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Activités de la FONDATION FYSSEN

La FONDATION FYSSEN a pour objectif de promouvoir la recherche et l’étude scientifique des
mécanismes logiques du comportement chez les êtres vivants et leur développement onto-
génétique et phylogénétique. Elle s’intéresse plus particulièrement aux processus cognitifs
chez l’homme et chez les animaux, ainsi qu’aux fondements biologiques et culturels de ces
processus.

Cette Fondation soutient toutes les recherches qui permettront de rendre rigoureux et précis
ce domaine fondamental qui fait appel à desdisciplines telles que l’éthologie, la paléontologie,
l’archéologie, l’anthropologie, la psychologie, la logique et les sciences du système nerveux.

La Fondation Fyssen a été reconnue d’utilité publique par décret du 20 mars 1979 et porte
le nom de son Fondateur, Monsieur Fyssen, intéressé depuis toujours par la compréhension
scientifique de ces questions.

En 1982,MadameA.H. Fyssen lui a succédé à la Présidence de la Fondation. Elle est décédée
en 2003.

LaFondationFyssenamisaupointundispositif originalpour soutenir les sciences cognitives
dans les domaines définis plus haut. Il comprend :

– des ALLOCATIONS POST-DOCTORALES, qui permettent la formation de jeunes
chercheurs français ou étrangers, titulaires d’un doctorat étranger, qui souhaitent réaliser
leur projet dans des laboratoires en France ou à des chercheurs, français ou étrangers et
titulaires d’un doctorat français, qui souhaitent réaliser leur projet dans un laboratoire
étranger ;

– des SUBVENTIONSDERECHERCHE, destinées à des chercheurs français ou étrangers,
pour réaliser un projet scientifique collectif au sein d’un laboratoire d’accueil en France dont
l’activité entre dans les objectifs de la Fondation ;

Toutes les modalités de ces deux programmes sont disponibles sur le site internet de la
Fondation.

– des COLLOQUES, des SÉMINAIRES, des PUBLICATIONS sur des thèmes jugés impor-
tants pour atteindre les buts de la Fondation ;

– la parution annuelle des « ANNALES FYSSEN » qui comportent des articles originaux
dans les domaines soutenus par la Fondation ;

– un PRIX SCIENTIFIQUE INTERNATIONAL destiné à couronner une découverte, ou
l’ensemble d’une œuvre scientifique, ayant contribué d’une manière décisive aux progrès de
la connaissance dans les domaines de recherche soutenus par la Fondation. Ce Prix est
attribué chaque année à un chercheur de réputation internationale.

L’ensemble de ce dispositif doit permettre à la Fondation Fyssen de soutenir efficacement la
recherche dans les sciences cognitives. Pour sa mise en œuvre, la Fondation dispose d’un
Conseil d’Administration composé de scientifiques, juristes, financiers et hauts fonction-
naires, et d’un Conseil Scientifique. Le Conseil Scientifique est chargé de lancer les appels à
projets, d’évaluer la qualité des dossiers qui lui sont soumis, de suivre le déroulement des
travaux qui bénéficient du soutien de la Fondation et enfin de désigner le lauréat du Prix
International de la Fondation Fyssen.
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EDITORIAL

Avec cenuméro30,nous célébronsà la fois trois
décennies de publications des Annales de la Fon-
dation Fyssen, et 35 ans (1980-2015) d’attribution
d’allocations post-doctorales, de subventions
jeunes chercheurs et du prix international.
Comme il est indiqué sur le site internet renouvelé
de la Fondation, c’est à l’heure actuelle 1150 tra-
vaux de recherche, couvrant pas loin d’une quin-
zaine de disciplines, qui ont été financés, dont un
peu moins d’un quart (251) a été publié dans les
Annales. À la faveur de ces dates anniversaires,
nous pensons que le pourcentage des publications
par champ de recherche, qui reflète à peu près
celui des attributions, se prête tout à fait à un petit
bilan à l’usage de la commu-
nauté Fyssen.

L’activité éditoriale des
Annales a connu deux phases
principales, séparées par une
phase de transition : au cours
de la première décennie, le
nombre de 6 articles publiés
n’a pas été dépassé ; entre
1995 et 2000, on oscille entre
7et9puis, àpartirdesannées
2000 et jusqu’à maintenant,
entre 10 et 13 articles. Pour
le contenu, et sans surprise,
les différentes branches des
neurosciences (neurobiologie humaine, neuro-
psychologie, neurobiologie cognitive, neurophy-
siologie, neurologie, neurobiologie animale...)
arrivent en tête, suivies de près par l’anthropo-
logie sociale. Ces deux domaines, qui corres-
pondent au socle des objectifs scientifiques de
la Fondation, forment la moitié des articles
publiés (49,5 %). Ils sont suivis par la psycho-
logie qui, si on y adjoint la psycho-linguistique,
devance l’archéologie (respectivement 19,3 % et
17 %). L’éthologie (7,2 %) et la paléontologie
(5,7 %) ferment la marche, avec un tout petit
1,36 % pour les études comparées (étho-psycho-
logie ou étho-neurobiologie).

En y regardant d’un peu plus près on peut
moduler ce bilan. En premier lieu les deux
domaines de recherche « socle » sont présents
dans chaque livraison des Annales et ce depuis le

début ; cela est un peu moins le cas pour la psy-
chologie et l’archéologie et encore moins pour
l’éthologie et la paléontologie. Mais surtout, la
neurobiologie animale et les études comparées
homme /animal n’y font une timide apparition
que très récemment (2008). Or, avant d’écrire ce
bref éditorial, j’ai parcouru à nouveau le hors-
sériedesAnnalesconsacréau30eanniversairede
la Fondation (2009) dans lequel plusieurs cher-
cheurs et amis proches de M. Fyssen ont rappelé
quelques éléments de sa pensée, largement fon-
dée sur la philosophie en général et la méthode
platonicienne en particulier. Quand il créa la
Fondation,M. Fyssen l’envisageait dédiée au rai-

sonnement inductif, mais il
souhaitait que les chercheurs
s’intéressent à sa genèse,
qu’ils fassent « la paléontolo-
gie de la logique »1. Pour ce
qui était des sciences cogni-
tives, « sa vision pionnière
était de voir que les animaux
pouvaient fournir un modèle
pour les processus cognitifs
humains »2. N’ayant eu de
cesse tout au long de ma car-
rière de clarifier les proces-
suscognitifsqui sous-tendent
l’évolution techno-culturelle

des hominidés ancêtres de l’homme – c’est à dire
des primates à la frontièrehomme/animal– jene
peux que souscrire à de telles idées et encourager
les recherches dans ce domaine !

Hélène Roche, Directeur de Recherche Émé-
rite, UMR 7055, CNRS Université Paris Ouest
Nanterre. Lauréate duPrix International Fyssen
2012.

1 Cité dans : Jacques Perriault 2009. Genesis of the Foun-
dation Project. Annales de la Fondation Fyssen, Hors-Série
30e anniversaire 1979-2009 : 9-13.
2 Jean-Pierre Changeux 2009. Introduction to the Founda-
tion. Annales de la Fondation Fyssen, Hors-Série 30e anni-
versaire 1979-2009 : 13-17.
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With this issue no 30, we celebrate three
decades of the Fyssen Foundation Annals, toge-
ther with 35 years (1980-2015) of awarding
post-doctoral study grants, research grants
and the international scientific prize. Today,
as shown on the new Foundation website,
1150 research works in about fifteen disciplines
have benefited from such awards, with less than
a quarter (215) having been published in the
Annals. Given these anniversary dates, it is time
to assess the percentage of these publications by
research fields, whichmore or less follows that of
the grants awarded, for the benefit of the whole
Fyssen Community.

The publication of the Annals went through
two main phases with a transition one in
between: during the first decade, no more than
6 papers were published; between 1995 and
2000, from 7 to 9 articles in each issue and from
2000 onwards, between 10 and 13. About the
content, unsurprisingly, the different fields of
neurosciences (human neurobiology, neuropsy-
chology, cognitive neurobiology, neurophysio-
logy, neurology, animal neurobiology...) came
first, closely followed by social anthropology.
These two domains, at the core of the Founda-
tion’s scientific goals, account for half (49.5%) of
the published articles. Then come papers on psy-
chologywhich,whenmergedwith psycho-linguis-
tic, are ahead of archaeology (19.3% and 17%
respectively). Ethology (7.2%) and palaeontology
(5.7%) come last, with a very small 1.36% for
comparative studies (etho-psychology or etho-
neurobiology).

