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SEMINAIRE 

RESUME 

Les cartes mentales chez 
les animaux1 

pa r 

De lph ine BOUHY' 

D eu x sens princ ipaux o nt été donnés au concept de carte m enta le ce lui de 
T OLMA et ce lui de GALLI STEL. L a concepti on de T OLMAN semble avo ir été abandonnée. 
Celle de G ALLIST EL, b ien que controversée, reste to lérée. Di ffë rents ty pes de « com porte
ments spatiaux » des animaux (regroupés sous le concept de nav igati on) son t revus à la 
lu mière (parfo is inadéquate) des cartes cogniti ves. Quelques relati ons entre l ' hippocampe, 
les processus de nav igat ion et les cartes menta les sont, ensuite, légèrement esqui ssées. 
Enfi n , ci eu x m odè les ill ustrant cieux tend ances t héo r iques ac tu ell es sont b ri ève ment 
abordés. 

Les cartes mentales 

les conceptions de T OLMA N et G A LLI STEL 

Afin de li mite r la confusion provoquée pa r les trop no mbre uses inte rpré
tat io ns du concept de « cartes me nta les » (ou carte cogniti ve), seules deux défi 
nitions géné rales seront préci sées . 

Se lo n la dé fi ni tio n de T O LM AN ( 1948), qui est à l' orig ine du concept, une 
carte me nta le est une représentation g loba le de l' en vironnement pouva nt re ndre 
compte des trajecto ires e t des re latio ns environnementa les uti lisées par l'anima l 
pour g uider son déplaceme nt. O ' KEEFE et N A DEL (1978) o nt pa r la sui te affiné 
ce concept de ca rte en l'opposant à celui de route. Les routes fo urnira ient une 
li gne de mo uve ment inflexible dirigée vers un but tandis que les cartes me n
ta les serai ent p lutô t fl ex ib les et contiendraient un plus grand no mbre d ' in fo rma
tions sur l'enviro nneme nt. 

Po ur G ALLI ST EL ( 1996) une carte menta le est l'enreg istre ment da ns le 
système ne rveux centra l des re lations géométriques entre les surfaces de l'envi
ro nne ment utili sées po ur planifi er des déplacements à trave rs cet e nviro nne met. 
L 'approche « géométrique » de G AL LJ STEL propose de teste r les représentations 

1 A v ri l 1998. 
2 L icence en Psycho logie, or ientati on Psycho logie cléve loppementale et éducati onnel le. 
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spatiales de l' an imal sur base de prédictions dérivées des modè les mathé ma
tiques de l ' espace . L ' inconvé nient majeur auque l est confrontée cette approche 
réside dans le fait que les systèmes géométriques envisagés par GALUSTEL sont 
loi n de rendre compte de toutes les formes de représentat ions spati ales utili sées 
par les an imaux. 

Un comportement d'orientation capital 

la navigation (le cas des abeilles, des 
oiseaux et des mammifères) 

I 

Les travaux menés sur les abe illes par GOULD ( 1986) l'ont a me né à avan
cer l'ex istence de cartes me ntales chez celles-ci. Cepe ndant, ces do nnées po u
vaient ê tre ré interprétées comme résultant d ' une simple tâche de mé moire asso
ciative ( DRYER , 199 1 ). Cette habileté mnésique étant moins complexe e t déjà 
reconnue chez l' insecte, le recours à une théorie de cartographie cognitive (sen 
sus TOLM AN) s'avé rait inutile. 

Afin d ' infirmer l'ex istence de carte me nta le chez les insectes, il reste 
cependant à vérifier si les mécani smes sous-tendant le « comportement spatia l » 
des insectes ne peuvent ê tre intégrés au sens où l'ente nd G ALUSTEL. 

D'un point de vue essenti e llement théorique, tro is types de systèmes de 
ré fér e nce peuvent être di s tingu és a fin de mé mori se r un « li e u spa ti a l ». 
L ' end roit à atteindre peut être encodé de façon égocentrique, sur base d ' un sys
tè me de référence égocentré; ou de façon exocentriq ue , sur base d ' un système 
local de référence ou d ' un système global de référence (BEN HAMOU, 1997) . 

