement est restreintéa d@éme maniére que pour les

modeles a accélération angulaire. Néanmoins, les conditimites de formation de

90



CHAPITRE 5. ATTRACTION, ALIGNEMENT, REPULSION ET STRUCTURDES GROUPES

d’aléatoire, esautilla fonction AARa

pour des groupes de 100 individus avec 99 voisins influefitdebsité de I'alignement

€es en presence

7

FiG. 5.5 — Structures simul

est de 1. Un facteur aléatoire de (a) -1 a 1°, (b) -50 a 50°1@) & 100° a été ajouté a

la direction de déplacement. Un facteur aléatoire de (d)I-1i@ité, (e) -2 a 2 unités, (f)

-5 a 5 unités a été ajouté a la vitesse (rappel : en I'absence f&eteur les individus se

déplacent a une vitesse constante de 5 unités par pas de.temps

ces structures n'ayant pas été recherchés, il n’est pathfmasec ces simulations de

conclure sur la similitude totale entre les deux formes ddétisations.

5.4 Discussion

les de groupements animaux publiés déittédature sont ba-

é

La plupart des mod

Ision. Dans ces
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trois comportements que sont I'attraction, I'aigent et la répu
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modeles, I'attraction agit a longue distance, la r
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lement actif sur une plus large palette tendess. Il y a une variabilit
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ment est g

importante, dans ces modéeles, de la facon de mettre erorelatforce de ces compor-
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FIG. 5.6 — a) Structure de groupe simulé obtenue avec le modele las fonctions
AARa, avec un angle mort total de 90°, et une zone d’alignemeritO U. b) Structure
de groupe simulés obtenue avec un modeéle d’accélérati@aitla en utilisant les fonc-
tions AARa et une force de frottement (cf paragraphe page @7jone d’alignement a
une taille de 5 U.

tements avec la distance entre les individus. Différerdestfons sont efficaces pour
simuler le regroupement des animaux (figure 5.1), pour urge lgamme de valeurs
des paramétres. En effet, suivant des conditions initialéatoires de la position et
de la direction des individus, la quasi totalité des simaitest conduisent a la formation
rapide de groupements polarisés, excepté sous des cosdigs specifiques. Les diffé-
rentes fonctions, utilisées avec des paramétrages cobigsrarovoquent la formation
de groupes de formes similaires (grossierement sphérgué®) et de volumes simi-
laires. C’est la distribution des individus au sein de cesw@s qui est variable (figure
5.2). Deux parametres majeurs influencent ces distribsitimnombre maximal de voi-
sins influents (NMV) et la force du comportement d’alignenéa distance maximale
de perception dans le cadre de nos expériences permet adaitlu de percevoir le

nombre maximal de voisins. Les groupes simulés montrenhat@&ogénéité particu-
lierement importante dans le cas ou le nombre de voisindest €igure 5.3) et dans

le cas ou I'alignement a un impact faible (figure 5.4). Cesroétnéités prennent dans
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la plupart des cas la forme d’'une concentration d’individnsous-groupes le long de
lignes, ou a la périphérie des groupes. Ces concentrations aicune cohérence avec
les observations biologiques de bancs, ou de volées sates lei@rarchique. Nos simu-
lations nous ont permis de déterminer les conditions daugikdles de telles structures
artificielles peuvent apparaitre. La conclusion de cedtaisiest que pour simuler des
groupes polarisés et homogenes, il est nécessaire que tEdancoient soumis a trois

contraintes principales.

1. Utiliser des fonctions de pondération telles que la ftemsentre les comporte-

ments d’attraction et de répulsion soit douce, comme daiiguee 5.1e.

2. Utiliser une fonction de pondération pour le comportenakalignement telle que
sa force (intensité et/ou étendue) soit importante contigaraent aux comporte-
ments d’attraction et de répulsion, en particulier danl@ezde transition entre

attraction et répulsion.
3. Utiliser un nombre maximal de voisins influents faible.

Les structures les plus nettes des distributions d’indsidu sein de nos groupes
simulés sont obtenues pour des parametres dont le réalistogifue est discutable. Il
est par exemple peu cohérent de prétendre qu’un individoagstble d’interagir avec
tous les membres d’un banc de taille importante. Il est potitonnu que la ligne la-
térale est un organe permettant sans doute a I'individuteiobdes informations sur
le banc a des échelles plus larges que sa vision. Néanmdatasrdkience ne peut étre
simulée de la méme facon que ce que nos modeles suggerenit e & modélisa-
tion est de fournir la possibilité de comprendre les phém@aéui régissent la nature.
Réaliser des simulations comprenant des paramétres nongmstsur le plan biolo-
gique nous a permis de mettre en évidence l'existence ddresuses. La formation
de sous-groupes d’individus au sein des groupes, commeanissia figure 5.3, ne sont
pas aussi clairement visibles dans le cas de simulations aorhbre d’individus est

restreint, ou le nombre de voisins influents plus réalidtas dans ces deux cas le
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biais de positions au sein des groupes est néanmoins pré€sehiais est aisément ob-
servable sur des structures tridimensionnelles. Cependfantres formes de mesures
sont utilisées pour caractériser les groupes et de nomimdices ont été développés a
cet effet (e.g., Parrish et al., 2002). Les phénomenesstaux présentés ici ont une in-
fluence sur ces indices, surtout ceux qui concernent le mivelividuel, comme l'indice
NND ("nearest neighbour distance”, distance au plus procisenyoLes structures que
nous obtenons dans nos simulations sont caractérisé@smets par une concentration
d’individus en petits groupes, plutét que par une répartiteguliere. C’est pourquoi les
valeurs de NND devraient décroitre quand ces structuresraisgent. La figure 5.7 pré-
sente des résultats qui confirment cette tendance pour daatdns AAR. La NND a
été calculée pour différentes valeurs de la force d’aligertrla taille de la zone d’ali-
gnementQAAR,) ou I'intensité de la regleXAR.). Lorsque l'influence du comportement
d’alignement diminue, les structures apparaissent dangrtaipes simulés (figure 5.4)
et la NND diminue (figure 5.7. Diminuer l'intensité de I'aligment, dans le cas de
I'utilisation de la fonctionAAR., semble provoquer une décroissance logarithmique de
la valeur de la NND (figure 5.7a). Réduire la taille de la zors#dighement, dans le cas
de la fonctionAAR,, induit une diminution plus progressive de la valeur de laDNN
(figure 5.7b).

Nous avons considéré a dessein un modele de groupemeneésafiplde se foca-
liser sur les implications de I'utilisation de telle ou &elegle d’attraction-alignement-
répulsion sur les structures de groupe émergent des siondaCertain processus ad-
ditionnels pris en compte dans des modéles de la littérggemeent provoquer une
diminution de la netteté de ces structures. Par exemplst fleeonnu qu’introduire de
l'aléa dans les mouvements individus est d’'une certaineiérauplus pertinent. Dans
la nature, aucun individu ne peut réaliser un mouvemenajanent similaire apres la
méme stimulation, des erreurs peuvent survenir. L'aléadhiite dans le modele pour-

rait traduire cette imperfection. Dans ce travail, nouswavoontré qu'utiliser un facteur
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FiG. 5.7 — La distance au plus proche voisin (NND) calculée pdfféréntes valeurs
de la force du comportement d’alignement, (a) son intertkité&s un modeéle utilisant
la fonction AARe et (b) la taille de sa zone d'influence dans wodele utilisant la
fonction AARa.

aléatoire pour réduire la perfection du changement detibredes individus, de fagon
similaire a des travaux précédents (e.g., Huth et Wiss@B;1dada et Kawachi, 2002;
Viscido et al., 2004), ne détruit pas les structures spti@voquées (figure 5.5), méme
si elles sont effectivement moins nettes.

Dans nos simulations, nous observons frequemment desalgnts d’individus
(e.g. figure 5.3h). Nous pensons que ces lignes sont dues¢ola fle définir les régles
d’attraction et de répulsion. Quand les individus sontritigés le long de lignes, la
répulsion associée aux voisins du c6té droit (orientée legauche) est largement
compenseée par celle des voisins du c6té gauche (orientéstd)¢dile méme raison-
nement peut étre utilisé dans le cas de l'attraction, engdreamt I'orientation des forces.
La symétrie entre les forces d’attraction et de répulsiomg pointant dans une direc-
tion opposée a l'autre, joue sans doute aussi un role dams¢riesures observées. Par
exemple la structure observée quand l'influence de I'afiggrat est faible (figure 5.4c et

5.4f) trouve son origine dans cette symétrie. En effet, duattraction et la répulsion
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sont les forces dominantes, chaque individu tend a se $eealiune position ou attrac-
tion et répulsion se compensent. L'observation des ment@gsous-groupes compacts
de cette structure particuliére nous a permis de séparautess individus en trois ca-
tégories. Ceux du méme sous-groupe sont tres répulsifs, dmliautre sous-groupe
compact sont trés attractifs, quant a ceux en cercle, iles@dnt positionnés tangen-
tiellement a la limite entre I'attraction et la répulsiohn&ont donc pratiquement aucune
influence. Une autre méthode pour briser la symétrie au ssimedations entre les indi-
vidus est d'implémenter dans le modele un angle mort qutditeichamp de perception
de chaque individu. Ceci est particulierement pertinentwades caractéristiques phy-
sigues de la plupart des animaux, qui ont précisément umggs anort. Néanmoins, la
création d’'un tel angle mort, méme important (90°), n’a pastps de briser la struc-
turation observée dans nos expériences (figure 5.6a). Nm&s\mns néanmoins que la
mise en place d’'un angle mort encore plus fort (> 120°) rergdrlacture moins obser-
vable, car a chaque pas de temps de nombreux individus, tdieféeur orientation, ne
percoivent plus le groupe. La structure demeure sous{@ceais est rendue plus flous.
Le fait que tous les individus se déplacent a la méme vitemse jin role non négli-
geable dans la production de structures de type cristalanmoins, I'utilisation d’'un
modele d’accélération linéaire, basé sur des forces nésvioas, aboutit & une structure
similaire (figure 5.6b).

La démarche qui nous a conduit & chercher les conditionsqdaienir des groupes
simulés homogeénes et tres polarisés peut préter a disnuBsioexemple, Viscido et al.
(2004) ont montré que la cohésion et la polarité de petitagge de poissons dans des
bassins expérimentaux est faible et que I'alignement di@tféible dans les simulations
cherchant a reproduire les propriétés de ces groupes. De na@rsein des grands bancs
de poissons pélagiques, il existe des zones de densité {&bl"vacuoles") ou grande
(les "noyaux") (Fréon et al., 1992; Gerlotto et Paramo, 2088; paramo et al., 2007).

Nos propres résultats montrent que de telles hétérogérpstévent résulter d’interac-
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tions locales entre voisins. Mais dans les bancs simulés plas probable d’observer
de telles structures lorsque le nombre maximal de voisifhigents (NMV) est élevé,

tandis que dans les bancs réels une hypothese qui a été @eopsisqu’au contraire
des interactions locales mettant en jeu tres peu de voisimduiraient a la création de
vacuoles (voir Figure 14A in Fréon et al. (1992)). Les espatsmontrent des straté-
gies de groupement différentes lorsque le nombre d’indisfaccroit. Par exemple,
Barange et al. (1999) ont suggéré que les bancs de sardirendent plus denses au
fur et a mesure que le nombre de poissons s’accroit, alorgegurancs d’anchois de-
viennent moins denses. Ngttestad et al. (1996) ont égatademontré que la taille et
la densité des bancs de harengs change grandement entigragiteur activité. Fréon
et al. (1992) ont étudié a quel point le passage d’'un batealessus d’'un banc peut

modifier sa forme et sa structure interne.

La présente partie est le résultat d’études nécessairdsaude regles de modéli-
sation qui ne conduisent pas a des structures de bacnselléficLe peu de différence
entre modeéle linéaire est angulaire a conduit au choix d’'odéte angulaire, plus lar-
gement utilisé dans la littérature, dans la suite du trale# influences de paramétres
annexes, comme I'angle mort, n’ayant pas été démontréassgrent retenus dans les
expériences suivantes, dans un souci de parcimonie. Divahis grande robustesse
du modele utilisant des fonctions quadratiques pour la @@imn des comportements
d’attraction et répulsion (AARe) (figure 5.2), le choix setgaraturellement sur celui-ci

pour réaliser les études suivantes présentées dans le trava

97



CHAPITRE 5. ATTRACTION, ALIGNEMENT, REPULSION ET STRUCTURDES GROUPES

98



Troisieme partie

Etude de cas

99






Chapitre 6

Influence d’un stimulus attractif sur un

groupe

6.1 Introduction

Les groupements animaux de type banc sont des structugggefrénent observées
au niveau des populations piscicoles. Ce comportement dedpparait tot dans I'on-
togenése des poissons. La "réponse de suiveur® commence @ébétrvée quand les
larves en développement rencontrent des congéneres austeeale développement.
Au départ, les rencontres sont immédiatement suivies téénénts, mais progressive-
ment les larves semblent de plus en plus attirées les unastles, et nagent en formant
des paires, dont un des membres suit I'autre, derriére otdela structure de banc se
développe quand plusieurs paires se rencontrent et conemieai@ager de concert, en
groupe (Shaw, 1961; Magurran, 1986). Les bancs montrerstaifiesnas de migration et
de recherche de nourriture complexes. Le mécanisme soestjdes changements de
direction d’'un banc demeure peu clair. La question sunnatirellement de savoir s'il
existe un leader temporaire ou de circonstance, qui estmarnises congéneres (Levin,

1996), ou si tous les poissons participent de facon équitekeu choix de la direction
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prise par le banc (Huth et Wissel, 1993, 1994). La secondethgpe est soutenue par le
fait que les bancs de poissons ont tendance a étre compasdisidus semblables, les
individus évitant au maximum les "effets d’étrangetéddity effecy, c’est a dire toute
différence en comparaison a leurs congéneres. |l a été énguérla couleur, la taille, et
I'appartenance au méme groupe historique sont des critélieés par les poissons pour
choisir le banc dans lequel ils s’'integrent (cf 1.3.2.2,e0&4). Néanmoins, les individus
au sein d’'un banc peuvent tout de méme étre d'age différentgmt méme faire partie
d’espéeces différentes, ou avoir été confrontés a des tastde vie différentes.

Saino (1994) a montré I'existence de variabilité dans lespmrtements individuels
au sein d’'un groupe. Ces variations concernent la facon dedraet de consommer
des ressources nutritives, ainsi que l'attention. La préseu sein d’'un banc d’'un ou
plusieurs individus possédant une direction ou une posjtitvilégiée a une grande in-
fluence sur la direction de 'ensemble du banc (Romey, 1996etétial., 2002; Couzin
et al., 2005). Ces observations, basées sur des simulationsiatiques, est confirmée
par des expériences en bassin, ou des bancs sont confratééshoix de trajectoires
difféerentes : les poissons ont tendance a nager le long deickeonnus par certains
individus (Laland et Williams, 1997; Reader et al., 2003) phes, des poissons connais-
sant la position de zones de nourriture peuvent "guiderséemble du banc jusqu’a ces
sites (Reebs, 2000). En résumé, les bancs sont a méme did@aptetaction a un sti-
mulus, quand une faible proportion des individus y est $émsalors que la majorité
des autres n’y sont pas. Pour finir, des études montrent gtensepoissons peuvent
induire une réaction de stress de I'ensemble de leur bascssint exposés a un stimu-
lus gu’ils sont seuls a reconnaitre comme dangereux. Saala(@993) ont conditionné
des bancs de hareng®gisthonema oglinujren émettant des stimuli sonores de 500
Hz, auxquels les poissons étaient précédemment habituégmiel’ installation d’'un
filet situé au fond du bassin. Mélangés avec des individius,res poissons condition-

nés provoquent une réponse de tout le banc lorsqu’ils s@usés au stimulus sonore,
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méme sans montage de filet. Ces observations illustrentilannade leadership diversi-
fié (ou de circonstance). Aucun leader permanent ne peutéti® dans des groupes
animaux comme les bancs de poissons ou les volées d'ois@aisccertains individus
peuvent posséder des comportements adaptés qui font desubedders temporaires
dans les situations ad hoc, ou les autres individus sontege(ltevin, 1996).