A closer look allows to refine this assessment.
First, the two”core“fieldsof researcharepresent

in each issue of the Annals from the beginning. It
is not the case for psychology and archaeology,
andeven less for ethologyandpalaeontology.But
most importantly, it is only recently (2008) that
animal neurobiology and human/animal compa-
rative research have made a timid appearance.
Before writing this editorial, I went again
through the special issue of the Annals dedicated
to the 30th anniversary of the Foundation (2009).
In this volume, several of Mr Fyssen’s scholar
friends mentioned essential elements of his
mindset, which was mainly built on philosophy
and more particularly on the platonic method.
When he created the Foundation, Mr Fyssen
designed it as anchored on research in inductive
reasoning in its genesis, with researchers nee-
ding ”to start looking at the paleontology of
logic“3. When it came to cognitive sciences, ”his
pioneering insight was to see animals as provi-
ding a model for cognitive processes“4. Having
tried all along my career to clarify the cognitive
processes that underpin the technological evolu-
tion of early hominins –that is to say of primates
at the man/animal frontier– I can only be in
favour of such ideas and encourage research in
this field.

Hélène Roche

3 Quoted in: Jacques Perriault 2009. Genesis of the Foun-
dation Project. Annales de la Fondation Fyssen, Hors-Série
30e anniversaire 1979-2009: 9-13.
4 Jean-Pierre Changeux 2009. Introduction to the Founda-
tion. Annales de la Fondation Fyssen, Hors-Série 30e anni-
versaire 1979-2009: 13-17.
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Peindre, lire ou photocopier ?
Reconfiguration d’un savoir-faire rituel chez les Sora

Cécile GUILLAUME-PEY

Post-doctorante Labex CAP (IIAC/MQB)

Résumé

Chez les Sora, un groupe d’agriculteurs tribaux du centre-est de l’Inde, on peut voir des peintures
murales tracées avec de la pâte de riz dans la pièce centrale deshabitations.Ces images sont désignées
par le terme idisu’ung, que l’on peut traduire par «maison peinte ».Une bande demotifs géométriques
délimite ces peintures au contenu très dense. A des motifs renvoyant à diverses composantes de
l’environnement naturel, se mêlent des figures blanches aux contours anthropomorphes ou zoo-
morphes se livrant à des activités agraires, rituelles, ou sexuelles. Ces images devant lesquelles des
sacrifices sont exécutés sont parfois détachées du rituel dans lequel elles s’inséraient. De nos jours,
en effet, les peintures sora s’exposent dans les musées, sont mises en vente au marché et s’exportent
même à l’étranger. A partir d’enquêtes ethnographiques effectuées entre rituels villageois, musées et
marchés, il s’agira de s’interroger sur les modalités de production d’images chargées d’intentionna-
lités diverses dans un contexte où elles traversent des frontières rituelles, ethniques ou nationales,
redéfinissant au fil de leur sinueux parcours les conceptions esthétiques et religieuses de ceux qui les
réalisent et les relations entre les savoir-faire rituels.

Mots-clés

Image, transmission des savoir-faire, rituel, art, patrimoine, Inde

To paint, read or xerox?
The Reshaping of ritual knowledge among the Sora

Abstract

Among theSora, a group of tribal farmers of central-eastern India, one canfind, in the central room
of their houses, rectangular mural paintings. These paintings, made with rice powder, are called
idisu’ung, a word that can be translated as «painted house». A band of geometric patterns frames the
imageswhose content is particularly dense.Motifs depicting various components of the naturalworld
are mixed among numerous white figures with anthropomorphic or zoomorphic contours engaging
in agrarian operations, rituals, and sexual intercourse. These images, in front of which sacrifices are
performed, are sometimes disconnected from their original ritual use. Indeed, in present-day society,
the Sora paintings are exhibited in museums, sold in local markets, and exported abroad. Based on
ethnographic fieldwork in village rituals,museumsandmarkets, this article highlights the production
of images which traverse ritual, ethnic, and national boundaries and are imbued with different
agencies. Through the sinuous journey of these paintings, the aesthetic and religious concepts of their
creators are reshaped, as well as the relationships between the various ritual skills involved in their
creation.

Keywords

Image, transmission of knowledge, ritual, art, cultural heritage, India

ANTHROPOLOGIE/ETHNOLOGIE
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Chez les Sora, un groupe d’agriculteurs tri-
baux résidant dans des villages situés au centre-
est de l’Inde – à la frontière de l’Odisha et de
l’Andhra Pradesh – on peut voir des peintures
murales rectangulaires dans la pièce centrale des
habitations (Fig. 1). Une bande de motifs géo-
métriques délimite ces images au contenu
très chargé où se mêlent des éléments renvo-
yant à diverses composantes de l’environne-
ment naturel et de nombreuses figures blan-
ches aux contours anthropomorphes et zoo-
morphes se livrant à des activités agraires, ri-
tuelles, et sexuelles. Dans les villages sora de
l’Andhra Pradesh, ces peintures, tradition-
nellement réalisées avec de la pâte de riz
(bandray) sont désignées par le terme idisu’ung,
que l’on peut traduire par « maison peinte ».
Dans la langue austroasiatique parlée par les
Sora, le verbe « id » renvoie à l’action de tra-
cer, de peindre ou d’écrire et su’ung signifie

« maison »1. Ces images devant lesquelles des
sacrifices sont régulièrement exécutés consti-
tuent, en effet, des sortes de « maisons divines »
à l’intérieur des habitations des hommes. Les
chants d’invocation des spécialistes religieux qui
interviennent lors de la création de l’image,
parlent ainsi de « construire une maison à l’inté-
rieur de la maison » à l’attention des puissances
invitées à y séjourner (Mallebrein 2001). Leur
réalisation s’insère à l’intérieur d’un dispositif
rituel complexe dont lamise enœuvre requiert la
collaboration entre un peintre et des spécialistes
religieux qui invitent par leurs chants des puis-
sances à venir habiter l’image. Au cours de la
performance, différents registres d’expression

1 Chez les Sora de l’Odisha, elles sont plus volontiers appe-
lées idital, qui signifie « peinture murale » (Elwin 1955 :
chap. X).

Figure 1. Peinture rituelle dans une habitation sora (District de Rayagada, Odisha 2013)

ANTHROPOLOGIE/ETHNOLOGIE
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s’articulent ainsi. De nos jours, ces peintures qui
constituent unmode de relation privilégié avec le
divin, sont parfois détachées du faisceau d’inten-
tions mis en branle par le rituel dans lequel elles
s’inséraient. Traces éphémères d’un pacte avec
des puissances dont il s’agit de satisfaire les
désirs, ces images s’exposent dans les musées,
sont mises en vente au marché et s’exportent
même à l’étranger, notamment sous la forme de
films d’animation. A partir d’enquêtes ethno-
graphiques effectuées entre rituels villageois,
musées et marchés, il s’agira de s’interroger sur
les modalités de production d’images chargées
d’intentionnalités diverses dans un contexte où
elles traversent des frontières rituelles, ethni-
ques ou nationales, redéfinissant au fil de leur
sinueux parcours les conceptions esthétiques et
religieuses de ceux qui les réalisent et les rela-
tions entre les savoir-faire rituels2.

1. Du geste à la parole : Entrelacement
des savoir-faire en contexte rituel

Les peinturesmurales que l’on trouve dans les
habitations sora ne sont pas de simples décora-
tions destinées à égayer l’espace domestique.
Support d’un objectif en cours de réalisation, ces
images qui constituent des offrandes à diverses
puissances associées à la localité sont toujours
réalisées en contexte rituel.Dans les villages sora
du nord de l’Andhra Pradesh, elles sont renou-
velées environ tous les trois ans à l’occasion d’un
rite (urapur) au cours duquel les femmes se
rendent dans unbosquet pour offrir desmangues
aux ancêtres (elda) et aux puissances chtonien-
nes associées aux collines cultivées (nyonan). Les
peintures tracées dans le cadre de ce rite des
prémices ont pour vocation de protéger les mem-
bres de la maisonnée ainsi que leurs récoltes.
Selon la localité, les occasions rituelles mar-
quées par l’exécution d’une peinture peuvent
varier et la fonction qui leur est associée être plus
étroitement définie. Chez les Sora du sud de
l’Odisha, certaines peintures sont aussi exécu-
tées en contexte thérapeutique ou funéraire
(Fig. 2). D’autres, réalisées chez des spécialistes

de la possession (kuram), permettent de sceller le
mariage entre les officiant(e)s rituels et leurs
divinités tutélaires3.