La stratégie principale nécess itant un codage égocentrique est « l' inter
prétation du parcours » (path integration) : l'animal e n mo uvement, qui est au 
centre du système de référence, encode sa re lat ion par rappo rt à un site-c ibl e 
sous la probable fo rme d ' un vecteur dont l'ori entation spéc ifie la directi on du 
site-cib le par rapport à l'animal et dont la long ue ur spéc ifie la di stance séparant 
l' animal du site à attei ndre . L 'animal met à jour ce vecteur au fur et à mesure 
qu ' il évo lue. Afin d ' intégre r les composantes angulaires du vecteur, l'animal 
doit posséder une sorte de bo usso le. Les insectes utili sent des boussoles diurnes 
basées sur la position az imuta le du soleil , su r les gradients spectra ux du c ie l et 
sur un pattern de lumi ère polari sée (le pattern du vecteur E). Po ur est imer la 
distance linéaire parcourue, les insectes utili sent le flux rétinie n de l' image 
optique induit pa r leur mo uveme nt. Cette stratég ie possède le désavantage 
d'accumuler des erreurs d 'estimation e t il nécess ite le soutien d ' un système de 
référence exocentré. 

Un système local de référence est basé sur la disposition spatia le des 
repères situés dans les environs d'un s ite-c ible et permet à l'animal d ' avoir une 
représentation exocentrique de l'endroit. 
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Selo n le « modèle du c liché » , les in sec tes auraient e n mé moire des 
représenta tio ns bidimenti onne lles des repères visue ls e nvironnant les sites
c ibles. C haque image mé morisée devient un « cliché » , retino to piquement 
stable. Les abeilles sont ensuite capables de retrouver le site en se mouvant pro
g ress ivement de faço n à réd uire l' éca rt e ntre l' im age rétinien ne et le c li ché 
mémori sé jusqu 'à l'obtenti on d ' un ajuste ment parfait. Ces cli chés pourra ient, 
de plu s, ê tre associés à des référe nces basées sur les boussoles permettant à 
l'insecte de situe r ces repè res-c li chés par rapport au s ite-cible (W EHNER et al. , 
1996 ; B EUGNON e t LACHAUD, 1992). Cette fo rme de représentat ion spati a le 
centrée sur un site-c ible (I ' habitat) permettra it à l' insecte de s ' o ri e nter directe
ment dans la direct ion de son hab itat à partir de plusieurs points de l' espace 
connus. Une autre s tratégie primordial e d ' ori entation , appe lée « navigation par 
sites » (place navigation), est basée sur l' association success ive de c lichés de 
repè res avec les coordo nnées spati ales q ui y correspondent. L ' insecte peut donc 
stocke r une séri e de c li c hés de repè res caractérisant une route e t, plus tard, 
retrace r sa route en essayant d 'appari er les images ré tiniennes success ivement 
perçues aux images visue lles successivement récupérées en mé mo ire. 

Contraire me nt aux systèmes de référe nce loca l e t égocentré , lesque ls 
impliqu ent des formes é lé mentaires de représentation spa ti a le limitée à des 
li eux indi vidue ls, le système globa l de référe nce repose sur une représentati o n 
de l' espace e nglobant la totalité des s ites vis ités par l'anima l, des re lations entre 
ces s ites et des déplacements effectués par l' anima l. li n' y a donc plus d ' indé
pendance entre les diverses localisati ons. 

Ce dernier système de référe nce, qui se rapproche le plus du concept de 
carte mentale de T 0LLMAN, O'KEEFE el NADEL ou de celui de GALLISTEL, n 'a, 
semble-t-il , j amais é té mis en év ide nce chez l' insecte. 

D 'autre part, les données contemporaines tende nt à intégre r le méca
ni sme de cliché à un modè le s impl e de mémoire associative plutôt qu 'à un 
modèle plus complexe de ca rte menta le. 

Le concept de carte me ntal e ( sensu T0LMA e t sensu GALLISTEL) ne 
semble pas po uvo ir s' appliquer au comportement spatia l des insectes . li reste 
cependant poss ible q u ' il s ' appliq ue à d ' autres espèces dont le comportement 
d ' orientation est plus é laboré . 