Day et al. (2001) ont montré que la taille d’un banc influenetfitacité de la trans-
mission d’'une information entre les individus. Ward et 20@4) ont montré que les in-
dividus entrant dans un nouveau groupe ne se réferent qurdivxdus les plus proche
pour estimer la composition générale du banc. Les systeamesosels des poissons
au sein d'un banc ont tres certainement poussé I'évoluios wne estimation des réac-
tions du banc par un référencement local des comportemestgikins. Le but de notre
travail est d’utiliser un modeéle de groupement animal afétutlier comment différents
facteurs, comme la taille de groupe ou l'intensité des augons entre voisins, peuvent
influencer la capacité de certains individus a modifier legtiéns du groupe. Cette
problématique est essentielle a la compréhension de laxdgoa spatiale de certaines
populations piscicoles dont I'exploitation est princigralent basée sur leur attraction
envers des appats (revue dans Fréon et Misund (1999), dets @ibjtants, des monts
sous-marins ou des grands mammiféres marins (revue dams &r®agorn (2000)).

Dans ce travail, nous étudions comment certains individnddnt a se diriger vers
la source d’un stimulus peuvent influencer le reste du grougéaille du groupe, I'in-
tensité du stimulus, le nombre maximal de voisins influetita proportion d’individus
stimulés seront les parametres dont nous étudierons Bindle. Dans la premiére partie
du travail, nous explorons un jeu complet de simulationsaus tes parametres pré-
cédemment évoqués varient entre des valeurs prédéfiniesabalyse de sensibilité
va nous permettre de définir I'influence relative de ces patees, et leurs interactions
potentielles. Dans une seconde partie du travail, nous lésenpns ces résultats en uti-

lisant un ensemble plus réduit de valeurs de paramétressishpmur représenter les
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résultats moyens obtenus dans le premier jeu de simulatiensodéle choisi est issu

d’un travail préliminaire publié (Mirabet et al., 2007) eporté au chapitre 5 (page 81).

6.2 Méthodes

6.2.1 Le modele

La description du modele suit le protocole OOD (Overview siga -Details) dé-
fini par Grimm et al. (2006) pour la description des modélesvidu-centrés et sys-
téemes multi-agents. Il consiste en la description de s&phéhts. Les trois premiers
éléments conferent une vue d’ensemble, le quatrieme eptigs concepts généraux

sous-tendant la conception du modele, les trois derniersifgsent les détails.

6.2.1.1 Objectif

Nous travaillons sur un modéle de groupement animal bas§uaire comporte-
ments individuels. Trois d’entre eux sont partagés par tesisndividus, il s’agit de
I'attraction, I'alignement et la répulsion. Le dernieattraction vers la source d’un sti-
mulus, ne concerne qu’une fraction des membres du groupade&idus stimulés. Le
but du modéle est d’étudier I'influence de la taille du grquiela proportion d’'indi-
vidus stimulés, du nombre de voisins influents et de I'inténde I'attraction envers la
source du stimulus, sur la proportion du groupe atteignetté cource. Deux variables
mesurant cette proportion ont été définies. Les deux soativies a I'arrivée des in-
dividus au niveau d’une petite zone circulaire située authustimulus. La premiere
des variablesPy, correspond au nombre d’individus atteignant la zone erstoure
divisé par le nombre total d’individus. La seconde variastPs;im. Elle comptabilise
le nombre d’individus stimulés arrivant a la zone divisé lpatombre total d’individus

stimulés.
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Parametres Valeurs

Changement de direction maxima#l)( 15°

Vitesse () 5U

Champ de perception 60 U

Proportion d’individus stimulés 0.01, 0.02,0.05,0.1
Nombre maximal de voisins influentslY 1, 4, 8, 16

Intensité du stimulus 10, 100, 1 000, 10 000
Nombre d’individus dans le groupe 100, 400, 900

TAB. 6.1 — Valeurs des paramétres utilisés dans le premier jsinddations. Les dis-
tances sont mesurées en unités arbitraires (U).

6.2.1.2 Variables d’états et échelles

Le modéle fait usage de trois niveaux hiérarchiques :

— individu

— groupe

— environnement

Chaque individu est caractérisé par les variables d’étatastes : vitess®, angle
de direction du mouvemer@t, champ de perception, nombre de voisins influéwts
sensibilité au stimulus (aussi appelée intensité du stig)@t position dans un espace a
deux dimensionsv est une constante. La modification @& chaque pas de temps est
limitée a une valeur maximale constante. Le champ de péocepé concerne que les
relations inter-individuelles. Le stimulus est percu pastles individus stimulés, quelle
que soit la distance qui les en sépare. Le champ de percestiom disque plein (aucun
angle mort n’est pris en compte) d'un diamétre de 60U (umitbgraires, cf table 6.1).
Un individu est un point sans dimension localisé dans I'espartuel. La valeur d& a
été choisie en référence a des travaux précédents (Huttseel\W1993).

Le groupe est caractérisé par les variables d’état suivam@embre d’individus,
proportion d’individus stimulés.

L'environnement est caractérisé par les variables d’étatates : localisation du

stimulus, localisation initiale du groupe.
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Les individus se déplacent dans un espace virtuel contideuya dimensions. Les
simulations s’écoulent en pas de temps discrets. A chacudetempd\t les indivi-
dus se déplacent d’'une distancewd@t = 5U. Cette distance est suffisamment petite
pour provoquer un mouvement non saccadé des individus. idngagion dure 50 000
pas de temps. Cette durée a été choisie pour permettre a somsliddus d’atteindre
potentiellement la source du stimulus, méme dans les witgkes plus défavorables,

c’est a dire quand les individus stimulés ont une influenee faible sur le groupe.

6.2.1.3 Vue générale et enchainement des procédures

A chaque pas de temps, les individus modifient leur direatierdéplacement en
considérant les positions et directions de leurs voisinsm@avement est synchrone

pour tous les individus, et est le résultat des étapes deivan

1. Identifier les autres individus avec lesquels il y a intBom. Ces individus sont
présents dans un disque qui représente le champ de percdptlondividu. Ce

sont les voisins.
2. Identifier les voisins influents. Ce sont M$lus proches voisins.

3. Modifier la direction de déplacemefien utilisant trois regles : se diriger vers les
voisins distants (attraction), ajuster sa direction aeceé#s voisins (alignement),
s’éloigner des voisins proches (répulsion).

4. Se déplacer d'une distancAtyunité de distance arbitraire, cf 6.1) dans la nou-

velle directionf.

Certains individus virtuels, les individus stimulés, s#nt une regle additionnelle
qui les oriente vers un stimulus présent dans le champ ddagions.. lIs sont distribués

aléatoirement au sein du groupe au début de la simulation.
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FIG. 6.1 — Le poids associé aux comportements d’attractiotigd@ment et de répul-
sion, est fonction de la distance entre I'individu et un de\8®sins pris en compte. Les
distances sont mesurées en unités arbitraires (U).

6.2.1.4 Concepts du modéle

— Emergence : la proportion du groupe qui atteint la sourcstidwlus est la pro-
priété émergente du modéle.

— Perception : les individus possédent un champs de pevoegti sein duquel ils
peuvent évaluer la position et la direction des autres idds: Les individus sti-
mulés connaissent aussi la position de la source du stimulus

— Interaction : les interactions entre deux individus santrodis types, attraction,
alignement et répulsion. Elles sont pondérées par uneifonde la distance
entre les individus. Les individus interagissent avec les proches voisins et

moyennent les interactions avec eux.
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— Stochasticité : la stochasticité n’est présente que damphase d'initialisation
(voir plus bas).

— Aspect collectif : les régles d’'interaction sont choigiesir provoquer avec certi-
tude la formation d’'un groupe.

— Observation : deux variables sont mesurées. Le premitle g®portion d’indi-
vidus arrivés a la source du stimulus a la fin de la simulafiyin)(La seconde est
la proportion des individus stimulés arrivés a la sourcetohudus Pstim). Toute
arrivée a la zone retire lI'individu concerné de la simulat le comptabilise, et

ceci indépendamment du moment de l'arrivée.

6.2.1.5 Initialisation

Le groupe est initialement formé en placant les individggiliérement au sein d’un
carre. La distance entre les individus est de 15U, c’este&ldivaleur induisant une
compensation entre attraction et répulsion. Toutes lestiims initiales sont paralléles
a l'abscisse. A chaque nouvelle simulation les individimsiés sont choisis de fagon
aléatoire au sein des individus du groupe. Le coin supégauche du groupe est défini
comme l'origine de I'espace, et le stimulus placé a (0, 20@) pas de temps 1 au
pas de temps 200, le stimulus n’est pas actif. Cette durée chéigie pour permettre
aux individus d’ajuster leur spositions relatives et derfer un "cristal volant", c’est a
dire un groupe dans lequel les positions relatives entrmtiégidus n’évoluent plus. A
partir du pas de temps 200, le stimulus agit sur les indivadusulés. La combinaison
du placement initial et du temps permettant au placemers &are, crée une forme qui
correspond a des observations précédentes de groupessiatdnus par notre modéle.
D’un jeu de paramétres a l'autre la forme des groupes est unifférente mais cette
différence joue peu sur la vitesse et la direction initi@de. peu de variabilité initiale

justifie des comparaisons entres résulats issus de jeuxaeetres différents.
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6.2.1.6 Entrées

Les entrées se composent des valeurs des difféerents pegamétille du groupe,
proportion d’individus stimulés, nombre de voisins infltgnntensité du stimulus. Le
stimulus induit une force attirant les individus stimulgse intensité de 10 indique que

la force est équivalente a 10 fois celle de 'ensemble desn®influents.

6.2.1.7 Sous-modeles

Le modele est écrit de zéro, en langage C, et les simulatiantdaucées sur une
plate-forme Linux, soutenue par une architecture PC. Lés tegles de comportement
définies pour chaque individu se référent aux positionsrettions des voisins. Elles
provogquent une modification de la direction de I'individu édirection de ses voisins.
L'impact relatif d’'un voisin par rapport aux autre, sur la difccation de direction, est
lié a la distance qui le sépare de l'individu considéré. laxfions qui définissent cet
impact sont nommeées fonctions de pondération, et peuventdétrites par des courbes.
(figure 6.1). Ces fonctions induisent la formation de groupeaogenes, dans une large
palette de valeurs de parametres (cf 5, page 81). Le chamgeimelirection est limité

a un angle maximal (cf 3.2.2.4 page 53 et Mirabet et al. (2007)

6.2.2 Les simulations

Nous avons commenceé par concevoir un plan expérimentahdestexplorer les
influences de différents parameétres, la proportion d’ilgdis stimulés, le nombre de
voisins influents, l'intensité du stimulus et le nombre diindus du groupe, sur les
deux variables de mesuRy; et Psiim (expérience 1). Différentes valeurs de ces quatre
parameétres ont été utilisées (cf table 6.1) et toutes lebomisons de ces valeurs ont

été considérées. Pour étudier une influence possible damatt initial des individus
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stimulés, 20 répétitions pour chaque jeu de paramétresténtalisées. Cela nous a
donc conduit a réalisers44 « 4« 3x 20 = 3840 simulations.

Nous avons ensuite étendu certains des résultats obtenusipaombre limité de
jeux de paramétres choisis pour étre représentatifs del¢atssmoyens obtenus dans la
premiere expérience. Nous avons considéré un champ phesdarvaleurs de propor-
tions d’individus stimulés (expérience 2), exploré dasget!'influence du nombre de
voisins influents (expérience 3), et simulé des groupesutegrhnde taille (expérience
4).

Des analyses de sensibilité, considéRntou Ps;im comme variable dépendante, ont
éte réalisées sur les variables de classes indépendantgdisant une analyse multifac-
torielle de variance, que nous abrégerons en ANOVA danste i texte. Nous avons
utilisé le module 'PROC GLM’ du logiciel SAS (SAS Instituted. 1988), méme si
notre modele ne comprenait pas de variable indépendantiegerfles variables quan-
titatives ont été considérées comme des facteurs, et ceég®e selon les expériences,
ce qui permet d’identifier des effets non linéaires). Noulgsahs tout d’abord un mo-
dele croisé comprenant toutes les interactions de premiee sauf I'effet répétition.
A cause de la grande quantité de données et du schéma exmatidguilibré, une
ANOVA optimale (comprenant toutes les variables signifies) serait sur-paramétrée.
Certaines des estimations de parametres seraient bias@ss seraient pas des estima-
teurs indépendants. Comme souligné dans Lebreton et aR)18atét que de chercher
un modéle idéal expliquant la plus grande part de la variahest préférable de laisser
certains facteurs secondaires dans les résidus, et dére§ser aux facteurs principaux
du modele. C’est pourguoi une procédure par étape a étéatipisur sélectionner un
modele sous-optimal mais plus parcimonieux. Deux crit@r@sété retenus pour ce
choix : les valeurs P (les facteurs de P>0.01 sont rejetdspatontributions relatives
des facteurs a la variance expliquée par la modele (lesuiacégyant une contribution <

2% ont été rejetés).
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Une analyse graphique a permis de vérifier la normalité destaitltition des ré-
sidus et de s’assurer de 'homogénéité de leur variance:. téster les effets "déome™
deétecté graphiquement pour certains facteurs (voir seofisultats), des comparaisons
par paires ont été réalisées sur chaque paire de moyenrass étsts d’hypotheses
personnelles ont été inclues dans le GLM (CONTRAST dans leigsAS), afin de
permettre une comparaison par paires pour un facteur aattniveaux de significa-

tivité.

6.3 Résultats

La p-value de I'effet "répétition” dans TANOVA n’est pas sifjcative pour les ex-
périences 1, 3 et 4 (P=0.97, P=0.98 et P=0.88 respectivgnetiist a peine significa-
tive avec une faible contribution au modéle dans I'expéged (P=0.03 ; contribution
au modele = 0.01%). Cela indique une absence d’'effet desqrusdléatoires initiales
des individus stimulés sur les variables mesurées. C’estjpoul’effet de répétition a
été enlevé du modele sub-optimal.

Dans la section suivante, nous présentons les résultaauwshtu premier champ
expérimental complet (expérience 1). Ensuite nous mostiesrésultats complémen-

taires (expériences 2 a 4).

6.3.1 Champ expérimental complet
6.3.1.1 Impact des parametres suPy)

Le résultat de TANOVA utilisant un modéle sub-optimal pdarmproportion des in-
dividus atteignant la source du stimulu®y(), dans I'expérience 1, est présenté dans
le tableau 6.2. Aucune interaction n’a été retenue et le ek explicatif de plus de
80% de la variance des données simuld®s(.84 contre 0.92 dans le modéle opti-

mal ; résultats non présentés). La plus grande contribatlarvariance expliquée par le
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modéle revient a la proportion d’individus stimulés (83%ivsde la taille du groupe
(10%).

Source DF Type Il | % Va- | Moyenne F Pr
SS riance SS

Proportion d’individus stimulég 3 156.11 | 82.60 52.04 5374.36 | <.0001
Nombre d'individus dans le 2 19.38 10.25 9.69 1000.7 | <.0001
groupe

Nombre maximal de voisins in- 3 9.28 491 3.09 319.46 | <.0001
fluents

Intensité du stimulus 3 4.23 2.24 1.41 145.67 | <.0001
Modéle total 11 189.00 | 100.00

TAB. 6.2 — ANOVA multifactorielle utilisant un modele sous-wpél, correspondant a
I'expérience 1. La variable étudiée &j, la proportion des individus arrivés a la source
du stimulus. La contribution des quatre facteurs a la vagaxpliquée par le modele
est montrée.

La figure 6.2d montre I'accroissement linéaire B¢ (dans la gamme de valeurs
testée), en fonction de la proportion d’individus stimulés large variabilité dans les
résultats est due a I'ensemble des différentes valeumssypiar les autres parametres (cf
tableau 6.1).