Peindre est considéré en soi comme un acte
rituel important. Dans un mythe collecté par
Verrier Elwin (1955 : 402), premier ethnographe
à s’être intéressé aux peintures sora, la confec-
tion de ces images est présentée comme un
savoir-faire transmis par les dieux aux hommes,
dont les ancêtres seraient eux-mêmes nés d’une
peinture aspergée de sang :Unedivinité nommée
Kitung peint un homme et une femme sur le mur
de sa maison, les recouvre de feuilles et fait cou-
ler du sang de son auriculaire sur les images.
Quelques jours plus tard, les motifs anthropo-
morphes s’animent et sortent de leur support
mural. Si dans le mythe, par un jeu de miroir,
c’est un dieu qui héberge, habille et nourrit
les hommes, et qui plus est, leur donne vie en

2 Cet article repose sur deux enquêtes de terrain menées
dans des villages sora du nord de l’Andhra Pradesh (district
de Srikakulam) et du sud de l’Odisha (districts deRayagada,
Gajapati et Ganjam) de décembre 2012 à avril 2013, puis de
juillet à août 2013.

3 Cf. Elwin (1955) pour un cas assez cocasse de réalisation
de peintures qui ont pour but de régler les problèmes de
ménage d’un médium dont les épouses divines se jalousent.

Figure 2. Peinture exécutée en contexte funéraire
(district de Gajapati, Odisha 2013)

ANTHROPOLOGIE/ETHNOLOGIE
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esquissant des figures auxquelles il offre son
propre sang, dans le rite, ce sont les hommes qui
tracent les contours des puissances invitées à
habiter une image régulièrement abreuvée du
sang sacrificiel et devant laquelle sont déposées
des offrandes végétales et animales.

Comprendre ce qui confère à ces images leur
efficaciténousoblige à les resituer à l’intérieurdu
dispositif rituel dans lequel elles
s’insèrent et à prendre en considé-
ration l’ensemble des savoir-faire
et compétences mobilisés par
leur production et leur entretien.
L’image, en effet, n’est opératoire
qu’accompagnée de paroles et de
gestes efficaces. La peinture, à elle
seule, ne suffit pas à « enchanter »
(Gell 1998) les divinités. Du reste,
il s’agit moins ici, on le verra,
de les « enchanter » que de les
contraindre. Chez les Sora, où l’on assiste à une
diversification des spécialités rituelles particuliè-
rement poussée (Dumont 1959, Guillaume-Pey
2011), la fabrication et la manipulation d’images
ou d’objets qui matérialisent les esprits donnent
lieu à des interactions complexes entre divers
types d’officiants rituels et leurs clients.

L’exécution d’une peinture nécessite tout d’a-
bord l’intervention de spécialistes rituels appelés
idisu’ungmar ou idisu’ungboy, termes signifiant
littéralement « celui/celle quipeint/écrit/trace ».
Chargés de « bâtir » les maisons des esprits, ces
derniers sont surnommés « charpentiers » dans
les chants rituels qui accompagnent la réalisation
des images qu’ils tracent sur lesmurs.Oncompte
généralement plusieurs officiants spécialisés
dans la confection des idisu’ung par village4, les-
quels interviennent aussi bien chez leurs consan-
guins ou leurs alliés que chez leurs simples voi-
sins. A l’issue de leur prestation, ils sont
rétribués en riz, alcool, et parts de viande sacri-
ficielle. Il n’est pas donné à n’importe qui de
s’improviser idisu’ungnmar/boy. Il s’agit d’un
savoir-faire spécialisé transmis au sein de cer-
tains groupes de parenté patrilinéaires (birinda).
Au sud de l’Odisha, la transmission se fait géné-
ralement de père en fils, ou à défaut, d’oncle

paternel à neveu ; et elle est marquée par une
cérémonie au cours de laquelle un buffle est
sacrifié (Pathy 1996 : 32). A Srikakulam, au nord
de l’Andhra Pradesh, l’accession au statut de
peintre n’est pas nécessairement sanctionnée
par un rituel et les modes de transmission sont
plus souples : un oncle, un père, une grand-mère,
pouvant transmettre son savoir à un parent, quel

que soit son sexe. Cela dit, il ne suffit pas de
posséder certaines compétences techniques pour
être autorisé à tracer des images destinées à
abriter des esprits. Certains officiants expliquent
que ce sont leurs divins propriétaires qui leur en
ont donné l’ordre en rêve. Avant de se mettre à
l’œuvre, les peintres se doivent par ailleurs de
respecter certaines règles : jeûner avant d’officier
et pour les femmes, renoncer à effectuer leur
travail rituel en période demenstrues.Quant aux
peintres qui ont renoncé à rendre un culte à leurs
ancêtres et aux divinités associées au terroir
villageois pour se convertir au christianisme ou à
d’autres religions, ils cessent définitivement de
tracer des images chez eux ou chez leurs voisins.

Lors de la séquence rituelle au cours de
laquelle une peinture est réalisée, le peintre tra-
vaille en étroite collaboration avec d’autres offi-
ciants rituels – le prêtre-chanteur (boya), spécia-
liste des chants et des sacrifices, et le médium
(kuram), qui offre sa voix aux esprits. À l’instar
des peinturesmurales desWarli duMaharashtra
(Dalmia 1988) ou des femmes mithila du Bihar
(Singh 2000, Véquaud 1977), la production des
idisu’ung ne peut, en effet, se dérouler sans l’exé-
cution de performances oratoires diverses :
chants, invocations, dialogues avec les esprits.
Différents registres d’expression s’articulent
ainsi. Les modalités de convergence entre le
domaine du sonore et du visuel peuvent, comme
l’a souligné M. Leclair (2009), se décliner de

4 AOndengsung, village du district de Srikakulam (Andhra
Pradesh) où s’est déroulée une partie de mon enquête, on
compte six peintres rituels pour 280 habitants.

“
Comprendre ce qui confère à ces

images leur efficacité nous oblige à

les resituer à l’intérieur du dispositif rituel

dans lequel elles s’insèrent et à prendre

en considération l’ensemble des savoir-faire

et compétences mobilisés par leur produc-

tion et leur entretien.”
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multiples façons : l’œil peut donner à entendre
mais lamusique peut aussi donner à voir, déclen-
cher des images mentales, provoquer des phé-
nomènes de synesthésie ou impliquer encore
d’autres registres de perception. Dans certaines
sociétés, entonner – et transmettre – des chants
rituels implique un support visuel, qui sert de
dispositif mnémonique (Severi 2007). Dans
d’autres, c’est au contraire les chants qui vont
guider les gestes des spécialistes chargés de tra-
cer des images.Ainsi, chez lesRathwaduGujarat
(Jain 1984, Pandya 2004, Tilche 2015), desmusi-
ciens chantent les mythes de création pendant
que les peintres tracent ou « écrivent » (lakhvu) –
des scènes de ces mythes sur les murs. Pour les
peintres, les chants jouent alors le rôle d’aide-
mémoire (Jain, op.cit.). Les images sont ensuite
« lues » (vachyu) par des médiums en transe
(badvo), une lecture critique qui conduit les
peintres à corriger leur travail.