II 

La stratég ie de nav igation par si tes, basée sur un système de référence 
exocentré , a éga lement été mi s en évidence chez les oiseaux qui acc umulent des 
provi s io ns dans différents endroits pour pouvoir les récupé rer plus tard . 

Ces o isea ux se basent sur un e inform at io n vis ue ll e (des c li c hés de 
repères) pour locali ser les caches où il s ont di sposé leurs prov is ions. Sous cer
taines conditi o ns, ces oiseaux utili sent une boussole so la ire po ur guider leur 
recherche , mais il s sont également capables d' intégre r les informatio ns issues 
de leur boussole so la ire aux « c li chés » . 
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La stratégie d ' intégration du parcours a été démontrée de faço n convain
cante chez les oiseaux . Dans ce cas, cepe ndant, les modifi cations du vecteur 
sont est imées à la fois de faço n idi o thé tique (en référence à une bousso le 
interne) et a llothétique (en référence à une bousso le exte rne). 

Les o iseaux auraient recours à un autre type de stratég ie po ur effectuer 
leur déplacement : le « map and compass ( K RAMER, 1953) » (carte et bo ussole). 
Les o iseaux détermineraient, dans un prem ier te mps, la direction de leur habitat 
pour ensuite conserver la bonne direction en s'a idant de le ur boussole solaire 
o u de le ur boussole stellaire. E n plus de pouvo ir utili ser les ca racté ri stiques 
célestes, les o iseaux peuvent se référer à une carte olfactive o u à des points de 
repè res fa mili ers. Les oiseaux sont également sens ibles au champ magnétique 
qui varie e n force et en direction sur la surface de la terre. Plus ie urs espèces 
d 'o iseaux migrateurs se servira ie nt de cette boussole mag né tique g râce à 
laq ue ll e une in formation directionnelle peut être déduite à partir de l' inc linai
son des li gnes de champ . 

Le système de référence exocentré de l 'oiseau est rendu fl ex ible par la 
redondance des stratég ies navigationnelles. 

Il n 'y a, à priori , aucune ra ison pour que les stratégies d ' intégration du 
parcours et de nav igation par sites so ient plus assimilables au concept de carte 
cogniti ve chez l'o iseau que chez l' insecte. Cependant, les paramètres magné
tiques , utili sés da ns le troi s iè me type de stratégie, pourrai ent constituer les 
coordonnées d ' une carte de nav igatio n (BEN HAMOU, l 997). En effet, les oiseaux 
peuvent compare r les valeurs loca les des gradients servant de coordonnées 
(intensité totale et inclinaison des lignes de champ magné tique) avec les valeurs 
con nues d ' un site-c ible pour naviguer. Malheureusement, le manque de 
connaissance sur l'utilisation des caractéristiques magnétiques par l'o iseau ne 
permet pas d'affiner cette hypothèse. 

III 

Les vertébrés sont également capables d ' utili ser une stratég ie d ' intégra
tion du parcours, en estimant les variat ions du vecteur de faço n idio thé tique. 
C hez les vertébrés, les rotations sont mesurées par les canau x semi-c irc ul aires 
sens ibles à l ' accé lératio n angula ire. D 'autre part , la s timul a ti o n o to lo tique, 
répondant à l'accélération linéaire informe le sujet sur la di stance parcourue. 
De plus, l' information somatosensorielle et les commandes motrices s tockées 
complètent l' in formation vestibulaire. 

Le processus d ' intégra ti o n du parcours interagit avec les réfé re nces 
visuelles mé morisées par l'animal (c li chés). Celui-ci peut égale me nt se mou
voir à l'aide de ces clichés en utili sant la stratégie de navigation par sites. 

R appelons que ) ' hypothèse des cartes cogniti ves présuppose que le sys
tème nerveux conti ent des é lé me nts comparables aux vecteurs de position et 
qu ' il peut effectuer des opérations basiques avec ces vec teurs, te l que les addi
tionner ou leur faire subir une rotation. 
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GALLI STEL et CRAMER ( 1996) suggèrent que le cervea u des vertébrés est 
capabl e de construire un po int de fi xati o n g lo ba l sur la form e générale de 
l' e nvironne ment. Les mammi fè res sera ient do nc capables d ' intégrer tous les 
sites pe rtinents de leur enviro nne ment dans un mê me systè me global de réfé
rence et de se repérer à ce système pour se dépl acer. 