La figure 6.2c montre l'influence de la taille du groupeByr. Un accroissement de
la taille du groupe provoque un accroissement de la prapode ce groupe qui atteint
la source du stimulus.

la figure 6.2b montre la relation entRg, et le nombre maximal de voisins influents.
Py atteint un maximum pour 4 voisins. Ce maximum est peu marque steistique-
ment significatif puisque chaque comparaison par paires @gnme, et les tests par
paires sur les niveaux, indiquent des différences sigtifies (P < 0.001) entre cette
valeur et les autres. Le tableau 6.2 indique que la contoibutu nombre maximal de
voisins influents est faible (5%) mais significative (p<@Op

la figure 6.2a montre I'effet de l'intensité du stimulus, gu@mme pour I'effet du
nombre de voisins influents, a une forme de déme. Le maximuRydest obtenu pour
une valeur d’intensité de 100. La table 6.2 indique que lardmrtion de I'intensité du

stimulus au modele est faible (2%) mais significative, etla®paraisons par paire de
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moyennes indiquent des différences significatives (P<1).80tre le niveau 100 et les

autres, sauf la différence entre 100 et 10 000 qui n’est jgasfisiative.
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FIG. 6.2 — Influence de différents parametres sur la proportionligidus Py qui at-
teignent la source du stimulus. Dans chaque graphiquedanmédiane est indiquée
par la ligne centrale noire et la moyenne par le losange. émijar et le troisieme quar-
tile sont les bords de la boite, qui représente l'intervalierquartile. Les extrémités des
lignes qui partent de la boite indiquent les valeurs maxemaminimale.

6.3.1.2 Impact des parametres SuPstim

Nous considérons maintenant les individus stimulés sépartdes autres, et nous
observons les effets des différents parametres sur la giropal’individus stimulés

atteignant la source du stimulUZ,). Pour toute situation ou I'intensité du stimulus est
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grandement supérieure a l'influence des voisins, tous tgidus stimulés atteignent
la source du stimulus (figure 6.3a. Mais pour des intensitéstidnulus plus faibles

(10 fois celle de l'influence des voisins), seule une parig iddividus stimulés atteint
I'origine du stimulus. L'analyse qui suit est restreinteed cas ou I'intensité du stimulus
vaut 10.

Tout d’abord, la figure 6.3b montre q&g;n diminue avec 'augmentation du nom-
bre maximal de voisins influents. C’est le principal facteplieatif de ’TANOVA (70%
de la variance expliquée par le modele, tableau 6.3). De fdufigure 6.3c montre
gue Psiim est corrélé a la proportion d’individus stimulés dans leugm Ce facteur
expliqgue 28% de la variance. Pour finir, la figure 6.3d indiguéune augmentation
de la taille du groupe provoque un léger accroissemerigg bien que ce facteurs

explique seulement une faible part de la variance (2%).

Source DF Type % Vari- | Moy- F Pr
I'ss ance enne
SS
Nombre maximal de voisins pris en3 76.65 70.31 25.55 451.17 | <.0001
compte.

Proportion d'individus stimulés
Nombre d’individus dans le groupe
Modele total

30.08 27.59 10.03 177.06 | <.0001
2.29 2.10 1.15 20.23 <.0001
109.02 | 100.00

N W

TAB. 6.3 — ANOVA multifactorielle avec modeéle sous-optimalrempondant a I'expé-

rience 1. La variable étudiée datim, la proportion d’individus stimulés arrivés au sti-
mulus sur tous les individus stimulés (limité aux simulasigpour lesquelles I'intensité
du stimulus est de 10).

6.3.2 Reésultats complémentaires

Dans cette deuxieme partie nous allons présenter lesatsalitenus en n’utilisant
gu’'un nombre réduit de jeux de parametres, qui complétéesnésultats de la section
précédente.

Dans I'expérience 2 nous explorons I'influence de la propo’individus stimulés

sur 'ensemble de I'intevalle [0,1]. Les facteurs retenasgile modéle sous-optimal
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FiG. 6.3 — Influence de différents paramétres sur la proportiondigidus Pstim qui
atteignent la source du stimulus. Pour (a), (b) et (c) legltats sont limités aux simu-
lations pour lesquelles I'intensité du stimulus est de 10.

sont la proportion d’individus stimulés et I'interactioe de facteur avec le nombre
d’individus dans le groupe, d’une part, et avec le nombreimalxde voisins influents,
d’'autre part (table 6.4). Ce modéle explique presque I'eb$ede la variance du jeu de
donnéesR?=0.976 contre 0.978 dans le modéle optimal ; résultats nartnés), la plus
haute contribution étant celle de la proportion d’indivgdstimulés (95% ; table 6.4),
comme cela était attendu. La figure 6.4 est complémentailefipure 6.3. Elle montre

que la proportion des individus atteignant le stimulBg ] s’accroit asymptotiguement
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avec la proportion des individus stimulés. Moins de la ndaitii groupe suffit a attirer

presque I'ensemble du groupe vers le point d’origine dutstis

Source DF Type % Vari- | Moy- F Pr

' SS ance enne

SS

Proportion d’individus stimulés 8 542.80 | 94.63 67.85 17127.3| <.0001
Proportion d’individus stimulés % 18 17.90 3.12 0.99 251.01 | <.0001
Nombre d’individus dans le groupe
Proportion d’individus stimulés % 27 12.91 2.25 0.48 120.74 | <.0001
Nombre de voisins influents
Modéle total 53 573.61 | 100.00

TAB. 6.4 — ANOVA multifactorielle avec modele sous-optimalrempondant a I'expé-
rience 2. La variable étudiée d%};, la proportion des individus arrivant a la localisation
de la source du stimulus.

Dans I'expérience 3 la relation en forme de déme eRjjeet le nombre maximal
de voisins influents est examinée plus en détail. Les fagteienus dans le modele
associé a cette expérience sont la proportion d’indivitioages et le nombre de voisins
influents, ainsi que linteraction entre ces deux factecesjui signifie qu’aucun sous-
modeéle n'a du étre défini (tableau 6.5 . Ce modéle explique 7&%a drariance du
jeu de données simulé. La plus forte contribution a la vasaexpliquée provient de
la proportion d’individus stimulés (84%), suivi par l'inction entre ce facteur et le
nombre de voisins influents (12%). La figure 6.5 complete laréigs.2c en montrant
cette interaction : 'augmentation de la proportion d’'indus stimulés provoque un
élargissement du déme, et pour une valeur supérieure a Gaentee de dome de la
courbe disparait et on obtient une croissance asymptotiqiiy; avec le nombre de
voisins influents.

La taille du groupe est le paramétre qui colte le plus en telenemps de calcul.
L'expérience 4 explore l'influence de tailles de groupe gtendes que celles utilisées
dans I'expérience 1, mais en recourant & un jeu de paramatigse, choisi pour étre
représentatif des résultats moyens obtenus dans la figr€€6mme tous les autres

facteurs sont considérés comme fixes, nous nous retrouamsse cas d’'une ANOVA
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FIG. 6.4 — Influence de la proportion d’individus stimulés supiaportion d’individus
Pai qui atteignent la source du stimulus. La proportion desvidds stimulés est de
0.01, 0.02, 0.05, 0.1, 0.2, 0.4, 0.6, 0.8 ou 1.0, le nombreo@ens influents est de 1, 4,

8 ou 16, l'intensité du stimulus est de 100, 1 000 ou 10 000 &ille du groupe est
de 100, 400, ou 900. Le nombre de répétitions pour chaqueejparhmetres est de 20.
Les valeurs des parametres constants sont référencéee dainieau 6.1.

a un facteur, qui témoigne de I'importance décisive du fact®mbre d’individus qui
explique 95% de la variance du jeu de données (résultats résemteés). La figure 6.6
correspondante montre qu’'un accroissement de la taillealupg provoque un accrois-
sement asymptotique d&y. Avec seulement 2% d’individus stimulés, en moyenne

plus de 25% de I'ensemble des individus atteignent la salwcimulus dans le cas de

groupes de 1600 individus et plus, et plus de 50% des indMidtteignent dans le cas
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Source DF Type lll | % Moy- F Pr
SS Varian- | enne
ce SS
Proportion d’individus stimulés| 5 486.43 | 83.72 97.29 4565.9 | <.0001
Proportion d’individus stimulés 195 69.88 12.03 0.36 16.82 <.0001

* nombre de voisins maxima|
pris en compte

Nombre de voisins pris en 39 24.72 4.26 0.63 29.75 <.0001
compte
Modele total 239 581.03 | 100.00

TAB. 6.5 — ANOVA multifactorielle correspondant a I'expérieng. La variable étudiée
estPy), la proportion d’individus arrivées a la localisation deséaurce du stimulus.
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FIG. 6.5 — Effet du nombre maximal de voisins influents sur la propn d’individus
Pa1 qui atteignent la source du stimulus, pour différenteswaléle la proportion d’in-
dividus stimulés (0.01, 0.05, 0.1, 0.15 ou 0.2, de la couaha@us basse a la courbe la
plus haute). Lintensité du stimulus est de 1 000, la tailllggcbupe est de 100 individus,
et 20 répétitions pour chaque jeu de parameétres ont étéefec
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FIG. 6.6 — Influence du nombre d’individus dans le groupe surdaition d’individus
atteignant la source du stimulug,(). La proportion d’individus stimulés est de 0.02, le
nombre de voisins influents est de 4, I'intensité du stimektsde 1 000, et le nombre
de répétitions est de 20. Il est & noter que la variabilitétritd due qu’aux répétitions.

de groupes de 6400 individus et plus.

6.4 Discussion

Nous avons observé que pour un large panel de valeurs de gaeaa propor-
tion des individus du groupe qui atteignent la source dutdtim(Py) est plus grande
qgue celle composée des individus stimulés seulement. Ggidfisique malgré I'ab-
sence de structure hiérarchique au sein du groupe, desduslistimulés sont capables
d’influencer le comportement du groupe. Cette influence ptratéxpliquée par les
simples interactions inter-individuelles, qui permettanx individus de bénéficier de
la connaissance d’autres individus (Laland et William97,Reebs, 2000). Cela im-

plique gu’il n’est pas nécessaire, au sein d'un groupe, Gueimation soit possédée
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par I'ensemble des membres, car cette information peutt@nsmise par des inter-
actions locales entre individus. Dans notre modele le cotepwnt du groupe est un
comportement émergent résultant de ces interactionsimd&iduelles locales. Ce type
de comportement global de groupe, induit par des intemaggonples, est retrouvé pour
de nombreux groupes d’animaux (Parrish et Hammer, 1997).

La proportion d’individus stimulés est identifiée comme te@ipal facteur expli-
guant la variance dBy (tableau 6.2). Ce facteur explique aussi une grande partie de
la variance de la proportion d’individus stimulés atteigiia source du stimulu$%im)
(tableau 6.3). La figure 6.2a indique que peu d’individusistés sont nécessaires pour
gu’une large proportion du groupe atteignent la source uhusits, ce qui confirme
les résultats de Huse et al. (2002) et Couzin et al. (2005).legrandes proportions
d’individus stimulés au sein du groupe conduisent a unéioelasymptotique (fig 6.4),
ce qui confirme aussi les résultats de Couzin et al. (2005)vakesirs préecises dey
dépendent de 'ensemble des paramétres, mais dans noatsimsiy moins de la moitié
du groupe était en général suffisant pour emmener presqueetiedle du groupe vers
la source du stimulus, dans les groupes de 100 individuss{@ldigure 6.4) . Quand la
proportion d’individus stimulés est plus petite, le grogpescinde en général en deux ou
plus (résultats non présentés). Ce comportement est cdilgpatiec les observations de
terrain. Svensson et al. (2000) montrent la coexistencede types de bancs de gobies
tachetés. De grands bancs stationnaires et de petits Ipnesnobiles et a la cohésion
plus grande. Ce comportement peut étre expliqué par la présdans la population,
d’individus possédant des motivations importantes (pedadhourriture par exemple),
qui pourraient se séparer des groupes principaux en eaitaéwec eux des individus
neutres vis-a-vis du stimulus. La figure 6.3c montre qu’une grande proportion d'in-
dividus stimulés conduit a de plus grandes valeurBgg Ce phénomene est causé par
le fait que les individus stimulés se dirigent tous vers lema&o6té du groupe, et vont

donc quitter le groupe ensemble. Lorsque la proportiondiidus stimulés diminue,
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des individus stimulés isolés peuvent rester piégés dayrelgpe (résultats non présen-
tés).

Le nombre d’'individus dans le groupe est le deuxieme praidacteur explicatif de
la variance dé> (tableau 6.2). La figure 6.2b montre qu’'une augmentatioradaille
du groupe conduit & un accroissemenPge Un effet similaire est mentionné dans I'ar-
ticle de Couzin et al. (2005). Les études précédentes pottsie des groupe de tailles
modérées, de I'ordre de quelques centaines d’individus.risultats suggerent que cet
effet d’accroissement persiste pour des groupes de plagiggaailles, et que les diffé-
rences entre des groupes de quelques centaines d'indetidies groupes de quelques
milliers d’individus sont conséquentes. Un accroisserderit taille du groupe accroit
largement I'efficacité du transfert de I'information. Pd&icas des poissons migrateurs,
ces groupes peuvent atteindre des centaines de milligrdidtlus, et il est probable
gue dans ce cas bien moins de la moitié des individus senmaéeerissaires. D’un point
de vue évolutif, ce résultat confirme I'intérét pour un indivde se trouver dans un
grand groupe plutdt qu’un petit. Etre dans un grand groupeoétda probabilité d’étre
influenceé par I'information possédeée par d’autres indigiddu point de vue du groupe,
cela signifie que I'information est mieux transmise a I'enbée quand le groupe est de
taille importante. Ce résultat peut étre expliqué au moyebsErvations des interac-
tions spatiales entre les individus, dans des groupes ltestdifférentes. Au cours de
la simulation les individus stimulés traversent le groupase dirigeant vers la localisa-
tion de la source du stimulus. lls influencent au passagentigidus neutres, jusqu’a
ce qu’un sous-groupe se sépare finalement du groupe iliaals le cas de groupes de
grande taille, les individus stimulés ont besoin de plusedepis pour quitter le groupe
principal. La figure 6.3d montre que pour les groupes de grdaile les valeurs de
Pstim sont plus grandes aussi. Ceci implique que la taille du gréapkte le regroupe-
ment des individus stimulés ; ils attirent alors statistiopent plus d’individus sur leur

passage, étant plus nombreux et plus longtemps au contmdhdieidus neutres. La
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figure 6.6 témoigne d’une relation asymptotique entre lietdu groupe et la propor-
tion des individus arrivés. En se basant sur ces obsergatioen déduit spontanément
I'absence de taille optimale de groupe. La taille optimadegtbupe est une notion qui
fait couler de I'encre, et on trouve de nombreux articles auget (e.g., Williams et al.,
2003; Pride, 2005). Etre dans un grand groupe conduit & uniasement des bénéfices
pour les individus en terme de défense contre les prédatear&xemple, mais porte
aussi des désavantages, comme l'augmentation de la ctiomp@iur les ressources
avec les autres membres du groupe. Ce compromis "beaucouxdyeaucoup de
bouches" suggére qu'’il y aurait une taille optimale de geo{Ritcher, 1983; Giraldeau,
1988; Ritz, 1997; Avilés, 1999). Un tel compromis n’est passpnt dans notre travalil,
qui s'intéresse a un stimulus aux conségquences suppossiEgg) sans contrepartie.
Un autre aspect bénéfique de la taille de groupe n’a pas étémpcompte dans notre ap-
proche. Plus la taille du groupe s’accroit, plus le nombrsales-groupes possedant des
connaissances différentes peut étre important. Nous amongé que I'information est
mieux transmise dans les grands groupes que dans les petifgi, est confirmé par des
observations expérimentales (Brown et Warburton, 1999)s Maus pouvons ajouter
également que la taille croissante du groupe permet unesdieation de I'information
disponible. Brown et Laland (2003); Reader et al. (2003) onmttnéoque les individus
peuvent apprendre des comportements de leurs congénénresnémbre d’'un grand
groupe offrirait a ce titre a un individu la possibilité détconfronté a plus de compor-
tements différents, et donc lui donnerait un avantage jguard aux individus membres
de petits groupes.