Chez les Sora, le geste du peindre, pour être
efficace, doit de même être soutenu par des sé-
quences de chants et de possession. Si le peintre
a pour mission de « construire » la maison des
esprits, d’autres doivent convaincre ces derniers
de l’habiter5. Par leurs chants, les boya et les
kuram convoquent les esprits pour les inviter à
regarder la peinture qui leur est offerte. Ces
derniers peuventmême être conviés en personne
à commenter la peinture par la voix d’unmédium
possédé. Lesmédiums exercent ainsi un contrôle
sur le travail du peintre auquel il peut être
demandé de compléter le contenu des images où
manquent parfois « des visages » (munka). Le
savoir-faire des peintres est ainsi évalué lors de
l’exécution d’une peinture, performance rituelle
semi-privée dont l’accès est réservé aux spécia-
listes religieux et auxmembres du groupe domes-
tique bénéficiaires du rite. Lorsque le contenu de
la peinture est jugé satisfaisant, le/la médium
lave le visageet les brasdupeintre avecde l’alcool
et souffle en direction de ses oreilles et de ses
yeux, pour ne pas que celui-ci devienne sourd
(kala) ou aveugle (kadu). Puis, le prêtre-chanteur
(boya) et le médium invitent par leurs chants les

puissances résidant dans l’inframonde à venir
habiter l’image et le rite s’achève par un sacrifice
de bouc ou de volaille. Le boya fait gicler le sang
de l’animal sur la peinture, ainsi que sur les
offrandes et les objets rituels qui l’entourent. Si
comme chez les Rathwa, la production d’une
image fait l’objet de commentaires, la perfor-
mance dans son ensemble s’apparente moins à
une « lecture » par des spécialistes qui auraient le
monopole de l’interprétation qu’à une négocia-
tion. Lors des séances de possession qui accom-
pagnent la créationdespeintures, il s’agit eneffet
de convaincre les esprits d’accepter la «maison »
qui leur est destinée ainsi que le sacrifice qui leur
est offert. C’est aux olangkumboy, femmes d’âge
mûr qu’on dit particulièrement habiles à trouver
les « bons mots » pour s’adresser aux esprits que
revient la tâche de dialoguer avec le médium
possédé.

La performance rituelle s’achève dans l’allée
centrale du village, où des médiums possédés se
livrent à des danses, entourés par des joueurs
de tambour (tudum) et de flûte (pané). Cette sé-
quence, qui consiste à faire danser les esprits, est
celle que les villageois attendent avec le plus
d’impatience. Et parfois, certains n’hésitent pas
à presser les spécialistes rituels réunis dans
l’espace domestique de terminer leur travail au
plus vite lorsqu’ils estiment qu’une séance de
possession traîne en longueur6.

Une fois la peinture tracée, son efficacité est
entretenue par les attentions quotidiennes que
lui procurent les habitants de la maisonnée.
Chaque soir, la maîtresse de maison vient dépo-
ser des offrandes de riz cuit devant les peintures
avant le souper. Et, lors des rituels célébrés à
l’échelle du village, le maître demaison assiste le
prêtre-chanteur lorsqu’il sacrifie une volaille et
asperge de sang l’image et le complexe d’arte-
facts rituels réunis autour. Loin d’être un sup-
port du divin isolé, les peintures sont, en effet,
entourées par un ensemble d’objets, de substan-
ces rituelles et d’images dont certains consti-
tuent une sorte de paravent protecteur qui les

5 Pour une analyse plus détaillée du rôle médiateur de la
parole dans la fabrication d’un support visuel, cf. Guillaume-
Pey (à paraître), « Tracer des désirs et contraindre les dieux.
Réflexions autour de la production et de la circulation
d’images rituelles chez les Sora », ASSR.

6 Les habitants d’un village sora d’Odisha (district de Gaja-
pati) chez lesquels j’avais assisté à la réalisation d’une
peinture et promis de leur rapporter un film sur un support
DVDavaient été extrêmementdéçuspar le fait que je n’avais
pas filmé les danses, ma caméra n’ayant malheureusement
plus de batterie.
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dissimule7. A ladifférencede l’imagevénéréedans
les temples hindous, où le fait de voir (darshan) est
un acte crucial pour le dévot (Babb 1981, Eck
1981), les peintures murales sora, tracées dans la
pièce la plus sombre des habitations (Fig. 3 a, b),
ne sont pas faites pour être contemplées par les
humains. Mais de nos jours, cette relation à
l’image se transforme, du fait notamment du pro-
cessus de patrimonialisation, d’« artification »
(Heinich&Shapiro 2012 ; Levanto, Naukkarinen,
& Vihma 2005) et de « commodification » (Appa-
durai 1986, Kopytoff 1986) dont les peintures font
l’objet. Offrandes destinées aux esprits dont elles

matérialisent lamaison, ces images lovées dans la
pénombre sont alors exposées aux yeux de tous
comme on va le voir à présent.

2. Mise en patrimoine et reconfiguration
des savoir-faire

De nos jours, on assiste à de nombreux chan-
gements relatifs au statut de ces supports icono-
graphiques destinés à séduire des puissances
invisibles, aux techniques employées par les
« charpentiers » rituels et aux relations des
peintres avec les autres spécialistes religieux.
Sur des supports fixes ou mobiles, les peintures
sora circulent à l’échelle régionale et nationale.

7 Les relations entre les peintures et les divers objets rituels
– les pots en particuliers – qui les entourent ont fait l’objet
d’un article publié dans un numéro des ASSR consacré aux
objets rituels (Guillaume-Pey 2016).

Figures3aet b. Image rituelle tracée dans un coin
sombre de la pièce centrale du foyer (District de
Gajapati, Odisha 2012)
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ABhubaneswar, capitale de l’Odisha, on peut les
voir dans le Musée des Arts et Artefacts Tribaux
de la ville, dans des marchés – en particulier lors
de l’Adivasi Mela, un festival tribal annuel –, ou
encore sur les murs d’enceinte entourant des
bâtiments officiels comme le commissariat, où
elles figurent à côté de peintures représentant
divers objets – bronzes, cuivres, terre cuite, etc.
– produits par d’autres communautés locales.
Peintes sur tissu, sur papier ou sur toile, cer-
tainesde ces images sont égalementà laportéede
tout internaute en mal d’exotisme. Aujourd’hui,
en effet, des sites internet proposent un panel
plus ou moins large de peintures sora à tous les
prix, exportables à l’étranger. La production et la
circulation des peintures sont soutenues par le
gouvernement indien. En Odisha et en Andhra
Pradesh, des festivals d’art tribal sont ainsi orga-
nisés chaque année pour promouvoir les pra-
tiques esthétiques des Sora et celles des autres
groupes tribaux de la région8. Divers acteurs
sociaux – personnel des agences tribales (Tri-
bal Integrated Development Agencies), membres
d’ONG locales ouSora issusd’une élite urbanisée
– jouent le rôle de médiateurs entre les peintres
sora et les organisateurs des évènements cultu-
rels où ils sont conviés.

Le processus de passage à l’art et de mise en
patrimoine a des répercussions importantes sur
les modalités de transmission du savoir-faire des
peintres. Aujourd’hui, de nombreux peintres
effectuent leur apprentissage hors du contexte
rituel. A Srikakulam, en Andhra Pradesh, c’est
dans le cadre d’ateliers organisés par une ONG
locale, destinés à les préparer à des expositions
régionales, que de jeunes villageois font leurs
premières esquisses sur des feuilles de papier
posées à même le sol. Parmi eux, on trouve une
proportion de spécialistes féminins supérieure à
celle de la génération antérieure. A l’instar des
femmes Mithila du Bihar (Fruzzetti, Ostor, Nath
Sarkar 2005) et des femmes Bhil du Madhya
Pradesh, la commercialisation des peintures
constitue pour elles une source d’empowerment.

Introduites dans de nouveaux circuits sur des
supports mouvants, le style et le contenu des
peintures changent. Ces images, faites pour être

vues, sont réalisées avec de nouveauxmatériaux.
Aux monochromes réalisés en farine de riz se
substituentdes toiles auxcouleursvives réalisées
à l’acrylique et destinées à séduire de nouveaux
clients (Fig. 4). Ces peintures qui peuvent être
reproduites à l’identique à partir du même
modèle sont parfois comparées à des « photoco-
pies » par ceux qui les produisent. Si les idisu’ung
qui sont tracées aujourd’hui dans les villages
peuvent servir de référents, des reproductions
d’images plus anciennes peuvent être également
utilisées. Un peintre d’Odisha a ainsi été chargé
de reproduire pour leMusée desArts etArtefacts
Tribaux de Bhubaneswar des photographies de
peintures des années 1940, lesquelles figurent
dans un ouvrage de Verrier Elwin (1955) consa-
cré aux pratiques rituelles des Sora.