Cependa nt, les ex pér ie nces devant me ttre e n é vide nce ce tte habile té 
n 'ont pas encore pe rmi s de confirmer l' utili satio n d ' un système global de réfé
rence préfére nti e ll e me nt à un système loca l. 

M algré les nombreuses inte rrogati o ns soulevées par les te nants e t les 
opposants de la théori e des cartes cogniti ves, la tendance actuelle est à la to lé 
rance de l' idée d ' une ca rte me nta le (sensu GALLISTEL) chez les primates (o u les 
mammifè res) ; opini o n sans do ute influe ncée par la découve rte de neurones , 
d a ns l ' hip poca mpe, do nt l 'acti vati o n es t re li ée à la s it uat io n s pa ti a le de 
l' anima l. 

Le rôle de l'hippocampe 

Depui s lo ng temps, l' hippocampe est assoc ié aux compétences spati a les. 
De réce ntes études ont mi s en évidence l' exi stence d ' une populatio n de cellules 
dans la formation hippocampique dont l ' act ivité semble spéc ifiquement li ée à 
la pos iti on spati a le de l' animal (cellules de li eu). 

FEIGENBAUM e t RüLLS ( 199 1) sont parvenus à iso ler, chez le singe, des 
représentati ons neuronales sensibles aux coordonnées égocentriques, des repré
sentatio ns ne uronales sensibles aux coordo nnées locales a llocentriques et des 
représentations basées sur des coordonnées a ll ocentriques absolues. Les auteurs 
parvinrent à l ' observation se lo n laque ll e la plupart des ce llules de li eu répon
dent re lativement aux coordonnées a llocentriques (et dans beaucoup de cas, par 
rapport à un cadre de réfé rence plutôt loca l qu ' abso lu ). RüLLS et a l. (1989) ont, 
de plus, mis en évide nce que l' in fo rmati on spati ale traitée par l'hippocampe du 
primate peut être com binée avec l' in fo rmation préc isant le type de stimulus vu 
précédemment. 

Ces données ne do ivent cependant pas être le prétexte à une ass imilation 
de l ' hippocampe à la carte cogniti ve : certaines cellul es dans l' hi ppocampe du 
primate répondent à d 'autres types de stimulations qui sont no n-spati a les . 

Ces do nnées sont néanmo in s intéressantes pui squ ' e lles s uggèrent que 
des re lati ons spati a les locales entre un petit nombre de carac téristiques peuve nt 
être représentées dans le cerveau par l'activatio n de ne uro nes s inguli e rs. Ce 
mécani sme d 'assoc iati o n, po ur lequel l'hippocampe sembl e parti c uli è re ment 
approprié , pourra it également rendre compte de l'importance de l' hippocampe 
dans la mémo ire épisodique ou dans des tâches d ' appa ri e me nt. 

La prédo minance de la sensibilité aux carac té ri stiques a ll ocentrées plutô t 
qu 'égocentriques, mi se en év idence par F EIGENBAUM et ROLLS, s'expliq uerait 
par le fa it que ce sont des coordonnées de ce type qui sera ient pe rtinentes pour 
un stockage en mé moire à long te rme et que l' hippocampe j oue un rô le capital 
dans ce type de mémoire . 
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Chez le rat , des ce llules de li eu dont l' activation dépend également de la 
s ituation de l'animal ont é té mi ses e n évidence. D 'autre part, dans le postsubi
cu/um , il exi ste d 'autres types de neurones (head-direction cells) dont l'activa
ti on dépend de l ' orientation de la tête de l'animal. Ainsi, des ra ts ayant subi des 
lés ions dans le noyau caudé (struc ture é tant connue co mme é ta nt impliquée 
dans la loca li sation égocentrique), à l'opposé de rats ayant subi des lés io ns dans 
la fo rmati on hippocampique (liée à la locali sati on exocentrique), éprouve nt des 
di fficultés à regagner un site-cible. 