La figure 6.2d montre que lintensité du stimulus doit étr@ariante pour que les
individus stimulés aient une influence suffisante sur le ggolDans des études anté-
rieures, ce parametre avait été exploré pour des valeurparativement plus grandes
(infinie pour Huse et al. (2002) puisque dans leur modelendisidus stimulés ne sont

plus influencés par les individus naifs) ou plus petitegy(ligalent de notre valeur 1
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dans le cas du travail de Couzin et al. (2005)). Or il s'avére dgs valeurs intermé-
diaires ont une influence sur la dynamique du groupe, et rmdta¢s montrent que
c’est en particulier pour des valeurs intermédiaires geféelt de la stimulation est le
plus grand. Pour de faibles valeurs de I'intensité du stimuill a été observé que les
individus stimulés pouvaient étre piégés dans le groupeefietn’a pas été observé
dans le modéle d’Huse et al. (2002), car les individus sémulétaient plus influencés
par les autres membres du groupe. La figure 6.3a suggere gueupe intensité du
stimulus de 10, environ 40% des individus stimulés n’atteig pas la source du stimu-
lus, parce qu'ils sont piégés. Des observations compléirestindiquent que certains
de ces individus stimulés se sont séparés du groupe priretige dirigent de facon
biaisée vers cette source, mais ils sont accompagnés déd’inojvidus neutres pour
I'atteindre. Pour de plus grandes valeurs d’intensité pes d'individus sont piégés.
Néanmoins des valeurs trop grandes conduisent a une dionirde P, (figure 6.2d,
parce que les individus stimulés quittent le groupe tropédtr influencer efficacement
le comportement de leurs congénéres naifs. L'influence icwkts ne doit donc pas
totalement supplanter l'influence des autres voisins seurge’obtenir une diminution
de la transmission de I'information aux individus naifs.

La figure 6.2c suggere une relation en forme de déme &gjiret le nombre maxi-
mal de voisins influents. Ce nombre peut étre considéré conmaenesure de la co-
hésion du groupe ; en effet plus un individu considére d’erflees des voisins dans sa
sphére de perception, plus il est lié au groupe de facon it@pi@. Limpact du nombre
de voisins sur des propriétés émergentes du groupe onttééfauéliées (Inada et Ka-
wachi, 2002; Viscido et Griinbaum, 2005) mais pas comme dact@jeur du trans-
fert d'information. Nous démontrons ici I'existence d’'uanspromis entre cohésion du
groupe et efficacité du transfert d’information au sein denéme groupe. Si au sein
d’un groupe les interactions sont telles que trop ou tropgeeuoisins influencent un

individu, cette efficacité de transfert est faible. La catvégle groupe est fonction du
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risque de prédation et de la recherche de nourriture (Sagdddla, 1997; Coté et Jel-
nikar, 1999). Nous soulignons ici un autre réle de la cohésiotre individus sur le
comportement de groupe, celui de facteur empéchant (sinésoon est trop forte ou
trop faible) ou facilitant (dans le cas d’'un niveau de cotvésntermédiaire) le transfert
d’information. Nous avons réalisé des simulations compldaires afin d’explorer plus
avant cette relation en forme de déme. Nous avons obseni&maeaction entre la pro-
portion d’individus stimulés et le nombre maximal de vassinfluents expliquait une
part significative de la variance de la proportion du groupsignant le stimulusR)
(tableau 6.5). Les résultats présentés dans la figure 6.5rembiojue le ddome s’élargit
quand la proportion des individus stimulés s’accroit, cerique quePy; devient de
moins en moins sensible a I'effet cohésion du groupe. Aa-del20% d’individus sti-
mulésPy croit avec le nombre de voisins influents. D’apres ces r&@suline cohésion
forte ne devient intéressante en terme d’efficacité de feestnd’'information que pour
des groupes comprenant une grande proportion d’'indivilomiks. Dans le cas ou le
nombre de voisins influents est grand, les interactionedes individus peuvent étre
considérées comme globales, c’est a dire que chaque indiildience plus ou moins
tous les autres. Dans ces conditions nous observons uneseépimaire, ou soit presque
tous les individus atteignent la source du stimulus, se$gue aucun. Cette réponse dé-
pend de la proportion des individus stimulés (figure 6.5)a&is le cas de I'expérience 4
le changement de réponse du groupe est obtenu pour une fiwapbindividus stimu-
lés entre 0,15 et 0,2. En-deca de cette valeur, c’est le cderpent des individus non
stimulés qui est prépondérant sur celui des individus $ésyuandis qu'au-dela c’est
le contraire. S’intéresser a la partie des courbes cornelgrt aux faibles valeurs du
nombre maximal de voisins influents (1 a 10 sur la figure 6.Bst@bserver des com-
portements issus d’interactions ou les effets locaux sopbrtants. Dans ces conditions
le comportement dual n’est plus vrai. Pour des proportiomsligidus stimulés entre

0,05 et 0,15, nous observons une courbe en forme de démeadendlcelle de la figure

124



CHAPITRE 6. INFLUENCE D’UN STIMULUS ATTRACTIF SUR UN GROUPE

6.2c : Py s’accroit entre 1 et 5 voisins, puis décroit. Pour des nosnimaximaux de
voisins influents vraiment faibles, I'information concam la localisation de la source
du stimulus est perdue, car elle ne peut étre transmise afgerement des individus
stimulés vers les naifs. Pour des nombres de voisins de plisld grande cohésion du
groupe va amoindrir, pour les individus stimulés, I'im@orte de I'information de réac-
tion face au stimulus, par rapport a celle de non réactionmddg&dus naifs. Dans cette
optique, il semble plus intéressant pour un individu de greren compte un nombre
limité de voisins dans son estimation de sa prochaine @re¢tais pas trop peu), afin
d’optimiser ses chances d'utiliser les informations pnése ailleurs dans le groupe,
comme confirmé arr la figure 6.3c. Les deux jeux d’observatmésentées sur les fi-
gures 6.2c et 6.5 indiquent donc qu’un niveau intermédidgreohésion de groupe est
optimal pour une transmission d’information, matériadig@ par I'arrivée du plus grand
nombre d’individus du groupe a la source du stimulus. Cedtedsicomplétent ceux
d’études précédentes montrant gu’'un nombre moyen de sa@simécessaire au main-
tien d’une structure de groupe cohésive (Viscido et Grunmha2005) et d'une bonne
capacité a échapper aux prédateurs (Inada et Kawachi,.2002)

Nous mettons ici en relief la différence entre un comport@nmsu d’interactions
essentiellement locales et un comportement issu d’inierecplus globales. Prendre
en compte des interactions locales semble plus pertinentmbint de vue biologique,
du fait des contraintes de perception des individus, quen@nt acquérir des informa-
tions précises sur I'ensemble du groupe dont ils font pagtigoarticulier pour les bancs
pélagiques composés de centaines de milliers d’'individagigure 6.3b montre un lien
fort entre le nombre de voisins influents et la proportiomdividus stimulés atteignant
le stimulus Bstim). Ce facteur explique en effet la plus grande part de varided®;im
(tableau 6.3). Il semble clair qu’'un accroissement de laésmm du groupe (plus de
voisins influents) provoque une augmentation du phénomempégeage des individus

stimulés dans le groupe, et donc une diminutiorPgg.
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D’un point de vue évolutif, nous confirmons ici que des déféres individuelles
simples en terme de comportement peuvent suffire a prodesrprdpriétés émergentes
du groupe. En effet une différence de motivation de certaidsidus conduit a un
changement global du comportement du groupe. Nous monfuantes relations entre
les individus sont des parameétres critiques, dans la mesutt@p ou trop peu d’inter-
actions avec les congénéres peuvent amener moins de bénéfimeconclusion simi-
laire est obtenue pour lintensité de I'attraction du stinsu Ce parametre peut étre
considéré comme une mesure du degré de motivation desdodigtimulés, et nos
résultats montrent gu’'une motivation individuelle tromuggde ou trop faible est au dé-
triment des bénéfices du groupe. Les modeles individu-€graont des outils utiles
pour informer de I'impact d’'un comportement individuel $es réactions d’un groupe,
puis en retour sur les profits de cette réaction pour les ithais Nos résultats concer-
nant I'effet de la proportion des individus stimulés sur teupe sont en accord avec
ceux d'autres modeles de la littérature, qui sont basésesiddscriptions différentes
du mouvement des individus et des parametres différentsglétial., 2002; Couzin
et al., 2005). Ceci suggere que la nature précise des égsiatibeées pour représenter
les interactions ne modifie pas qualitativement les résuttancernant la réaction du
groupe. Ces modeles sont donc de bons outils d’évaluatiomaius qualitative, des

phénomenes émergents dans les groupes.

La présente partie illustre I'utilité d’'un modéle de ce tyfans I'étude des interactions
intra-groupes, tres difficiles voir impossibles a acqupar I'expérience ou I'observa-
tion de terrain. En séparant et détaillant des comportesrsémiples mais suffisants pour
réaliser un comportement émergent complexe, il est p@sdémesurer le lien entre les
comportements individuels et les phénomenes émergenenqiécoulent. Le type de
réponse du groupe au stimulus suit tres clairement desipesémergents. Ce sont les

interactions entre individus aux comportements simplésnglwisent une réponse tres
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souple du groupe, pris dans son ensemble. L'étude staiistigs interactions entre les
parameétres du modele permet une étude des conditions dggip@ur I'émergence de
comportements de groupe, au regard du transfert d’infeomalEn retour elle permet
de proposer que ces conditions ont pu déterminer les siatégparues au cours du
temps dans les groupes, au niveau individuel.
L'étude détaillée dans ce chapitre a porté sur le cas d'mmusiis positif, attractif

pour le groupe considéré. Le chapitre suivant du travaitaiéer d’'un autre cas trouvé
dans les situations naturelles, celui de la stimulationypasignal interprété comme

négatif par le groupe.
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Chapitre 7

Propagation des vagues d’agitation

dans les groupes

7.1 Introduction

L'observation acoustique de bancs d’anchois (Gerlottd. e2@06) dévoile au sein
méme de la structure du banc des hétérogénéités de demsiéjue des phénomeénes
de réflexion anormale du faisceau sonar. Un large banc peutliésocié en différentes
zones, dont la densité varie. Les zones de trés faible éestit nommeées des vacuoles.
Les zones de haute densité sont nommées des noyaux. Cesrdetrss de banc sont
relativement stables dans le temps. Un autre phénoméenapeartaitre ponctuellement
dans un banc. Il se matérialise par un "flash" de signal soremapt la forme d’'une
vague s’écartant d’'un point unique, souvent situé au cefuiree future vacuole. Dans
la plupart des cas ceci se produit lorsqu’un prédateur stayye du banc.

D’autres groupements animaux présentent de tels flasheffdEndes volées d'oi-
seaux soumises a des ensoleillements importants peuvetriandors d’un brutal chan-
gement de direction, de tels flash se propageant extrémerter¢ long de la volée

(Potts, 1984; Couzin et Krause, 2003). Tout comme dans leeasglvagues dans les
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volées d'oiseaux, les vagues de changement d’écho sonatetabancs se déplacent a
plusieurs dizaines de metres par seconde. Cette vitesse £8tad100 fois supérieure a
celle des vitesses de pointe atteintes par les poissonsstiau Il est donc impossible
gue de telles vagues soient dues aux simples déplacemearntsddadus. Les observa-
tions sur les volées d'oiseaux utilisent I'angle formé panimal et des systemes de
caméra, pour étudier la facon dont se propagent ces changedierientation au sein
de la volée (Pomeroy et Heppner, 1992). Il m’'est donc possibl poser I'hypothese
que les vagues observées au sein des bancs correspondtasingd des changements
d’orientation des poissons. Des études ont en effet maitrgdct de I'orientation des
poissons sur I'enregistrement sonar (Chu et al., 2003) etarduit a I'élaboration de
modeles dont le but est de déterminer I'orientation des ankren fonction de leur
I'’écho sonar commencent a émerger. D’autres s’intéresséétude de la vitesse des
individus précise des individus (Demer et al., 2000), quitdors étre comparée a celle
de ces phénomenes de vague.

Les vagues d’agitation observées sur les échos sonars @ordnd suivies d’'une
phase plus lente durant laquelle la partie du banc danslladegvagues se sont propa-
gées devient trées homogéne et relativement dense. Ces daatecas, sont les témoins
d’une situation de stress (cf section 1.2.1 page 5. Cetteevdgupropagation d’un si-
gnal, qui se traduit au niveau du sonar par la modificatiorikehsité du signal, pour-
rait donc étre due a une modification du niveau de stress dasdns, qui se traduirait
par un changement de leur orientation vis-a-vis du faisseaar.

Afin de tester cette hypothése, il convient de revenir & uaanivd’observation qui
permette de mieux comprendre les mécanismes internes rjes eans les bancs lors
d’une situation de stress. Je me suis donc intéressé a d&semqes réalisées par Rada-
kov (1973) en bassin. De ces expériences il me sera possliéwtlopper un modéle
individu-centre, qui, a I'instar des travaux présentes@démment, inclura les compor-

tements individuels fondamentaux intervenant dans laatgins de stress.
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La forme des poissons et leur répartition au sein du banajfiemtcelui-ci constitue
un trés bon atténuateur de son. Le son se propage donc trdaumakxtrémité a I'autre
du banc. La lumiére est encore plus absorbée, du fait dedifebhrement occasionné par
les individus. La propagation d’un signal quelconque an d&ine structure telle qu'un
banc ne peut donc s’envisager que par des sauts locaux dal dign individu a un
autre. Il est donc logique d’étudier un tel phénomene au malgemodeles individu-

centrés, qui comme je I'ai montré, s’adaptent parfaiteraesds problématiques.

7.2 Méthodes

7.2.1 Observations expérimentales
7.2.1.1 Observations expérimentales des vagues

Les vagues de signal, encore appelées vagues d’'agitatioét® observées lors
de nombreuses expériences, comme celles réalisées par Bt888). Il observe que
lorsque seuls les quelques membres périphériques d’'unragessent a I'émission
d’un son, et que leur réaction déclenche une vague de mouasmeropageant au sein
du groupe. La vitesse de cette vague est clairement plus tprd celle du son (dans
I'eau, mais aussi dans I'air). Les mouvements de cette vaguaractérisent par le fait
que le "départ précipité” des individus en périphérie du geoengendre un accroisse-
ment de l'activité de tous les membres du banc, qui se propaggielques secondes a
tout le banc. La dynamique précise de la propagation dépeta taille et la structure
du banc. Au sein du banc, la réaction de chaque individu eshda fois a sa perception
du son en lui-méme, quand le stimulus d’excitation est un sb@ la perception de
I'excitation de ses voisins. L'importance relative de cesxdcauses varie de 0 a 100%

suivant la position de 'individu du banc par rapport a larsewdu stimulus.
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Des expériences sur les vagues ont été conduites pourdeagaerinomorugRa-
dakov, 1973) sur des bancs situés dans leur milieu natusek de larges enclos de
filets, et en aquarium. Différentes sources de stress oehd@éoyees :

— un propulseur a deux pales tournant au-dessus de la surface

— un émetteur acoustique, reproduisant des sons corresmoade que les indi-

vidus au repos pergoivent normalement, ou bien des putsatieproduisant des
situations de stress.

— des bulles d’air comprimé.

Ces stimuli sont donc visuel pour le premier, acoustique p®utleuxieme, visuel et
acoustique pour le troisieme. Les observations ont étéstiddmages issues de films
enregistrant la réaction des bancs.

La stimulation n’est réalisée que sur une partie du bancdafindier le phénoméne
de propagation de la partie stimulée vers la partie non gten&ar exemple I'action des
pales est effective sur un rayon de 0,6 a 0,8 m. La réactiomdasdus au sein de cette
zone est simultanée ou quasi-simultanée (dans la limite gdeécision de la caméra).