Dans ce contexte de reconfiguration d’un sup-
port rituel en imagepatrimonialisée, le travail des
peintres sora n’est plus soumis aux critiques des
spécialistes religieux qui prêtent leur voix aux
esprits. Le savoir-faire du peintre, qui s’émancipe
de l’emprise de puissances ancrées dans la loca-
lité et des garants de la tradition que sont les
médiums, estdès lors évaluépard’autresacteurs :
commissaires d’exposition, organisateurs d’évè-
nements culturels, citadins indiens flânant dans
les expositions tribales, etc.Cesderniers ignorent
généralement les autres savoir- faire qui, à
l’échelle du village, sont impliqués dans l’exécu-
tion d’une peinture : celui des médiums, de leurs
interlocutrices privilégiées, des prêtre-chanteurs
et desmusiciens. On observe un phénomène simi-
laire dans le cas des peintures murales des
Rathwa du Gujarat, où le savoir-faire de ceux qui
« écrivent » l’image est valorisé, alors que les
compétences de ceux qui les « lisent » et de ceux
qui chantent les mythes de création qu’elles
donnent à voir ne font l’objet d’aucune reconnais-
sance (Tilche 2015). La mise en patrimoine, par
laquelle s’opèreunedé-ritualisationdespeintures
sora, occulte ainsi une de leurs principales carac-
téristiques : leur multisensorialité. A l’instar des
patua du Bengale (Hauser 2002) ou des kalam du
Kérala (Tarabout 2003), dont l’exécution est tra-
ditionnellement caractérisée par la mise en rela-
tion du chant et de l’image, l’importance accordée
à la composante visuelle d’un rite par les divers
agents de la patrimonialisation occulte totale-
ment les autres registres sensoriels impliqués
dans l’exécution d’une image.

8 Concernant la patrimonialisation des peintures sora en
Odisha, voir aussi Rousseleau (2014).
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Il n’y a que lorsqu’elles passent du mur à
l’écran, de l’échelle du village à l’échelle globale,
que la dimension sonore des peintures est par-
fois mise en avant. Ces dernières années, les
peintures sora ont inspiré des réalisateurs de
films d’animation. Leslie Mackenzie, dessina-
trice et directrice d’une maison de production
écossaise a ainsi intégré les chants d’une mé-
dium sora de l’Odisha dans son film d’anima-
tion intitulé « Kenkentid » – le « chant de l’oi-
seau » en langue sora9. Il s’agit d’un voyage à
travers une peinture qui s’anime et devient le
support de la narration. Le dessin animé raconte
l’histoire d’une fillette qui a recours aux services

d’une médium (kuramboy) pour communiquer
une dernière fois avec son oiseau défunt. La
kuramboy se saisit d’un van à riz, instrument
privilégié des médiums, et fredonne jusqu’à tom-
ber en transe. Son âme se détache alors de son
corps et, sous la forme d’un singe, gagne le pays
des défunts à la recherche de l’oiseau qui a perdu
sa voix. Ce dessin animé, qui fait partie d’un
ensemble de cinq films d’animation inspirés par
les pratiques esthétiques de groupes tribaux de
l’Inde centrale10, a été diffusé dans des écoles
indiennes et écossaises dont les élèves devaient
élire le plus beau conte animé11.

9 Lespeintures rituelles qui ont inspiré cedessinanimésont
celles des Sora de la vallée de Puttasing au sud de l’Odisha.

10 Cf. http ://www.talleststory.com/.
11 Concernant la transformation des peintures rituelles
sora en dessins animés, voir aussi Guillaume-Pey (« From

Figure 4. Peinture à l’acrylique destinée à la vente réalisée par Samanto, peintre de Sogeda (district de
Rayagada, Odisha 2013)
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Si de nos jours les « maisons » pour les esprits
sont mises en vente et inspirent des réalisateurs
de films d’animation, cela ne signifie pas pour
autant que le passage à l’art et la commercialisa-
tion des peintures sora s’effectuent au détriment
du rite. Le processus d’artification des peintures
et de transformation d’une image rituelle éphé-
mère en objet patrimonialisé, permanent et por-
table, peut être qualifié de partiel puisque de
nombreux peintres sora, à l’instar des femmes
peintres de Mithila (Mishra & Owens 1978, Hart
1995), commercialisent leurs travaux sans cesser
pour autant de produire des images en contexte
rituel. Même les peintres les plus jeunes formés
hors du village oscillent souvent entre leur statut
d’« artiste tribal », qui leur est octroyé à l’exté-
rieur de la communauté villageoise, et celui d’offi-
ciant rituel, qui leur est décerné par leurs
proches. Aux yeux de la plupart des villageois, en
effet, leur parcours d’apprentissage, qui s’effec-
tue dans un contexte très différent de celui de
leurs aînés, ne délégitime aucunement leur
savoir-faire et son application en contexte rituel.
Au village d’Ondengsung12 en Andhra Pradesh,
Tumpi et Rani, deux jeunes femmes d’une ving-
taine d’années, mettent ainsi à l’œuvre leurs
compétences – acquises dans le cadre d’ateliers
organisés par une ONG – lors du rite d’Urapur
marquant le renouvellement des images rituelles
dans l’espace domestique. Elles interviennent
aussi bien dans leur propre foyer que chez leurs
voisins. Ceux et celles qui commercialisent leurs
peintures, et se sont appropriés des codes esthé-
tiques adaptés à une clientèle citadine, intro-
duisent des changements dans les peintures réa-
lisées au village. Les peintres formés hors du
contexte rituel tendent à privilégier l’acrylique et
les tons vifs au détriment de la farine de riz.
L’utilisation de ces nouveaux matériaux a un
impact sur la durée du travail rituel, la fréquence
de renouvellement des peintures et suscite en
outre des conflits autour de la notion d’« effica-
cité » entre les peintres formés en dehors du
village, leursaînés formésencontexte rituel et les
médiums, qui exercent en principe un contrôle
sur leur travail. L’« authenticité » des peintures

tracées par les premiers est ainsi remise en ques-
tion par les seconds13. A Srikakulam, où les Sora
ont fondé une coopérative pour vendre divers
objets et vêtements décorés avec des motifs
d’idisu’ung imprimés, une kuramboy remarque
que les jeunes qui y travaillent sont incapables de
peindre correctement sur les murs : « Ils ne
savent pas peindre, ils prennent des tampons
pour marquer des sari » (Fig 5 a,b,c).

Mais la patrimonialisation des peintures ayant
pour corollaire la valorisation du savoir-faire du
peintre au détriment de celui des autres spécia-
listes rituels, ceux qui commercialisent leurs
peintures tout en officiant au village tendent à
s’émanciper du contrôle exercé par les spécia-
listes religieux de leur communauté. Des peintres
travaillant régulièrement pour des musées déve-
loppent aujourd’hui une exégèse particulièrement
poussée des images qu’ils produisent, se ré-appro-
priant parfois le discours des anthropologues14.
L’image, dont le contenu est, on l’a vu, élaboré au
gré des négociations entre des officiants dont les
savoir-faire sont complémentaires, est alors pen-
sée comme un récit par ceux qui la tracent et qui
s’arrogent le droit de la déchiffrer. Pour Laxman,
un peintre sora de l’Odisha, la peinture apparaît
comme un repositoire des connaissances et de
l’histoirede songroupe.Cethommememontreun
jour un ouvrage sur les peintures sora écrit par
deux auteurs odia dont il a été l’interlocuteur
privilégié (D.P. Kar & S.N. Agarwal 2004). Il tient
en particulier à me faire lire un mantra qui, dit-il,
« permet à n’importe qui de devenir kuram » en
m’expliquant que tout comme ce livre qui leur est
consacré, les peintures murales montrent toutes
les techniques utilisées par les kuram, les boya
et les regam’maran15. Les premiers spécialistes
religieux auraient ainsi, selon lui, acquis leurs
connaissances en regardant des peintures. La
hiérarchie des savoirs est ainsi renversée dans le
discoursde cepeintrepourqui l’image, en tantque
texte à déchiffrer, apparaît comme la source
ultime de tout savoir rituel, y compris celui du
médium, qui exerçait jusqu’alors un droit de
regard sur son travail.

ritual images to animated movies : The transformative
journey of the Sora paintings », à paraître).
12 Village situé dans le district de Srikakulam, au nord de
l’Andhra Pradesh.