C hez certaines espèces d ' oiseaux di ss imul ant des provisio ns, des lés ions 
au ni veau de ce qui s' apparente à l' hippocampe perturbent la fac ulté de retrou
ver les caches to ut en la issant intacte la capac ité de cache r la no urriture e t de 
reche rche r ces caches ensuite . C hez le pigeon voyageur, des lés io ns sembl ables 
pe rturbent l'habileté à rejoindre l' habitat mai s n'affectent pas le compo rte ment 
d 'o ri entatio n vers 1' habitat. 

Tendances théoriques et modélisations récentes 

Le concept de carte menta le, pui s, les découvertes de groupe de ce llul es 
sensibles à l' in fo rmation spatia le dans l' hippocampe donnèrent na issance à de 
nombreux modèles visant à rendre compte des pe rformances spati a les de l'ani 
mal et à décrire les substrats neuronaux impliqués. 

U ne des conceptions modernes fut lancée par LEONARD et M c NAUGTHON 
( 1990), dont le modèle est basé sur les propriétés directi onne lles des cellules de 
li e u, e t qui considère que la s truc ture de base de la re présenta ti o n es t une 
matri ce de correspondance entre les vues loca les e t des mouveme nts locomo
teurs pe rmettant le déplacement entre ces vues . Cependant , les propriétés des 
comportements prévus par le modè le sont lo in de traduire la fl ex ibilité observée 
dans bien des situations . 

Plus ieurs autres modèles se sont foca li sés sur les mécani smes ne uronaux 
sous-te ndant l'activité spatial e des animaux. D 'autres o nt appréhe ndé le pro
blè me de la performance spati ale par ses aspects g lobaux. Des modè les in ter
média ires se sont déve loppés. 

Certa ins ont tenté d 'éc la irc ir les processus so us-j acents à la nav igati on 
pa r end ro its (place navigation ) e n spéc ifiant comment l ' animal tra ite l' in fo rma
ti o n basée s ur la loca li sa ti o n po ur effec tuer ce type d e nav igat io n , sans 
s'appuyer de faço n excess ive sur des mécani smes neuronaux hypothétiques. 

Un te l type de modè le fut dé ve lo ppé par C ARTWRIGHT et COLLET ( 1982, 
1983, 1987) pour rendre compte de la nav igation par endroit chez les abe illes. 

Ce modè le inspi ra ce lui de BEN HAMOUN, BOVET e t POUCET ( 1995) décri
vant la nav igati on par s ite chez les mammifè res . Ces auteurs o nt développé un 
algorithme pouvant re ndre compte de cette habileté. Cet algorithme est basé sur 
l'info rmation angulaire fourni e par les loca li sations et les ta illes angul aires des 
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repè res plutôt que sur les di stances mé triques. Cec i est exécuté par un système 
combinant des procédures de ca lcul é lémenta ire e t de ux types de réseaux de 
mé moires associatives (un premier pour appre ndre à l'animal les modifications 
de la perspective environnementa le engendrées par le déplace ment de l'animal 
et un second pour apprendre comment le panorama actuel est orienté par rap
port à une direction de ré fé re nce généra le) . 

Les modèles préc ités sont basés sur la présuppos ition de l' ex istence de 
carte mentale, du moins chez les mammifères, ce qui , pourtant, ne semble pas 
être reconnu par tous. 

Il semble actue ll eme nt acq ui s que le concept de carte cogn iti ve au sens 
do nnée par T oLMAN o u O'KEEFE et N ADEL ne so it plu s envi sageable. L ' ex is
tence de cartes me nta les, se lon la redéfi nition de G ALLISTEL est également mi se 
en do ute. 

Cependant, la problè me engendré par le concept de ca rte mentale pro
vie nt du te rme lui -mê me . Un bon nombre des rep résenta ti o ns acq ui ses pa r 
l'animal pourraient être appe lé« carte » au sens la rge du terme. 

Certains auteurs préfère nt abandonner défi ni ti veme nt l' idée de ca rte 
mentale tandi s que d 'autres préfèrent en améliorer la dé finiti on. Cepe ndant , la 
connotation visuelle et topographique du mot carte semble res te r une contrai nte 
pour l' intégration des processus sous-entendus par le concept. 
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