L'action du propulseur ne crée pas immediatement de rédaatiprés des individus
stimulés. Un temps de latence de 0,25 & 0,5 seconde est épdarant lequel les in-
dividus ne modifient pas leur comportement. Ensuite la vafjagitation se propage
le long du banc. C’est une zone se translatant rapidementldauslle les individus
réagissent aux actions de leurs voisins en changeant liemtation. Des mouvements
de déplacement ne sont pas observés a cette échelle, cgulasadéplace tres vite..

La vitesse mesurée de la vague d’agitation est de 11,8 a115,%, ce qui est bien
plus rapide que la vitesse maximale des spécimerglirinomorusqui est d’environ
1 ms~L. La distance de propagation de cette vague dépend de nosebreonditions,
comme I'’habituation des poissons ou encore leur état lofgohéssion du stimulus. I
peut également arriver qu’une vague ne soit pas du tout émise

Des observations a plus grande échelle ont été réaliséetesurancs d’anchois
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(Gerlotto et al., 2006). Dans ce cas, le stimulus répulsit éh prédateur (lion de mer).
A I'approche de celui-ci, une vague d’agitation est pertéptdans le banc qui se pro-
page a des vitesses de I'ordre de 51 (cf figure 7.1, ce qui est proche de la vitesse
observée par Radakov (1973). Dans ces observations sumes tbanchois, il semble
que le signal porté par la vague d’agitation ne s’affaillipas, ou peu, au cours du

temps, permettant de porter I'information a des distanopérieures a 100 metres.

vacuole s
vague d'agitation

(la méme vague est accentuée par
la ligne blanche sur les 4 images)

banc d'anchois

9h 21min 10 s

lion de mer

: 9h 21min 12 s
Images vidéos

Séquence 1762

Portée : 100 métres de rayon

Chaque image représente une transmission
horizontale couvrant un quadrant de 90°.
La densité va de noir (pas d'écho) a blanc
(haute densité) avec une progression de
256 pas de gris. L'étoile blanche représente
la localisation du bateau.

9h 21min 13 s

9h 21min 14 s

FIG. 7.1 — Images vidéo de la distribution de poissons sur un Iptaizontal au bord
d’un bateau, par utilisation d’'un sonar a rayons multidlesséquence est de 4 secondes.
Les bancs d’anchois, les lions de mer, et le déplacement daglae d’agitation sont
visibles. (Gerlotto et al., 2006)

7.2.1.2 Etudes des réactions d’un groupe a un prédateur

La perception des prédateurs peut se faire par plusieuramsces : la vision, la
perception mécano-acoustique, et les perceptions chasifidomenici, 2002). Le sys-
téeme mécano-acoustique a une liaison directe avec ledeseMauthner, responsables

de la réponse de fuite, ce qui provoque une latence de raatéaviron 10 a 20 ms. Le
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systéme visuel quant a lui est relié a ces cellules par umugsiels long, ce qui cause
des temps de latence plus longs (40 ms).

La proie doit réaliser une réaction optimale, dans le terhgams I'espace, vis-a-vis
de la présence du prédateur. Si les études expérimentalegtéent de la latence entre
stimulus et réaction, elles ne traduisent pas la réellecayerd’'un prédateur. Celle-ci
constitue un stimulus progressif, qui ne provoque pas foecé le départ des indivi-
dus des qu'’il est percu, dans la mesure ou ce départ est ungéaghergétiquement
colteuse notamment. De plus, un départ tardif peut comelspa la stratégie dona-
tador, c’est a dire un évitement du prédateur au dernier momenh@ici, 2002). Les
trajectoires de départ observées ou prévues par des modeseaccordent pas rigou-
reusement (figure 7.2).

La vitesse de pivotement des individus témoigne souventeséstence de deux
types de réactions au prédateur, la réaction lente (434 &883 1) et la réaction
rapide (766 a 1028eg- s 1) (chezSqualus acanthiasPomenici et al., 1997). La vi-
sion et I'ouie transitent par des voies de transductionatesidifférentes. La vision est
plus lente que I'ouie (Domenici, 2002). Néanmoins, il n’yaspour le moment a ma
connaissance de certitude quant au lien entre ces difiéetriexistence de deux types

de réponses.

7.2.1.3 Vitesse de transmission du signal de fuite

Certaines études ont visé a mesurer le temps entre le preigmer de fuite a une
extrémité du banc et le dernier signe a I'autre bout du bande@es est rapporté a la
distance entre les deux individus concernés et donne uesseitmoyenne de propaga-
tion. La vitesse de transmission ne semble pas dépendretdildadu banc. Dans le
cas de I'étude de Godin et Morgan (1985), la vitesse de tresgmn est deux fois plus
grande que la vitesse d’approche du prédateur, ce qui pelonetaux individus ne le

percevant pas d’initier une réponse avant que celui-cinatieigne.
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A
Maximizing Predator attack
Distance
B
150°
Keeping Predator attack
the stimulus
in the
Visual
Field
C 127°
Dill (1974b): 1457
Escape response Predator attack
to a visual
stimulus
D 130°
140°
Domenici & Predator attack

Batty (1997):  180°
Escape response

to an acoustic
stimulus

FIG. 7.2 — Types de trajectoires de fuite d’une proie a I'appeodtun prédateur, théo-

riques et expérimentales. Les angles sont notés en coastd@rrivée du prédateur a
0°. (A) Réponse théorique d’évitement d’un hareng, le griséespondant a différentes
vitesses relatives entre proie et prédateur. (B) Trajextbérfuite théorique permettant
de conserver le prédateur dans son champ de vision. (C) Deissges de Dill (1974)

sur I'angle moyen d’échappement obtenu a partir d’'un mod&@°) ou d’observations

expérimentales (145°). (D) Données issues de Domenici Et307) sur les trajectoires
les plus pratiquées par les harengs en bancs (140°) suitetamurlus acoustique.

7.2.2 Conception du modele

Le systeme de la vague d’agitation revét des caracteredigarticulieres, qui m’ont
incité a choisir un modéle un peu différent de celui utilisisl le cas du stimulus at-
tractif. En effet, la caractéristique du type de réactiée kux vagues d’agitation est de
concerner surtout la direction dans laquelle les indiviERipositionnent. Les constantes
de temps liées a ces réactions sont telles que le déplacemaniresque étre négligé.

Deux choix s’offrent donc pour décider de la forme de modeékejg vais employer.
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7.2.2.1 Un modéele basé sur la répulsion par le prédateur

Ce type de modele est basé sur celui décrit dans le chapitrage @7). Les trois
comportements individuels de base, attraction, aligneter@pulsion, sont conservés,
et un quatrieme comportement est ajoute, celui de répubtsiote prédateur. Ce type de
modele est le plus parcimonieux, car il n’ajoute pas de catepwent différent pour les
poissons virtuels, par exemple par rapport au modele éifiieair I'étude de l'influence
d’un stimulus positif sur le banc, et ce contrairement aiqgeksenté dans le paragraphe
suivant. Dans cette mesure, les résultats obtenus peuvenmnis en rapport, et com-
parés de facon plus sereine, a ceux obtenus dans les sonslatilisées au chapitre 6
(page 101).

Dans ce type de modeéle, I'observation de la vague ne poufaireeu’en observant

le changement de direction de déplacement réalisé pardesdos.

7.2.2.2 Un modéele basé sur un état de stress et la répulsionrpa prédateur

Ce type de modele, quant a lui, ajoute un état a certains thdiyilestress Cet
état les fait réagir differemment par rapport aux autredadeéme facon que les in-
dividus stimulés réagissent differemment dans I'expéeedu chapitre 6 (page 101).
Dans ce cas néanmoins, cette différence de réaction togetengent les interactions
entre les individus, c’est-a-dire quedgessmodifie l'intensité des forces d’interaction
entre individus. Dans les observations expérimentale&vere que certains individus
s’orientent difféeremment vis-a-vis du sonar. Le stress sensidéré comme une va-
riable provoquant chez I'individu un changement d’ori¢iota aboutissant a cette dif-
férence d’écho sonar. Il a été montré que les individus seandies signaux chimiques,
ou placés dans des conditions de stress, réalisent dessespoifférentes a la présence
d’un prédateur (Hartman et Abrahams, 2000; Wisenden e2@04), et cette variable

traduit ce phénomeéne.
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Dans ce type de modéle, la vague correspond a un changerdaattdks individus

entre I'état normal et I'état de stress.

7.2.2.3 Lequel choisir?

J'ai réalisé des simulations préliminaires permettanbséover le comportement
des deux modéles. Néanmoins, d’'un point de vue théoriquidjdation d’'un modéle
individu centré ne se justifie pas dans un des deux cas. Bn léffeérét d’'un modele
individu centré est de pouvoir réaliser I'étude des infl@srocales des individus entre
eux. Dans le cas du deuxieme modele, finalement, le probléuaeé&tre résolu par
I'application de principes liés a la diffusion d’'un signarg un milieu hétérogéene.
Dans ce cas, l'utilisation d’équations aux dérivées piggesemble plus adaptée (van
Rossum, 1999). Dans la mesure ou un autre outil permet ungsanalus précise du
phénomeéne, quand il est conceptualisé de la sorte, je néandfatai pas sur son étude
au moyen d’'un modele individu centré.

Il'y a également entre les deux types de modeles une diffémparcimonie. Dans
un cas on modifie le modéle de départ en ajoutant une nou\aikble a chaque indi-
vidu, le stress. Dans l'autre cas le modéle n’est pas mo#ifiésoucis de parcimonie, et
parce que je désirais rester dans des problématiquesdodientrées, c’est la premiere

conception qui a été retenue.

7.2.3 Description du modéle

Comme dans le chapitre précédent, la description du modile guiotocole OOD
(Overview - Design -Details) défini par Grimm et al. (2006)upda description des

modeles individu-centrés et systemes mutli-agents.

137



CHAPITRE 7. PROPAGATION DES VAGUES D’AGITATION DANS LES GRAPES

7.2.3.1 But

Le but de ce modele est d’étudier la propagation d’'une vadagitdtion au sein
d’un groupe animal. Cette vague est provoquée par la peoceglin danger par une

partie du banc et a donc un effet répulsif.

7.2.3.2 Variables d'état et échelles

Le modele a trois échelles hiérarchiques : le groupe, Viddi et I'environnement.
Les individus sont caractérisés par les variables d’étiaastes : position, direction,
taille du champ de perception, nombre de voisins influentssse, distance au stimu-
lus. Un individu est un point sans dimension localisé dassplace virtuel. Le groupe
est caractérisé par la variable d’état suivante : parcaurame vague (booléen). Les in-
dividus se déplacent dans un espace virtuel continu, adinmiensions. Les simulations
s'écoulent en pas de temps discrets. A chaque pas de tergssindividus se déplacent
d’une distance fixe. Une simulation dure 200 a 400 pas de teGgtte durée a été choi-
sie pour permettre a la vague d’agitation de terminer sasepunéme dans les situations
les moins favorables, c’est a dire quand la vague est leramettie. L'environnement

est constitué du prédateur, qui possede une localisatiomealjét est immobile.

7.2.3.3 Vue générale du processus

Le processus liant le temps et les mouvements des individugsnéme loi qu’en
section 6.2.1.3 (page 106).

Tous les individus sous une distance seuil, percoiventimeutits. Cette distance
définit donc en moyenne la proportion d’individus touchésleatimulus au départ de
la simulation. Lorsgu’un individu percoit le stimulus, ent qu’il demeure a distance
inférieure au seuil, il utilise la régle de répulsion priaiement a toute autre. Le force
du stimulus est ici importante (sensiblement celle des Iptuges valeurs vues dans le

chapitre 6 (page 101)..
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7.2.3.4 Concepts du modele

— Emergence : la vague d’agitation est le phénoméne émesgetié.

— Perception : les individus possedent un champ de percegticsein duquel ils
peuvent évaluer la position et la vitesse des autres ingivills possedent égale-
ment un champ de perception leur permettant d’évaluer tartie au stimulus de
danger.

— Interaction : les interactions entre deux individus santradis types, attraction,
alignement et répulsion. Elles sont pondérées par uneifonde la distance entre
les individus. Les individus interagissent avec leurs imgi®t moyennent les in-
teractions avec eux (cf section 3.2.2.2 page 48).

— Aspect collectif : les régles d’'interaction sont choigiesir provoquer avec certi-
tude la formation d’un groupe.

— Observation : on mesure la présence de la vague d'agit&ielfe-ci est consi-
dérée comme une modification concertée de I'orientationrafgdus, se dépla-
cant dans le sens opposé a la présence du prédateur. Legatibssrsont aisées
lorsqu’une représentation graphique dynamique est eréplaylais pour auto-
matiser le processus, la méthode suivante a été retenueroupegest scindé en
10 tranches égales, dans le sens de I'éloignement par tagpatimulus. Les
directions moyennes des individus de chaque tranche sarg®s au cours du
temps. Une vague est considérée comme présente si le chamgeendirection

se propage jusqu’au bout du groupe progressivement.

7.2.3.5 Entrées et sous-modele

Ces deux aspects de la description du modéle sont les mén&efagous-section

6.2.1.6 (page 109).
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7.2.3.6 Initialisation

Un groupe de 500 individus est initialement placé dans ure ad 800x 400 x
400U. Dans ce cube les individus ont initialement une pmsiét une direction de dé-
placement aléatoires. Le stimulus de danger est positiannge distance variable du
groupe, définissant ainsi la proportion d’individus qui Ergevront dés le début de la
simulation. Afin de s’afranchir d’éventuels biais dus auifp@snement initial des indi-
vidus, 10 tirages aléatoires des positions et directionsrealisées pour chaque jeu de

parametre.

7.3 Reésultats

Je teste l'influence de différents paramétres sur la variaidsurée, en réalisant 10
tirages aléatoires des positions et directions initialgstte méthode permet de s’af-
franchir d’éventuels biais liés aux orientations initelkges individus, qui pourraient
accroitre ou diminuer les chances d’apparition de vaguest@onc bien le nombre de
vagues apparues sur 10 tirages qui est mesuré.

— Influence de la proportion d’individus touchés par le stimuau départ de la

simulation (30%, 50%, 70%),
— Influence de la distance maximale de perception des ingivid 00, 200 et 500
U,

— Influence du nombre de voisins influents : 1, 5 et 20 voisins,

— Influence de la vitesse des individus : 0.1, 0.5 et 1 U/pasmui@s.

Puisque je réalise 10 répétitions par jeu de parametresrcalaonduit a faire 10 *

3*3*3*3 =810 simulations.
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7.3.1 influence des parametres seuls a seuls

Influence de la proportion d’individus touchés par le stimulus au départ de la si-
mulation Une analyse de variance a été effectuée sur les donnéese afétatminer
si la différence entre les valeurs est bien significativée E¢st avec une probabilité
de 0.0014. Lorsque le prédateur a une grande zone d'intamatg nombre d’individus
repoussés des le début de la simulation est plus grand (céfigBa). Ce nombre est

trés corrélé a la présence des vagues.

Influence de la distance maximale de perception Une analyse de variance a été
effectuée sur les données, afin de déterminer si la différentre les valeurs est bien si-
gnificative. Elle I'est particulierement avec une probiébiile 0.0002. Le nombre moyen
de vagues d’agitation s’accroit avec la distance de pearedes individus (cf figure

7.3b).

Influence du nombre de voisins maximal Une analyse de variance a été effectuée sur
les données, afin de déterminer si la difference entre lesikgkst bien significative.
Elle I'est avec une probabilité de 0.0022. De la méme margaedans le chapitre 5
(page 81), il semble qu’'un nombre de voisin faible ou élevidsdavorable a la création
et la propagation d’'une vague d’agitation et qu’'un nombtermédiaire (5 sur la figure

7.3c) soit favorable.