13 Cf. Guillaume-Pey (2016).
14 Cf. Guillaume-Pey (« Tracer des désirs et contraindre les
dieux », à paraître).
15 Spécialiste des amulettes et des plantes médicinales.
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Figure 5 a, b et c. Impression de motifs rituels sur des sari (District de Srikakulam, Andhra Pradesh 2013)
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Among the Sora, a group of tribal farmers
living in villages in central-eastern India –at the
Odisha-AndhraPradeshborder–, one canfind, in
the central room of their houses, rectangular
mural paintings (Fig. 1). A band of geometric
patterns defines the outline of these images
whose content is particularly dense. Motifs
depicting various components of the natural
environment are mixed among numerous white
figures with anthropomorphic or zoomorphic
contours engaging in agrarian operations,
rituals, and sexual intercourse. In the Sora vil-
lages of Andhra Pradesh, these paintings,
usually made with rice powder (bandray), are
called idisu’ung, a word that can be translated as
”painted house“. In the Austroasiatic language
spokenby theSora, id is the radical formof a verb
referring to the action of ”tracing“, ”painting“ or
”writing“ and su’ung means ”house“16. These
images, in front of which sacrifices are regularly
performed, are indeed a kind of divine dwelling
inside the villagers’ houses. The prayers chanted
by religious specialists, which accompany the
gestures of the painter, speak about «construc-
ting ahousewithin thehouse» (Mallebrein 2001),
a house dedicated to the deities who are then
invited to lodge inside. The designing of these
images is part of a complex ritual system that
requires close collaboration between a ritual
painter and other religious specialists who,
through songs, pray to local deities to inhabit the
picture. Visual and aural expressions are inter-
woven in a unique manner to create ’living’ and
powerful divine images. Nowadays, these pain-
tings, which are an important mean of commu-
nication with the spirits, may be disconnected
from the converging agencies set in motion by
the ritual towhich they belong. Ephemeral traces
of a pact with deities whose desires must be
satisfied, the Sora paintings are thus exhibited in
museums, sold in local markets, and exported
abroad, even inspiring the production of anima-
ted films. Based on ethnographic fieldwork in
village rituals, museums and markets, this
article highlights the production of imageswhich
traverse ritual, ethnic, and national boundaries
and are imbued with different agencies. Through
the sinuous journey of these paintings, the

aesthetic and religious concepts of their creators
are reshaped, as well as the relationships
between the various ritual skills involved in their
creation17.

1. From gesture to speech: Interlacing
of skills in ritual context

Mural paintings are not mere decoration
aiming to brighten up the domestic space. They
are always made in a ritual context. Materializing
an objective in progress, these images are offe-
rings made for local deities. In the Sora villages
located in the northern part of Andhra Pradesh,
they are renewed about every three years for a
ritual celebrating the ripening of themangos (ura-
pur). During this ritual, thewomengo to a grove to
offer fruits to the ancestors (elda) and to the
chthonic deities (nyonan) associated with the hills
where the villagers practice shifting cultivation.
The paintings drawn during this ritual are desig-
ned to protect the members of each household of
the village and their harvests. The occasion for
the performance of the rituals in which the pain-
tings are made depends on the locality, as well
as the function associated with these images.
Among the Sora from Southern Odisha, some
images can be made during healing rituals or
death rituals (Fig. 2). Others are painted in the
house of some religious specialists (kuram) to
celebrate their spiritual weddings with their tute-
lary gods18.

The act of painting is considered a religious act
in itself. In a myth collected by Elwin (1955: 402),
the first ethnographer to study the Sora wall pain-
tings, the creation of these images is described as a
skill transmitted by the gods to human beings,
which are said to be themselves born from a pain-
ting spread by a drop of divine blood: according to
the myth, a god called Kitung drew a man and a
woman on the wall of his house. Then, he covered
them with leaves, spraying them with blood from
his little finger. Somedays later, the anthropomor-
phic figures came to life and sprang out from the

16 In South of Odisha, they are also called idital, which
means ”mural painting“ (Elwin 1955: chap. X).

17 This research is based on data collected during fieldwork
inSoravillagesof theNorthofAndhraPradesh (Srikakulam
district) and the South of Odisha (districts of Rayagada,
Gajapati and Ganjam) from December 2012 to April
2013 and from July to August 2013.
18 Cf. Elwin (op. cit) for a quite comical case of paintings
made forappeasing the two jealous spirit-wivesof amedium.
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wall.Themanandthewomanborn
from the god’s painting are said to
be theancestorsof theSora.While
in the myth a god shelters human
beings, provides them food and
clothes, and, above all, gives them
life by making a picture spread
with his own blood, in the ritual,
it is humans who draw, invite the
gods into their ”house-painting“, and feed them
with blood sacrifice and vegetal offerings.

To understand what confers on the paintings
their specific efficacy, we shall focus on the ritual
systeminwhich theyareembeddedandon theset
of skills required in their production and their
care. The image, indeed, is not effective without
being associated with powerful words and ges-
tures. The painting, on its own, is unable to
”enchant“ (Gell 1998)deities.Besides, asweshall
see, it is less a matter of ”enchanting“ than of
”compelling“ them. Among the Sora, where the
specialization of ritual tasks is particularly
strong (Dumont 1959, Guillaume-Pey 2011), the

creation and manipulation of images or objects
which materialize spirits generate complex inte-
ractions between different kinds of ritual perfor-
mers and their clients.

The production of a painting first requires
the intervention of religious specialists called
idisu’ungmar –for a man– or idisu’ungboy – for a
woman, terms that literally mean ”the one who
paints/writes/traces“. In charge of ”building“
houses for the spirits, these specialists are called
”carpenters“ in the ritual songs that accompany
the creation of the images they draw on thewalls.
There are usually several persons specialized in
the execution of idisu’ung in a village, who inter-
vene for their family aswell as theirneighbours19.
They are remunerated with rice, alcohol, and
pieces of sacrificial meat after the performance.
In Southern Odisha, according to D. Pathy, the
transmission of this skill is patrilineal or avun-
cular and the access to the status of ritual pain-
ter in a patrilineal lineage (birinda) is marked by
a ceremony during which a buffalo is sacrifi-
ced (Pathy 1996: 32). In Srikakulam, Northern
Andhra Pradesh, the access to the status of idi-
su’ungmar/boy is not formalised by a ritual and
the modalities of transmission are more flexible:
a father, mother, uncle, or grand-mother can
show any member of their lineage how to paint,

whateverhisorhergender. It isworthnoting that
simply having technical competences is not suf-
ficient for one to be allowed to paint houses
dedicated to the spirits. Some officiants explain
that the latter order them to do it in dreams.
Besides, ritual painters have to follow certain
rules. Before drawing an image on the wall, they
have to fast. In addition, during theperformance,
the only substance they can consume is the

19 At Ondengsung, Sora village of Srikakulam where I
stayed during my fieldwork, there are six painters, two
women and four men, among 280 inhabitants.

“
To understand what confers on the

paintings their specific efficacy, we

shall focus on the ritual system in which

they are embedded and on the set of skills

required in their production and their care.”

Figure 2. Painting made for a funerary ritual
(Gajapati district, Odisha 2013)
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alcohol offered to the deities. If the specialist is a
woman, she should not be menstruating, as the
blood may provoke the wrath of the deities.
Finally, painters converted to Christianity or
other religions, however technically competent
they may be, are not allowed to continue to draw
on their walls or those of their neighbours.

The painter is far from being the only actor on
the ritual scene. The execution of powerful images
is not an individual but a collective performance
involving other religious specialists: it also
involves the singer-priest (boya), who chants invo-
cations and performs sacrifices, and the medium
(kuram),whogiveshis voice to thedeitieshe embo-
dies during rituals. In the manner of the mural
paintingsmade by theWarli of Maharashtra (Dal-
mia 1988) or by women of Mithila in Bihar (Singh
2000, Véquaud 1977), the production of idisu’ung
is indeed accompanied by various oral perfor-
mances:songs, invocations,dialogueswithspirits.
Different modes of expression are thus combined.
The modes of convergence between visual and
aural experiences can be expressed, as Madeleine
Leclair (2009) emphasises, in variousways: vision
can suggest sound but music can also suggest
sight, triggering mental images, provoking a
synaesthetic phenomenon, or even implying other
registers of perception. In several societies, burs-
ting into–andtransmitting–ritual songs impliesa
visualmedium,actingasmnemonicdevice (Severi
2007). In others, on the contrary, the songs guide
the gestures of specialistswho trace images. Thus,
among the Rathwa of Gujarat (Jain 1984, Pandya
2004,Tilche2015),musicians chantmythsof crea-
tion while painters draw or ”write“ (lakhvu)
–mythical scenes on the walls. For the painters,
songs act as ”aide-mémoire“ (Jain, op. cit.). Then,
images are ”read“ (vachyu) by mediums in trance
(badvo), a critical reading that forces the painters
to correct their work.

Among the Sora, the painter’s action to be
effective,mustbesupportedbysongsandseances
of possession. While the painter has for duty to
«build» a house for the spirits, others must
convince the spirits to inhabit it20. By their songs,

the boya and the kuram summon the spirits and
invite them towatch thepainting offered to them.
The latter may intervene to give their opinion on
thepaintingby themouthofapossessedmedium.
Thus, mediums control the painter’s work to
whom they ask to complete the content of images
whenever they feel that ”faces“ (munka) are mis-
sing. The painter’s skill is thus evaluated during
the design process, a semi-private performance
whose access is restricted to the ritual officiants
and to the inhabitants of the household, benefi-
ciaries of the ritual. When the spirits –and their
intermediaries on the ritual stage– are satisfied
with the content, the medium washes the pain-
ter’s face and arms with alcohol and blows on his
earsandeyes, tokeephimfromdeafness (kala) or
blindness (kadu). Then, the singer-priest (boya)
and the medium (kuram) summon by their songs
one last time the spirits living in the underworld
to inhabit the image. The boya sacrifices a goat or
a chicken and spreads the blood on the painting
and on the ritual objects placed around it. Aswith
the Rathwa, the production of an image is the
subjectofcomments,buthere theperformanceas
a whole is less a ”reading“ by specialists who
might monopolize its interpretation and more
a negotiation between the various officiants. In-
deed, the sequences of possession that accom-
pany the creation of paintings aim at convincing
the spirits to accept the ”house“ and the sacrifice
offered to them. The olangkumboy, mature
women who are said to be particularly skilled at
finding the ”good words“ to address the spirits,
are the ones who engage the conversation with
the possessed medium.

Theritualperformanceendsup in themainstreet
of the village, where possessedmediums dance, sur-
rounded by musicians playing drum (tudum) and
flute (pane). This sequence, which consists in
making the spirits dance, is what the villagers wait
for with the utmost patience. And sometimes, some
of themdo not hesitate to press the religious specia-
lists performing the ritual inside the house to finish
their work quickly whenever they feel a seance of
possession is lasting too long21.

20 For amore detailed analysis on the central part played by
speech in the creation of visual medium, cf. Guillaume-Pey
(tobepublished), ”Tracerdesdésirs et contraindre lesdieux.
Réflexions autour de la production et de la circulation
d’images rituelles chez les Sora“, ASSR.

21 People from a village of Odisha (Gajapati district) where
I observed the creation of a painting and promised to give
them a DVD of the ritual I filmed were very disappointed
because I didn’t record the dances (I had unfortunately no
more battery to film the ritual until the very end).
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Once the painting is completed, its efficacy is
supported by the daily care given to it by the
inhabitants of the house. Every evening, the
housewife places cooked rice for the spirits in
front of the images before serving her family
members. And, for main village rituals, her
husband assists the singer-priest when he sacri-
fices a chicken and spreads blood on the image
and the complex of artefacts around. The Sora
mural paintings, far from being isolated pic-
tures, are instead integrated into a set of ritual
objects, substances and images –some of them
acting as a protective screen behind which the
paintings are hidden22. In contrast with the

divine images worshipped in Hindu temples,
where the act of seeing the deity (darshan) is
crucial (Babb 1981; Eck 1981), the Sora wall
paintings, drawn in the darkest corner of the
room (Fig. 3 a, b), are not made to be contem-
plated by human eyes. But nowadays the way
images are perceived is changing due to the
process of patrimonialization, artification (Hei-
nich & Shapiro 2012; Levanto, Naukkarinen, &
Vihma 2005) and commoditization (Appadurai
1986, Kopytoff 1986) of the ritual images and
their transformation in cultural heritage. As
offerings that give a tangible form as well as a

22 Concerning the relationships between the paintings and
the various objects –and more particularly the pots– by
which they are surrounded, cf. Guillaume-Pey 2016.

Figures 3 a et b. Wall painting made in a dark
corner of the central room of the house (Gajapati
district, Odisha 2012)
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dwelling place to the spirits in any particular
village, these images normally concealed in the
darkness of a house, as I shall now discuss, come
to be exhibited for all.

2. Patrimonialization and reshaping
or ritual knowledge

The status of a visual medium made to seduce
deities, the techniques employed by the ritual
”carpenters“ and the relationships between
painters andother ritual specialists are currently
shifting. In static or mobile formats, images hid-
den in Sora villages are circulating at a regional
andnational level. InBhubaneswar, the capital of
the Odisha State, Sora paintings are exhibited at
theMuseumof Tribal Arts andArtifacts and sold
inmarkets–particularlyduring theAdivasiMela,
an annual tribal festival. One can also see Sora
paintings amongst representations of various
artefacts – brass, terracotta, wood carving, etc.–
made by different local communities, displayed
on the walls of official buildings like the office of
the Deputy Commissioner of Police. Painted on
paper, canvas, or clothes, some of these images
are also within reach of any internet surfer in
search of exoticism. Indeed, various websites
today offer panels largely consisting of Sora pain-
tings at different prices, exportable abroad. The
production and the circulation of Sora paintings
is supportedbytheIndiangovernment. InOdisha
and in Andhra Pradesh, tribal festivals are orga-
nised every year to promote the aesthetic prac-
tices of the Sora and other local tribal groups23.
Various social actors –TribalDevelopmentAgen-
cies staff members, local NGO workers, and
urban educated Sora– act as mediators between
the Sora painters and the coordinators of the
various cultural events in which the former are
invited to show their work.

The transformation of ritual images in cultural
heritage, handicraft or art affects the modes of
transmission of knowledge. Nowadays, it is often
outside the ritual and outside the bonds of kinship
that the Sora learn to paint. At Srikakulam, in
AndhraPradesh, it is duringworkshopsorganized
by an NGO that young Sora villagers draw their
first sketches on papers placed on the ground.
Among them, we find a higher proportion of

women than in the previous generation. As with
theMithilawomenofBihar (Fruzzetti,Ostor,Nath
Sarkar 2005) and the Bhil women of Madhya Pra-
desh, the commoditization of paintings is a source
of empowerment for the Sora women.

Introduced in new circuits onmobilemediums,
the style and the content of these paintings are
shifting. These images produced to be displayed
aremadewith newmaterials.Monochromes desi-
gned with rice flour are replaced with brightly
coloured canvases made with acrylics and aimed
atseducingnewclients (Fig.4).These imagesthat
canbe reproduced from the samemodel are some-
times compared to ”Xerox copies“ by those who
create them. If idisu’ung which are still drawn in
villagesnowadaysmaybeused as examples,more
ancient copies of ritual images are also used.
Thus, a Sora painter of Odisha working for the
Museum of Tribal Arts and Artifacts has been
asked to reproduce the photographs of Sora pain-
tingsmade in the1940s fromVerrierElwin’sbook
(1955) dedicated to the Sora religious practices.