Influence de la vitesse des individus La figure 7.3d semble indiquer une différence
de probabilité d’apparition de vague en fonction de la ggedNéanmoins, une analyse
de variance sur les résultats indique que la vitesse n’astipdacteur déterminant de

I'apparition des vagues.
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FIG. 7.3 — influence des parametres sur le nombre moyen de siomdatt une vague
d’agitation s’est propagée.

7.3.2 interactions

Une anova a éteé réalisée avec le logiciel R, prenant en coespteteractions entre
les différents parameétres. Les résultats sont portés sableau 7.1. Il y a une interac-
tion forte entre les variables 'distance maximale de peroejpet 'nombre maximal de
voisins influents’. Afin de détailler quelques peu cetteretédon, j'ai décomposeé sur
la figure 7.4 le nombre de vagues en fonction des deux paresnéle faisant, il est
possible d’oberver que pour une distance maximale de p@voefaible, un optimum

du nombre de voisins existe. Pour de grandes distances deppien, cet optimum est
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(1)nombre maximal de voisins

Df
1

(2)distance maximale de percepil

tion

(3)proportion d’individus perce
vant le stimulus

1):(2)

(1) :(3)

(2) :(3)

Residuals

TAB. 7.1 — analyse multivariée des résultats de simulatiomgeen compte les inter-

actions entre les variables.

N R

3

Sum Sq
79.024
114.008

85.630

104.859
5.021
2.738
304.348

Mean Sq
79.024
114.008

85.630

104.859
5.021
2.738
4.169

F value
18.9544
27.3455

20.5388
25.1510

1.2043
0.6567

Pr(>F)
4.291e-05
1.561e-06

2.236e-05
3.599e-06

0.2761
0.4204

modifié et un grand nombre de voisins pris en compte accraibhebre de vagues.

nombre de vagues

20

nombre de voisins, distance de 100

10

o - -

T
1

T
20

nombre de vagues
4 6
] ]
A Ar-------{ T }-+
Fe--C ) ---4

nombre de voisins, distance de 500

—

---

20

nombre de voisins, distance de 200

FIG. 7.4 — Interactions entre les variables 'distance maxirdalperception’ et 'nombre

maximal de voisins influents’
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7.4 Discussion

Les vagues d’agitation observées dans les bancs de poigadakov, 1973; Ger-
lotto et al., 2006) et les volées d’'oiseaux citeppomero2igtht nettement plus rapides
que les individus eux-mémes. Elles sont matérialiséesgparoldification coordonnée
des directions des individus, légérement décalées daem|estcar réalisées par des in-
teractions de proche en proche entre les individus. J'diétlifférents parametres ayant
une influence sur les interactions entre les individus, afimléerminer si ces vagues
peuvent avoir lieu dans toutes les conditions ou seulenserd des cas particuliers. J'ai
réalisé a cette fin une observation d’'un banc théoriquegplans des conditions géo-
métriques similaires a celles réalisées par Radakov (1€&3)anc est soumis a la pré-
sence d’'un prédateur virtuel, correspondant au signalreales expériences de bassin.
Le banc est constitué d’individus identiques, dont sewdles proches du prédateur
sont sensibles a sa présence ety réagissent par un comeotarépulsion. La vague
d’agitation est mesurée en observant la proportion d’iddiv se déplacant dans une di-
rection opposée a celle du signal du prédateur. C’est I'esszment de cette proportion
de facon progressive au sein du banc en direction de la phstele au prédateur, qui
est considéré comme une vague..

J'ai observé tout d’abord que le nombre de vagues émisesimusaroupe est
directement corrélée a la proportion d’individus soumia arésence du prédateur (cf
figure 7.3a). Cet effet est probablement du a un phénoméngaiieement de masse.
Les individus stimulés et repoussés influencent d’autarst lgls autres qu’ils sont nom-
breux, alors qu’un petit nombre aura tendance a étre pluseimée par le mouvement
des autres, non stimulés, et perdront trés vite leur otientaitiale en éloignement du
prédateur. Dans les expériences de Radakov (1973) le nonmmlévidlus percevant le
stimulus est probablement relativement grand, dans lamesule bassin est de petite
taille comparativement a l'intensité du signal.

J'ai mis en exergue I'impact positif d’'une augmentation darap de perception sur
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la propagation de la vague (cf figure 7.3b). La structure dastfons qui déterminent
l'intensité de I'attraction et de la répulsion en fonctiom ld distance, est telle qu’'un
grand champ de perception diminue dans les moyennes dstéimpact de I'attrac-
tion et de l'alignement, dont les valeurs croissent lentgmesqu’a un maximum (cf
fonction illustrée sur la figure 6.1 page 107). Un large chalagerception ne per-
met pas en général une perception d’individus plus distguitsn petit champ, dans la
mesure ou le nombre de voisins pris en compte est limité. &are; il provoque une
diminution de lI'impact des comportements d’attraction etrdpulsion par rapport a
I'alignement. Dans la mesure ou le phénomene de propaga¢iaague est déterminé
par la modification concomitante des directions de nombnedixidus, donc leur ali-
gnement, je suggere que c’est 'effet de renforcement dupcoirament d’alignement
qui expliqgue 'augmentation du nombre de vagues avec lassement de la zone de
perception. Cette hypothese pourrait étre testée en contpaaa résultats avec des si-
mulations se basant sur des fonctions a seuils, par exeanfaedtion AARa (figure 5.1
page 84). .

Dans le méme ordre d’idée que dans le chapitre 6 (page lailgfyidie ici I'impact
du nombre de voisins influents sur la propension du groupésepter un phénomeéne
de propagation de vague. Il s’avere qu'un nombre de voisiimopn apparait ici aussi
favoriser le phénomeéne de propagation. L'information maliéée par la vague a besoin
pour une propagation optimale d’un lien ni trop fort ni tr@ble entre les individus.
Ce parameétre interagit avec la distance maximale de peocegiéis individus (cf figure
7.4 et table (7.1). Lorsque la distance maximale de pemepst grande, on ne percoit
plus cet optimum. Lorsque la distance de perception edefaibest probable que les
individus ne puissent percevoir toujours tous les plus lpescvoisins qui leurs sont
autorisés pour leur déplacement. Il y a une interactiontipesntre distance maximale
de perception et nombre maximal de voisins influents, cergluiit I'nypothése qu’'une

vague de propagation a plus de chances d’apparaitre dan®uegou les individus
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possedent des interactions importantes.

J'ai observé I'influence de la vitesse des individus surésence de la vague (Figure
7.3d). Cette vitesse n'a que peu d’impact sur la probabilapmhrition d’'une vague de
propagation de signal. Dans ce modele, la vitesse nettendesdus est relativement
faible, ce qui traduit une capacité a changer d’orientategndement. Manifestement,
tant que la vitesse de rotation est rapide comparativemeegitéade déplacement nette,

celle-ci n’a que peu d’impact sur les chances d’apparitionevague.
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Modéliser par lI'informatique les groupes dynamiques

Des systémes complexes

Un systéeme complexe est composé d’'un grand nombre d’eetitégeractions lo-
cales et simultanées. Il a la majorité des propriétés stégan
— tout le monde n’interagit pas avec tout le monde, certa@ms Isont privilégiés.
— lesinteractions sont locales, de méme que la plupart é@snations. Cela traduit
également I'absence d’organisation centrale.
— il'y a présence de boucles de rétroaction, qui font quetl@gtame entité a une
influence sur son état futur via celle des autres entités.

les entités constituant le systeme peuvent elles-mémegiés systemes com-

plexes.
— le systéme est ouvert et soumis a I'extérieur, par des flémetgie et d’'informa-
tion.
De plus un systeme complexe posséde certaines propriéésqeables, dont les
Suivantes :
— auto-organisation et émergence. Cette derniére pourefisg domme le fait que
'ensemble est plus que la somme des parties. On ne peutpaissiomprendre
'ensemble a partir de I'unique étude des parties. L'enderatiopte de plus un

comportement caractérisable issu des interactions eggrparties.
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— émergence de propriétés et de motifs au sein de la structure

— robustesse locale et fragilité. Les petites perturbatiooales ont peut d’effet, et
des perturbations peu importantes mais bien ciblées pemaaifier globalement
le systeme.

— Laconnaissance d’une partie du systeme ne permet pasgigten’'état moyen.

— plusieurs échelles temporelles et spatiales apparaissen

Les groupements animaux, dont les bancs de poissons, pcangpie dans ce tra-
vail, entrent adéquatement dans cette définition.

Ce type de systéme ne peut simplement étre mis en équatiofast, diel 'accumula-
tion de variables interconnectées. En effet 'hétérogérati sein du groupe, mais aussi
la présence d’interactions essentiellement locales &ppoie complexité non gérable
par des techniques purement mathématiques. Pour étudisystmes, la simulation
informatique est la stratégie la plus efficace a I'’heureelteu

La simulation informatique réalise une sorte de doubleribée du systéme. Cha-
que individu virtuel posséde des qualités communes a sgarée mais aussi Speéci-
fiqgues. Chaque individu virtuel est géré séparément et gitevatuellement avec les
autres. Ainsi, le systéme posséde une complexité de méme qud le réel. Le défaut
inhérent a cette méthode est qu’elle ne peut apporter quepdekisions statistiques aux
problémes donnés, dans la mesure ou les études ne sautegequi’@ne accumulation
de simulations successives. En ceci, les études inforoestide ces systemes sont les
plus proches des expériences réelles, par exemple en blassiatudes informatiques
apportent néanmoins deux avantages certains :

Premierement elles permettent de réaliser un nombre diexpés bien plus grand,
ce qui leur confére un poids statistique plus fort. Deuxiémet, le nombre d’'individus
simulable est plus grand, et proche des maximums trouvésldamture, ce qui per-
met de modéliser directement les grands groupes, la ou Esierces par exemple en

bassin doivent étre extrapolée aux grands groupes.
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Stratégies de réalisation
Implémentation procédurale

Les groupes étudiés sont composés, comme dit plus hautivddios en interac-
tions. Dans ce cadre, il est plus aisé de concevoir un coddgeriatique dit “objet”.
Dans ce types d’'implémentation des objets, petits morcdayrogramme possédant
leurs propres méthodes et leurs propres variables, saofs etémis en relation lors du
déroulement du programme. Dans ce point de vue, les objet$esaindividus virtuels,
ils possedent la méme structure de base, mais leurs varipblerent étre différentes.
Ainsi par exemple si tous les individus sont dotés d’unesgiéeconstante, sa norme en
revanche peut varier d’'un individu a I'autre. Néanmoing)die cadre de cette étude,
dans la mesure ou le nombre de variation entre individus &tible, il a été décidé
gu’une implémentation plus procédurale serait employéde@mplémentation et les
optimisations de code qu’elle a induite ont permis un gaijndrtant de temps de calcul.
Ce travail s’est porté sur des systemes a grands nombresrditibns. Dans ce cadre,
il s'avére souvent plus performant de faire appel a uneégmtprocédurale qu'a une
stratégie purement objet.

Dans des études plus restreintes en complexité, il serenraanodé de retourner aux
systémes objets, plus simples d’utilisation et plus pdetablans le cadre d’un travail

d’équipe.

Optimisation

Les études sur la dynamique des groupes réalisées dangaibana mis en exergue
'impact de la taille du groupe sur son comportement émerdiesemble que ce para-
métre joue un role dans la fagon dont les informations p@&esedar certains individus
pourront étre transmises aux autres. Pour modéliser uarsgsi interactions locales, il

est nécessaire de définir régulierement le voisinage deuehiadividu. Or cette étape
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du calcul est un probléme dit &P, car le temps de calcul est élevé au carré & chaque
doublement du nombre d’individus. A cause de cette cortebatme implémentation
classique ne permet pas de réaliser des simulations suralgseg de tailles correspon-
dantes a celles trouvées sur le terrain.

Afin d’augmenter la taille maximale simulable en un tempseatable, cette étude
s’est penchée sur la possibilité d'utiliser les tables dinbge. Elle consiste a utiliser un
stockage des variables de position des individus dans leeialde données particulier.
Un individu sera positionné dans ce tableau en fonction gmsaion dans I'espace de
simulation. Cette correspondance entre position dansdtespirtuel et stockage dans
la mémoire permet de diminuer drastiguement le nombre drilsahécessaire pour
définir le voisinage de chaque individu. Ce faisant, le caaitlalors une loi en N. Cette
méthode porte ses fruits et permet d’appréhender des galgpelusieurs centaines de

milliers d'individus.

Modele a accélération angulaire contre modele a accélération linéaire

Il est possible de modéliser le mouvement des individus dex deanieres diffé-
rentes. Une des méthodes se base sur les lois de la physimséjérant les individus
comme des particules soumises a des forces dues aux auliredun et au frottement
du milieu. Lautre méthode définit un déplacement en deuxpterntout d’abord une
définition de I'angle de déplacement, lié a la position desestindividus, puis un mou-
vement a vitesse constante.

Malgré une différence nette de conception, ces deux typesadieles ont démon-
tré des comportements similaires en ce qui concerne |taatare tridimensionnelle
du groupe. Dans les deux cas ce travail démontre que les sormaghématiques des
forces d’interaction ont bien plus d’'impact sur la struetdu groupe que la fagon dont
le mouvement est considéré. Ce résultat est important, ifuedque des implémen-

tations différentes des modeéles individu-centrés peuaeoir le méme résultat en ce
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gui concerne la structure du groupe. Ce qui importe dans geceasont les formes
mathématiques des interactions. Les travaux utilisamhieseles individu-centrés sont
guelques fois critiqués du fait du peu de renseignementdeguguteurs apportent sur
leur programme. Il semblerait que pour les problématiqtidsrtensionnelles, seules
les formes des fonctions d’interactions soient majoetaient nécessaires pour pouvoir

comparer les modeéles entre eux.

Les parametres qui définissent le comportement du banc

Ce travail met en exergue I'existence de parametres plusrtamie que d’autres
pour le fonctionnement du groupe virtuel, et plus précigémpeur la transmission de

l'information au sein du groupe.

La structure des groupes virtuels

Les modéles individu-centrés fonctionnent par la simafati’individus aux com-
portements simples. Ce travail montre que des parametrésaggéndes modeles, et ce
quel que soit le type d’'implémentation, sont déterminaatssda mise en place d’'une
structure bi et tridimensionnelle cohérente avec les @bsiens biologiques. Ne pas les
prendre en compte expose a la mise en place d’'une structsigralgpes qui ne permet
plus de tirer des conclusions satisfaisantes d’un pointuggnologique. Les structures
qui apparaissent ont une géomeétrie forte et identique dimpémentation du modeéle
a l'autre. Briser ces structures peut étre réalisé par dthiction de regles supplémen-
taires a celles qui, de base, commandent le comportemenndieglus, c’est a dire
I'attraction, la répulsion et I'alignement. Ces lois suppéntaires sont I'angle mort, la
stochasticité, ou encore la modification des contraintegedeeption, traduites par le

nombre de voisins pris en compte pour le changement de idinea¢s individus.
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L'utilisation de ces regles ne permet néanmoins qu’uneestet camouflage d’'un
probleme qui concerne les lois comportementales en eléasas. La facon dont 'at-
traction, la répulsion et I'alignement partagent leurgtsffen fonction de la distance
entre les individus concernés, est cruciale en ce qui coadé&pparition des struc-
tures non biologiques. Une transition douce entre atbacatt répulsion, ainsi qu’un
rapport alignement / (répulsion, attraction) élevé dangoliae de transition, sont les
deux conditions principales qui permettent de s’affrandkila contrainte géométrique.
Cette diminution de contrainte permet notamment un balaphge grand des autres
parameétres sans que cela pése dans la possibilité d'utdiggeométrie des groupes

virtuels résultant.

La transmission de I'information

Les individus appartenant a un groupe de grande taille negoéypas matérielle-
ment percevoir le comportement des individus les plus diistde la méme maniere,
iIs ne peuvent pas percevoir I'ensemble de I'environnegient propre groupe deve-
nant un obstacle a la perception. Enfin, les individus d'és grand groupe ne sont
jamais dans le méme état les uns et les autres, en ce qui nereerourt terme (état
prandial, sexuel...), mais également en ce qui concerriesies d’histoire de vie (lieux
favoris de nutrition, connaissance de la géographie..tje@éférence provoque natu-
rellement dans le banc, chez les individus différents, dedances comportementales
differentes. Ce travail constitue une continuation d’étugertant sur la transmission
d’'une tendance comportementale depuis les individus qposaédent vers ceux qui ne
la possedent pas. Cette transmission ne nécessite pas d@diah mais une simple
utilisation de régles d’interactions simples entre lesvidds. Le groupe devient alors
le siege de la transmission, par les liens géométriquesodinformations possédées

par certains individus, vers d’autres.
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Le travail présent démontre qu'il existe un certain nomlerearametres clés qui ac-
centuent I'efficacité de la transmission de I'informatiand le groupe. La force des re-
lations entre les individus, la taille totale du groupe, noae la proportion d’individus
qui possedent I'information, sont cruciaux pour amélidedficacité de la transmission
de l'information au sein du groupe.

Par cette transmission, le groupe acquiert une somme deocrtangents correspon-
dants aux comportements trouvables dans les sous-caggiindividus qui le consti-
tuent. Dans cette dynamique, le groupe est a chaque monileleinoé dans son dépla-
cement par les individus qui possédent une motivation foes autres deviennent alors
des suiveurs du mouvement global. Ce comportement de ssivinedes facteurs qui
rend le banc utile pour les individus. En effet, ils peuveispdser par simple contact
avec leurs congénéres, d’'informations utiles a leur sustiee sans mémorisation ou

effort cognitif particulier.

L'hétérogénéité de tres court terme des groupes

Les observations de terrain montrent que les grands gradipegnaux orientes,
gue ce soit des bancs ou des volées, sont sujets a la présevaguis de propagation
de changements de direction. Ces vagues sont tres viveghkifois plus rapides que
les pointes de vitesse des membres des groupes en questitvav&lemontre que les
vagues ne peuvent apparaitre que sous certaines conditinage modeéle. Les travaux
de simulation destinés a élaborer dans les groupes virtiglscomportements com-
plexes proches des comportements naturels, permetteéfide tbs gammes de para-
metres réalistes en comparaison au fonctionnement na@ledhisant, ils permettent de
s’assurer que les modeéles seront a I'avenir bien paranpésassurer la possibilité de

travaux plus prospectifs, tant du point de vue qualitatik qu point de vue quantitatif.
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Les problématiques évolutives

Historiqguement, la biologie a été soumise a des courantgniede variés en ce qui
concerne la fagon dont les espéces sont soumises aux loiglies et s’y adaptent. Du-
rant I'élaboration des théories néodarwiniennes actuelfe majoritairement acceptées,
des conceptions liées aux sélection de groupe ont émerg@raepes en tant qu’entités
offrent a I'observateur des ensembles bien définis et dolbs&rvation est plus aisée que
celle des individus. La notion de sélection de groupe sedtmsd'idée que les forces de
la sélection naturelles pouvaient s’adresser directe@éantité groupe plutdt qu’aux
seuls individus. Ce probleme a également fait couler begud@ncre, quand il s’est
agit de déterminer si la sélection agissait sur les indsmusur les genes. La théorie du
géne égoiste est issue des discussions portant sur ces(B.getkins, 1976). En fait le
principal probléme est la difficulté a relier conceptuekarindes échelles de complexité
differentes. Dans les groupes animaux, le probleme estéllisat. Quelles que soient
les contraintes portant sur ces groupes, ce sont les coenpemts individuels seuls qui
pourront étre selectionnés. De ce fait, tout comportememt groupe adapté a I'envi-
ronnement ne peut se comprendre, ne doit se comprendrepdininde vue théorique,
gu’a partir de celui des individus qui le composent.

C’estla que les modeles individu-centrés sont un outil abefrpa compréhension ce
genre de probléme. Leur structure méme les porte a créentegaceptuel entre com-
portement de I'ensemble, qui est observé, et facteur idideli explicatif, plus caché.
Ainsi, I'outil est particulierement adapté aux problemeslétifs associés aux groupes.
Ce type d’outil est récent, et doit étre affiné. Mais il peutnpettre plus que d’autres
de comprendre les phénomenes complexes qui animent cgsegraula lumiére des

phénomenes trés simples qui animent les individus membres.

154



Bibliographie

I. Aoki. A simulation study on the schooling mechanism in fiBhlletin of the Japanese
Society of Scientific Fisherig48 :1081-1088, 1982.

I. Aoki. Internal dynamics of fish schools in relation to irfteh distance.Bulletin of
the Japanese Society of Scientific Fisheris:751-758, 1984.

L. Avilés. Cooperation and non-linear dynamics : an ecolaigperspective on the
evolution of sociality.Evolutionary Ecology Research :459-477, 1999.

A. Bakun. ‘school-mix feedback’ : a different way to think altdow frequency va-
riability in large mobile fish populationsProgress in Oceanography9 :485-511,
2001.

A. Bakun et P. Cury. The "school trap" : a mechanism promotirgglamplitude out-of-
phase populations oscillations of small pelagic spedteslogy Letters2 :349—-351,
1999.

M. Barange, |. Hampton, et B. Roel. Trends in the abundance astidbdition of an-
chovy and sardine on the south african continental shelien1©90s, deduced from
acoustic surveysSouth African Journal of Marine Scienc2l :367-391, 1999.

I. Barber et G. Ruxton. The importance of stable schooling :asoilfar stickelbacks
stick together Proceedings : Biological Science&67 :151-155, 2000.

|. Barber et H. Wright. How strong are familiarity preferenneshoaling fish Animal
Behaviour 61 :975-979, 2001.

|. Barber, L. Downey, et V. Braithwaite. Parasitism, odditgldhe mechanism of shoal
choice.Journal of Fish Biology53 :1365-1368, 1998.

C. Becco, N. Vandewall, J. Delcourt, et P. Poncin. Experim@vidences of a structural
and dynamical transition in fish schodéthysica A 367 :487-493, 2006.

P. Bednekoff et S. Lima. Re-examining safety in numbers : &atéwns between risk
dilution and collective detection depend upon predatgetng behaviourProcee-
dings of the Royal Society B : Biological Scienc65 :2021-2026, 1998.

155



BIBLIOGRAPHIE

J. Beecham et K. Farnsworth. Animal Group Forces Resulting ffPoedator Avoidance
and Competition MinimizationJournal of Theoretical Biologyl98 :533-548, 1999.

L. Bian. The representation of the environment in the condéxtdividual-based mo-
deling. Ecological Modelling 159 :279-296, 2003.

J. Bradner et S. McRobert. The effect of shoal size on pattdrnsdy colour segrega-
tion in mollies. Journal of Fish Biology59 :960-967, 2001.

C. Breder. Equations descriptive of fish schools and otherar@ggregation€cology
35(3) :361-370, 1954.

C. Breder.The stable group and the determinants of foraging group gi2&9.
C. Brown et K. N. Laland. Social learning in fishes : a review. 200
C. Brown et K. WarburtonEnvironmental Biology of Fishe§6 :455-459, 1999.

G. E. Brown, D. P. Chivers, et R. J. F. Smith. Differential leagnrates of chemical
versus visual cues of a northern pike by fathead minnows iataral habitat.Envi-
ronmental Biology of Fishe€9 :89-96, 1997.

J. Buhl, D. Sumpter, I. Couzin, J. Hale, E. Despland, E. MikrS. Simpson. From
disorder to order in marching locustScience312 :1402-1406, 2006.

D. Chivers, G. Brown, et R. Smith. Familiarity and shoal cohesiofathead minnows
(pimephales promelas) : Implications for antipredatoravetur. Canadian Journal
of Zoology 73(5) :955-960, 1995.

D. Chu, J. M. Jech, et A. Lavery. Inference of geometrical agltblvioural parameters
of individual fish from echo-trace-analysiBeep-Sea Research0 :515-527, 2003.

I. Couzin et J. Krause. Self-organization and collectivedvédr of vertebrates.Ad-
vances in the Study of Behavj@2 :1-75, 2003.

I. D. Couzin, J. Krause, R. James, G. D. Ruxton, et N. R. Franks.eQole Memory
and Spatial Sorting in Animal Groupslournal of Theoretical Biology218 :1-11,
2002.

I. D. Couzin, J. Krause, N. R. Franks, et S. A. Levin. Effecteadership and decision-
making in animal groups on the mowdature 433 :513-516, 2005.

W. Cresswell. Flocking is an effective anti-predation stggtin redshanks[ringa to-
tanus Animal Behaviour47 :433-442, 1994.

C. Cutts et J. Speakman. Energy savings in formation flightrdé-pooted geeselour-
nal of experimental Biologyl89 :251-261, 1994.

A. Czirok et T. Vicsek. Collective behavior of interactingfsgtopelled particlesPhy-
sica A 281 :17-29, 2000.

156



BIBLIOGRAPHIE

A. Czirék, H. Stanley, et T. Vicsek. Spontaneously orderedioncof self-propelled
particles.Journal of Physics A : Mathematical and Generd0 :1375-1385, 1997.

A. Czirék, M. Vicsek, et T. Vicsek. Collective motion of organis in three dimensions.
Physica A 264 :299-304, 1999.

I. C6té et E. Jelnikar. Predator-induced cluping behaviomurssels Mytilus edulis
linnaeus.Journal of Experimental Marine Biology and Ecolo@g5 :201-211, 1999.

L. Dagorn. Association of yellowfin tunal unnus albacargswith tracking vessels
during ultrasonic telemetry experimentshery Bulletin 99 :40-48.

L. Dagorn, M. Petit, et J.-M. Stretta. 199Biosystems44 :167-180.

L. Dagorn, E. Josse, P. Bach, et A. Bertrand. Modeling tunavbetianear floating
objects : from individuals to aggregationdquatic Living Resourced 3 :203-211,
2000.

R. Dawkins.The Selfish Gendl 976.

R. Day, T. Macdonald, C. Brown, K. Laland, et S. Reader. Intevastbetween shoal
size an conformity in guppy social foragingnimal Behaviour62 :917-925, 2001.

D. A. Demer, M. Barange, et A. J. Boyd. Measurements of thregedsional ®sh
school velocities with an acoustic doppler current prafileisheries Researchl7 :
201-214, 2000.

L. Dill. The escape response of the zebra danio (brachydenio). i. the stimulus for
escapeAnimal Behaviour22, 1974.

P. Domenici. the visually mediated escape response in fisédigiing prey responsi-
veness and the locomotor behaviour of predators and pfeyine and Freshwater
Behaviour and Physiology5 :87-110, 2002.

P. Domenici, E. Standen, et R. Levine. Escape manoeuvres gpthy dogfish$qualus
acanthias 1997.

M. Dreyfus-Leon et P. Kleiber. A spatial individual behawiebased model approach of
the yellowfin tuna fishery in the eastern pacific oce&eological Modelling 146 :
47-56, 2001.

R. E. Engeszer, M. J. Ryan, et D. M. Parichy. Learned sociabpeate in zebrafish.
Current Biology 14 :881-884, 2004.

J. FerberLes systémes multi-agents, vers une intelligence coleedb95.

G. Flierl, D. Griinbaum, S. Levin, et D. Olson. From indivitkito aggregations : the
interplay between behavior and physickurnal of Theoretical Biologyl96 :397—
454, 1999.

157



BIBLIOGRAPHIE

C. Folt et C. Burns. Biological drivers of zooplankton patchsmesrends in ecology
and evolution14 :300-305, 1999.

E. Foster, D. Ritz, J. Osborn, et K. Swadling. Schooling aff¢lce feeding success of
australian salmon (arripis trutta) when preying on mysidsas (paramesopodopsis
rufa). J. Exp. Mar. Biol. Ecol.261 :93-106, 2001.

P. Fréon et L. Dagorn. Review of fish associative behaviouwvatd a generalisation
of the meeting point hypothesiReview in Fish Biology and Fisherigs0 :183-207,
2000.

P. Fréon et O. MisundDynamics of pelagic fish distribution and behaviour : effeur
fisheries and stock assessmelrfi99.

P. Fréon, F. Gerlotto, , et M. Soria. Changes in school straciacording to external
stimuli : description and influence on acoustic assessniaésheries Researciis :
45-66, 1992.

B. Galef, J. Giraldeau, et L. Giraldeau. Social influencesarading in vertebrates :
causal mechanisms and adaptive functighisimal Behaviour61 :3-15, 2001.

F. Gerlotto et J. Paramo. The three-dimensional morphodogyinternal structure of
clupeid schools as observed using vertical scanning nealitbsonarAquatic Living
Resourcesl6 :113-122, 2003.

F. Gerlotto, S. Bertrand, N. Bez, et M. Gutierrez. Waves ofadigit inside anchovy
schools observed with multibeam sonar : a way to transmtimation in response
to predationICES Journal of Marine Scieng63 :1405-1417, 2006.

L. Giraldeau et G. Beauchamp. Food exploitation : searchonghfe optimal joining
policy. Trends in ecology and evolutiph4 :102—-106, 1999.

L.-A. Giraldeau.The stable group and the determinants of foraging group i288.

J. Giske, G. Huse, et @. Fiksen. Modelling spatial dynamfdssb. Reviews in Fish
Biology and Fisheries8 :57-91, 1998.

J.-G. J. Godin et M. Morgan. Predator avoidance and scham Boa cyprinodon-
tid fish, the banded killifishRundulus diaphanydesueur. Behavioural Ecological
Sociobiology 16 :105-110, 1985.

R. A. Goodwin, J. M. Nestler, J. J. Anderson, L. J. Weber, et.D.dacks. Forecas-
ting 3-d fish movement behavior using a eulerian-lagrang@@nt method (elam).
Ecological Modelling 192 :197-223, 2006.

V. Grimm. Ten years of individual-based modelling in ecglogvhat have we learned
and what could we learn in the futureezological Modelling 115 :129-148, 1999.

158



BIBLIOGRAPHIE

V. Grimm, U. Berger, F. Bastiansen, S. Eliassen, V. Ginot,.efA. standard protocol
for describing individual-based and agent-based modslslogical Modelling 198 :
115-126, 2006.

G. Gregoire, H. Chaté, et Y. Tu. Moving and staying togethéhevit a leaderPhysica
D, 181 :157-170, 2003.

D. Grinbaum. Translating stochastic density-dependeiidual behavior with sen-
sory constraints to an eulerian model of animal swarmifaurnal of Mathematical
Biology, 33 :139-161, 1994.

W. Gueron, S. Levin, et D. Rubenstein. The dynamics of herdsm findividuals to
aggregationsJournal of Theoretical Biologyl82 :85 — 98, 1996.

Y.-P. Guniji, Y. Kusuniki, N. Kitabayashi, T. Mochizuki, Mshikawa, et T. Watanabe.
Dual interaction producing both territorial and schoolioghavior in fishBioSystems
50 :27-47, 1999.

W. Hamilton. Geometry for the selfish herdournal of Theoretical Biology31 :295—
311, 1971.

E. Hartman et M. Abrahams. Sensory compensation and thetietef predators : the
interaction between chemical and visual informati@ilosophical Transactions of
the Royal Society of London. Series B, Biological Scien2é3.:571-575, 2000.

D. Helbing, I. Farkas, et T. Viscsek. Simulating dynamicedtiires of escape panic.
Nature 407 :487-490, 2000.

C. Hemelrijk et H. Kunz. Density distribution and size sogtim fish schools : an
individual based modeBehavioral Ecology16 :178-187, 2005.

D. Hoare, J. Krause, N. Peuhkuri, et J.-G. Godin. Body sizesaondling in fishJournal
of Fish Biology 57 :1351-1366, 2000.

D. Hoare, A. Ward, I. Couzin, C. D.P., et J. Krause. A grid-nehteque for the analysis
of fish positions within free-ranging shoal®urnal of Fish Biology59 :1667-1672,
2001.

D. Hoare, I. Couzin, J.-G. J. Godin, et J. Krause. Context-oeget group size choice
in fish. Animal Behaviour67 :155-164, 2004.

S. Hubbard, P. Babak, S. T. Sigurdson, et K. Magnusson. A nafdbke formation of
fish schools and migrations of fiskcological Modelling 174 :359-374, 2004.

G. Huse, S. Railsback, et A. Ferno. Modelling changes in rtigrgattern of herring :
collective behaviour and numerical dominatiodournal of Fish Biology 60 :571—
582, 2002.

A. Huth et C. Wissel. the simulation of the movement of fish sdfo Journal of
Theoretical Biology156 :365—-385, 1992.

159



BIBLIOGRAPHIE

A. Huth et C. Wissel. Analysis of the behavior and the struetfifish schools by means
of computer simulations€€ommunication on Theoretical Biolog§3 :169-201, 1993.

A. Huth et C. Wissel. The simulation of fish schools in comparis/ith experimental
data.Ecological Modelling 75 :135-146, 1994.

Y. Inada. Steering mechanism of fish schoGlbomplexity International8 :1-9, 2001.
URL http ://www.csu.edu.au/ci/.

Y. Inada et K. Kawachi. Order and flexibility in the motion aslii schools.Journal of
Theoretical Biology214 :371-387, 2002.

J. Johnsson. Individual recognition affects aggressi@hdaminance relations in rain-
bow trout, oncorhynchus mykisg&thology 103(4) :267-282, 1997.

J. L. Kelley, J. P. Evans, I. W. Ramnarine, et M. A. E. Back to sthoan antipredator
behaviour in guppies be enhanced through social learnigithal Behaviour65 :
655-662, 2003.

J. Krause. Positioning behaviour in fish shoals : a cost{fitearealysis.Journal of Fish
Biology, 43 :309-314, 1993a.

J. Krause. the effect of schreckstoff on the schooling bielhawof the minnows : a test
of hamilton’s selfish herd theorAnimal Behaviour45 :1019-1024, 1993b.

J. Krause et J.-G. J. Godin. Predator preferences for attagarticular prey group
sizes : consequences for predator hunting success and r@@gtion risk. Animal
Behaviour 50 :465-473, 1995.

J. Krause, R. Butlin, N. Peuhkuri, et V. Pritchard. The sodighaisation of fish shoals :
a test of the predictive power of laboratory experimentsthar field. Biological
Reviews75 :477-501, 2000a.

J. Krause, D. J. Hoare, D. Croft, J. Lawrence, A. Ward, R. G. DJ,@uy J., et R. James.
Fish shoal composition : mechanisms and constraftsceedings of the Royal So-
ciety B : Biological Science267 :2011-2017, 2000b.

H. Kunz et C. Hemelrijk. Artificial fish schools : Collective effts of school size, body
size, and body formArtificial Life, 9 :237-253, 2003.

K. Laland et K. Williams. Shoaling generates social leagrohforaging information in
guppies.Animal Behaviour53 :1161-1169, 1997.

J. Lazarus. the early warning function of flocking in birds1:experimental study with
captive queleaAnimal Behaviour27 :855-865, 1979.

J.-D. Lebreton, K. Burnham, J. Clobert, et D. Andersson. Madgsurvival and testing
biological hypotheses using marked animals : a unified ambrovith case studies.
Ecological Monographs62 :67-118, 1992.

160



BIBLIOGRAPHIE

S.-H. Lee, H. Pak, et T.-S. Chon. Dynamics of prey-flock esaapehavior in response
to predator’s attackJournal of Theoretical Biology240 :250-259, 2006.

L. Levin. Passage order through different pathways in gsafschooling fish, and the
diversified leadership hypothesBehavioural Processe87 :1-8, 1996.

M. Lozada, S. Ortubaya, et V. Cussaca. Fright reactio®ymnocharacinus bergi
(pisces, characidae), a relic fish from patagortavironmental Biology of Fishes
58 :227-232, 2000.

S. Mackinson. An adaptive fuzzy expert system for predicstructure, dynamics and
distribution of herring shoal€cological Modelling 126 :155-178, 2000.

J. Maes et F. Ollevier. Size structure and feeding dynamiestuarine clupeoid fish
schools : field evidence for the school trap hypothe&gatic Living Resourced5 :
211-216, 2002.

A. Magurran. The development of shoaling behaviour in th@eean minnow, phoxi-
nus phoxinusJournal of Fish Biology29A :159-170, 1986.

S. McRobert et J. Bradner. The influence of body coloration @akfg preferences in
fish. Animal Behaviour56 :611-615, 1998.

V. Mirabet, P. Auger, et C. Lett. Spatial structures in siniolas of animal grouping.
Ecological Modelling201(3-4) :468-476, 2007.

R. Modarressie, I. P. Rick, et T. C. Bakker. Uv matters in shoalgxjsion.Proceedings
of the Royal Society B : Biological Scienc233 :849-854, 2006.

A. Mogilner, L. Edelstein-Keshet, L. Bent, et A. Spiros. Maltinteractions, potentials,
and individual distance in a social aggregatiofournal of Mathematical Biology
47 :353-389, 2003.

S. I. Nishimura et T. Ikegami. Emergence of collective sig#&s in a prey-predator
game modelArtificial Life, 3 :243-260, 1997.

L. Ngttestad, M. Aksland, A. Beltestad, A. Ferng, A. Johaeers, et O. Misund.
Schooling dynamics of norwegian spring spawning herringp@a harengus 1.) in
a coastal spawning are8arsig 80 :277-284, 1996.

T. Oboshi, A. Kato, S. ans Mutoh, et H. ItoBollective or Scattering : Evolving Schoo-
ling Behaviors to Escape from PredatoStandish, Abbas, Bedau (eds) MIT press,
2002.

A. Okubo. Diffusion and ecological problems : mathematical modé&380.

J. Paramo, S. Bertrand, H. Villalobos, et F. Gerlotto. A tkileeensional approach to
school typology using vertical scanning multibeam sortasheries Researct84 :
171-179, 2007.

161



BIBLIOGRAPHIE

J. Parrish et W. Hammels the sum of the parts equal to the whole : the conflict between
individuality and group membershigd997.

J. K. Parrish, S. V. Viscido, et D. Grinbaum. Self-organifigkl schools : An examina-
tion of emergent propertieI.he Biological Bulletin202 :296-305, 2002.

B. Partridge et T. Pitcher. Evidence against a hydrodynaurictfon for fish schools.
Naturg 279 :418, 1979.

B. Partridge et T. Pitcher. The sensory basis of fish schooldatiRe roles of lateral
line and vision. Journal of Comparative Physiology. Part A. Sensory, Neurat a
Behavioral Physiologyl35 :315-325, 1980.

T. Pitcher. Heuristic definitions of shoaling behaviolinimal Behaviour31 :611-613,
1983.

T. Pitcher, B. Partridge, et C. Wardle. A blind fish can sch@&tdience194 :963-965,
1976.

H. Pomeroy et F. Heppner. Structure of turning in airborrek dove. The Auk109(2) :
256-267, 1992.

K. Potts. The chorus-line hypothesis of manoeuvre cootidinan avian flocksNature
309 :344-345, 1984.

E. Pride. Optimal group size and seasonal stress in ritedté@murs (lemur catta).
Behavioral Ecology16 :550-560, 2005.

V. Pritchard, J. Lawrence, R. Butlin, et J. Krause. Shoal ahimizebrafish, danio rerio :
the influence of shoal size and activigmimal Behaviour62 :1085-1088, 2001.

H. Pulliam. On the advantages of flockirpurnal of Theoretical Biologyd8 :419-422,
1973.

D. Radakov.characteristics and biological importance of schoal973.

E. Rauch, M. Millonas, et D. Chialvod. Pattern formation andctionality in swarm
models.Physics Letters A207 :185-193, 1995.

S. Reader et K. Laland. Diffusion of foraging innovationshe guppy.Animal Beha-
viour, 60 :175-180, 2000.

S. M. Reader, J. R. Kendal, et L. K. N. Social learning of forggsites and escape
routes in wild trinidadian guppie®nimal Behaviour66 :729-739, 2003.

S. Reebs. can a minority of informed leaders determine thegfing movements of a
fish shoal 7Animal Behaviour49 :403—-409, 2000.

H. Reuter et B. Breckling. Self-organization of fish schools object-oriented model.
Ecological Modelling 75/76 :147-159, 1994.

162



BIBLIOGRAPHIE

C. W. Reynolds. Flocks, Herds, and Schools : A Distributed BielnavModel. 1987.

D. Ritz. Costs and benefits as a function of group size : experiments\earaing
mysid, Paramesopodopsis rufa Fentd®97.

W. L. Romey. Individual differences make a difference in ttegectories of simulated
schools of fishEcological Modelling 92 :65-77, 1996.

A. Rgstad, S. Kaartvedt, T. Klevjer, et W. Melle. Fish areaatted to vesselslournal
of Marine Science63 :1431-1437, 2006.

F. Saffre et J. Deneubourg. Swarming strategies for cotiperspecies.Journal of
Theoretical Biology214 :441-451, 2002.

. Saino. Time budget variation in relation to flock size inrar crows,Corvus corone
corone Animal Behaviour47 :1189-1196, 1994.

M. Scheffer, J. Baveco, D. DeAngelis, K. Rose, et E. van Nes. eBunglividuals a
simple solution for modelling large populations on an indial basis. Ecological
Modelling 80 :161-170, 1995.

B. Schonfish. Simple individual based models of movemergnaient and schooling
behaviour.Future Generation Computer Systerhg :873—-882, 2001.

L. A. Shaefer et P. M. Wolfe. Issues in java-based continuons step physical mo-
delling. Proceedings of the 2000 Winter Simulation Conferepeges 1882-1887,
2000.

E. Shaw. The development of schooling behaviour in fisheBhisiological Zoology
34:263-272, 1961.

S. Simpson, E. Despland, B. Hagele, et T. Dogson. Gregarieliavor in desert lo-
custs is evoked by touching their back le§soceedings of the National Academy of
Sciences98 :3895-3897, 2001.

S. Sogard et B. Olla. The influence of hunger and predationaisgroup cohesion
in a pelagic fish, walleye pollock theragra chalcogramiaavironmental Biology of
Fishes 50 :405-413, 1997.

M. Soria, F. Gerlotto, et P. Fréon. Study of learning capgbdf tropical clupeoids
using an artificial stimuluslCES Marine Science Symposi®6 :17-20, 1993.

M. Soria, P. Fréon, et F. Gerlotto. Analysis of vessel infeeenn spatial behaviour of
fish schools using a multi-beam sonar and consequencesdiorabs estimates by
echo-soundelCES Journal of Marine SciencB3 :453-458, 1996.

A. Stevens.A model of gliding and aggregation of myxobacteria. Nonlmeare pro-
cesses in excitable media991.

163



BIBLIOGRAPHIE

S. Stocker. Models for tuna school formatidmathematical Bioscience$56 :167—-190,
1999.

K. Suzuki, T. Takagi, et T. Hiraishi. Video analysis of fistheoling behavior in finite
space using a mathematical modékheries Researcl60 :3—-10, 2003.

P. Svensson, |. Barber, et E. Forgsen. Shoaling behavioureofwio-spotted goby.
Journal of Fish Biology56 :1477-1487, 2000.

W. Swaney, H. Capon, C. Brown, et K. Laland. Familiarity faatkts social learning of
foraging behaviour in the guppynimal Behaviour62 :591-598, 2001.

P. Turchin. Population consequences of aggregative mavemiwurnal of Animal
Ecology 58 :75-100, 1989.

R. Vabg et L. Ngttestad. An individual based model of fish stresctions : predicting
antipredator behaviour as observed in natufesheries Oceanography(3) :155—-
171, 1997.

M. van Rossum. multiple scattering of classical waves : nsicopy, mesoscopy, and
diffusion. Reviews of Modern Physicgl :313-371, 1999.

T. Vicsek, A. Czirok, E. Ben-Jacob, I. Cohen, et O. Shochet. Noxee of phase
transitions in a system of self-driven particleBhys. Rev. Lett.75(6) :1226-1229,
1995.

I. Vine. Risk of visual detection and pursuit by a predator tHrelselective advantage
of flocking behaviourJournal of Theoretical Biology30 :405-422, 1971.

P. J. Viscido, S.V. et D. Grinbaum. The effect of populatiae and number of influen-
tial neighbors on the emergent properties of fish schdgislogical Modelling 183 :
347-363, 2005.

S. Viscido, J. Parrish, , et D. Grinbaum. Individual behaaiod emergent properties
of fish schools : a comparison of observation and thedtgrine Ecology Progress
Series 273 :239-249, 2004.

K. Warburton. Social forces in animal congregations : interactive, mational, and
sensory aspect€ambridge University Press, 1997.

K. Warburton et J. Lazarus. Tendency-distance models délsochesion in animal
groups.Journal of Theoretical Biologyl50 :473-488, 1991.

A. W. Ward, P. B. Hart, et J. Krause. Assessment and assortrhent fishes use local
and global cues to choose which school to goRooceedings of the Royal Society
B : Biological Sciences2004.

J. Watts. Animats : Computer-simulated animals in behavi@search. Journal of
Animal sciencg76 :2596—-2604, 1998.

164



BIBLIOGRAPHIE

D. Weihs. Hydrodynamichs of fish schoolingature 241 :290, 1973.

C. Williams, R. Lutz, et R. Applegate. Optimal group size andmam bobwhite co-
veys. Animal Behaviour66 :377-387, 2003.

B. Wisenden, K. Vollbrecht, et J. Brown. Is there a fish alarmZa#irming evidence
from a wild study.Animal Behaviour67 :59-67, 2004.

165






Modélisation Individu - Centrée de la Dynamique des Groupes d’Ani-
maux et Applications aux Bancs de Poissons

Certains groupes d’animaux, comme les bancs de poissongmguésenter des
comportements complexes, sans pour autant qu’une hiéasokiale soit présente,
ou que les individus aient conscience du comportement dediable du groupe. Les
modeles, en particulier les modeéles individu-centrésmeétent d’étudier cette com-
plexité, en simulant des individus virtuels ayant entre des regles d’interactions lo-
cales simples. Ces regles sont généralement de trois tyjestian, alignement et
répulsion, qui opérent principalement a longue, moyenreoette distance, respecti-
vement. Le travail accompli dans le cadre de cette thésediadmrd a déterminer les
conditions d’utilisation des modéles adaptées a I'étudéadsructure tridimension-
nelle des groupes. Des solutions de programmation permetéas’affranchir au maxi-
mum des limites de taille de groupe simulable sont présenk®suite, les conditions
dans lesquelles un groupe peut bénéficier au mieux des c3anaes de certains de
ses membres sont étudiées. A cette fin, un modele est empl@tade du comporte-
ment d’un groupe dont une sous-partie des individus posse€deropriété différente
d’attraction vers la source d'un stimulus. Enfin, le modéde adapté pour étudier la
propagation de vagues d’agitation observées au sein dareldancs de poissons en
présence d’un prédateur.

mots-clefs : modélisation, ibm, groupe, structure, ifgelhce collective

Individual Based Model of animal groups dynamics : applications to
fish schools

Some animal groups, like fish schools, may present compleaveurs, without
any need for a hierarchical group structure nor any abifitydividuals to perceive the
behaviour of the whole group. Models, especially individoesed models, enable the
study of this complexity, by simulating virtual individasharing simple local interac-
tion rules. These rules are generally of three types, dittrgalignment and repulsion,
operating mainly at long, medium and short distance, rasde The work presented
in this thesis aims first at specifying the conditions undércw models are adapted
to the study of the tridimensional structure of groups. Paogming solutions are gi-
ven to deal with the limitations concerning the group siz ttan be simulated. Then,
the study focuses on the conditions necessary for a grouptiimally benefit from the
knowledge of some of its members. For this purpose, a modedad to study the be-
haviour of a group where a fraction of individuals share acEd@roperty of attraction
toward the source of a stimulus. Finally, the model is adafiiestudying the propaga-
tion of waves of agitation observed in some fish schools irpteeence of a predator.

keywords : model, ibm, group, structure, collective ingghce