In this context of reconfiguration of religious
media in patrimonialised image, the painter’s
work is no longer submitted to the critics of ritual
specialists possessed by spirits. The painter’s
skills, liberated from the control of local deities
and of the officiants who embody them, is now
evaluated by other actors and institutions:
museum curators, organizers of cultural events,
urban consumers wandering through tribal exhi-
bitions and markets, etc. These new mediators
rarely take into account other forms of know-
ledge which, at the village level, are involved in
the production of a painting: the skills of the
possessed mediums, the women who dialogue
with spirits, the singer-priest and the musicians.
The same phenomenon can be observed in the
case of the wall paintings made by the Rathwa in
Gujarat, where the knowledge of those who
”write“ the image is highlighted, whereas the
expertise of those who ”read“ or who sing the
myths of creation shown in the paintings is not
recognized (Tilche 2015). The transformation of
Sora paintings in cultural heritage, which brings
about a de-ritualisation of the images, eliminates
one of theirmain features: their polysensoriality.
As with the patua from Bengal (Hauser 2002) or
the kalam from Kerala (Tarabout 2003), whose
designs are traditionally characterized by the
connection between sounds and images, the

23 See also Rousseleau regarding the transformation of the
Sora paintings in Odisha (2014).
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importance given to the visual component of the
ritual completely negates the other sensory regis-
ters usually implied in the creation of the image.

It is only when we move from the wall to the
screen, from the local to the global level, that the
sonorousdimensionof thepaintings issometimes
enhanced. Over the last few years, Sora paintings
have inspired the creation of animated films.
Thus,LeslieMackenzie, cartoonistanddirectorof
aScottishproductionfirm,has included the songs
of a Sora female medium (kuramboy) of Odisha in
her animated movie untitled ”Kenkentid“ – the
”Bird Song“ in the Sora language24. She invites us
to travel insideaSorapaintingwhich, through the
medium of narration, becomes animated. It tells

the story of a young girl who asks a kuramboy to
help her communicate one last timewith her dead
bird. The kuramboy, a winnowing fan on her lap,
starts to sing and falls into a trance. Her soul
separates from her body and, in the form of a
monkey, reaches the land of the dead in search of
the bird which has lost its voice. This cartoon is
part of a collection of five animated films inspired
by the aesthetic practices of five tribal groups of
Central India25.Theseanimatedmovieshavebeen
shown inScottish and Indian schoolswhere child-
ren have been invited to vote for their favourite
cartoon26.

24 The ritual paintings made by the Sora of the Puttasing
valley (Southern Odisha) inspired the creation of this car-
toon.

25 Cf. http://www.talleststory.com/.
26 Regarding the transformation of Sora ritual paintings in
cartoons, cf. Guillaume-Pey (”From ritual images to anima-
ted movies: The transformative journey of the Sora pain-
tings“ (to be published).

Figure4. Acrylic paintingmade for sell by Samanto, Sora painter of Sogeda (Rayagada district, Odisha 2013)
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Even though ”houses for the spirits“ are today
exhibited, sold, and inspire the production of
animated movies, this does not in any way mean
that the patrimonialization, the artification and
the commoditization of the Sora paintings are
necessarily carried out to the detriment of the
ritual performance. Aswith themaithil paintings
of Bihar (Mishra and Owens 1978; Hart 1995),
the arrival of the Sora pictures on the market
does not lead to the disappearance of the ritual
paintings. The artification and the transforma-
tion of an ephemeral ritual image into a perma-
nent patrimonialized artefact made for exhibi-
tion or for sale may be qualified as partial since
many Sora idisu’ungmar/boy, as with the Mithila
painters, commercialise their work without com-
pletely ceasing production of wall paintings in a
ritual context. Even the youngest painters who
learnt to paint out from the ritual juggle their
status as ”tribal artist“, granted to them outside
the village, and their status as ”ritual specialist“,
attributed by their kin. At Ondengsung, a village
of Andhra Pradesh27, the learning process of the
youngest painters, contextualized very diffe-
rently from that of their elders, does not at all
delegitimate the acquisition of their skills and its
application during religious events. Thus, for
Urapur, the ritual during which the ritual pain-
tings are renewed, Tumpi and Rani, two women
in their twenties, put into practice the skills they
acquired during workshops organised by an
NGO. They perform in their own house as well as
in their neighbours’ houses. Those who sell their
paintings and appropriate aesthetics codes
aimed at charming urban customers, introduce
some stylistic changes to thewall paintingsmade
in the village. They tend to prefer acrylic and
vivid colours to rice powder. The use of these new
materials has an impact on the duration of the
ritual work, the frequency of the renewal of the
paintings and may also generate conflicts regar-
ding the definition of ”efficacy“ between painters
trained out of the village, their elders who acqui-
red their knowledge in a ritual context, and the
mediums, who usually control their work28. In
the district of Srikakulam, where the Sora have
funded a cooperative to sell various objects and

clothes decorated with printed designs inspired
from idisu’ung, a kuramboy notes that the young
painters who work there are not able to paint on
the walls: ”They don’t know how to paint, they
just take stamps to mark sari“ (Fig 5 a,b,c).

Nonetheless, this reshaping of Sora ritual
paintings in commodities, handicraft or art pro-
ducts,whichenhances thepainter’s knowledgeat
theexpenseof theskills of other ritual specialists,
allows those who sell their paintings to free
themselves from the control exercised by the
religious specialists of their community. Nowa-
days, some painters who work regularly for
museums construct interpretations built upon
the images they produce, sometimes even appro-
priate the discourse of anthropologists. The
image, whose content is, as we saw, created
through negotiations between ritual performers
whose skills are complementary, is thus thought
as a narrative by those who draw it and claim the
right to decipher it. Laxman, a Sora painter of
Odisha, considers the painting as a repository of
the knowledge and the history of his group. This
man showedmeoneday a bookonSorapaintings
written by twoOdia authors for whomhewas the
main informant (D.P.Kar & S.N. Agarwal 2004).
He was particularly eager to show me a mantra
that would ”enable anybody to become kuram“,
and he explained that like this book dedicated to
them, the wall paintings display all the tech-
niques used by kuram, boya and regam’maran29.
The first ritual specialists would have, according
to him, acquired their knowledgewhile looking at
paintings. The hierarchy of knowledge is thus
inverted in thediscourse of this painter forwhom
the image, as a text to decipher, is considered as
the ultimate source of ritual skills, superceding
even those of the medium who, until then, still
had a right to inspect his work.
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Figure 5 a, b et c. Printing of ritual designs on sari (Srikakulam district, Andhra Pradesh 2013)
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Processus vitaux, configurations agentives
et anthropologie de la vie

Perig PITROU
Chargé de recherche, CNRS Laboratoire d’Anthropologie Sociale, Collège de France

Résumé
Alors que l’anthropologie contemporaine s’attache à aborder la réalité humaine « par-delà nature

et culture » (Descola 2005), il convient de réfléchir à la place à accorder aux savoirs biologiques au sein
de cette science comparative qui fonde ses connaissances sur des enquêtes ethnographiques. L’enjeu
est alors de surmonter la dichotomie nature/culture dans des investigations qui relient, de manière
non réductionniste, des faits de culture à desmécanismes naturels. Au sein du programme«Des êtres
vivants et des artefacts », soutenu par la Fondation Fyssen en 2013 et 2014, une réflexion collective
s’est engagée sur ces questions, lors dedeux journéesd’études organisées auCollègedeFrance et d’un
colloque international qui s’est tenu aumusée du quai Branly. En proposant de porter l’attention sur
les modalités de l’imbrication des processus vitaux et des processus techniques, ces moments de
dialogue interdisciplinaire ont montré qu’il était judicieux d’enquêter sur les « configurations
agentives » au sein desquelles se manifestent les phénomènes tels que la reproduction, la croissance,
la régénération, ou la sénescence – pour ne mentionner que quelques exemples. La description
conjointe de l’agentivité (agency) à l’œuvre dans ces processus et des actions réalisées par les humains
pour exercer une influence sur eux, constitue en effet une méthode féconde pour contextualiser les
savoirs sur la vie. Cette démarche d’inspiration pragmatique offre des instruments analytiques pour
comparer des sociétés dissemblables (traditionnelles/modernes ; occidentales/non-occidentales),
dans le cadre d’une anthropologie de la vie qui étudie les variations, dans le temps et dans l’espace,
des conceptions de la vie.

Mots-clés
Anthropologie de la vie, processus vitaux, processus techniques, biotechnologies

Vital processes, agentive configurations
and anthropology of life

Abstract
As contemporary anthropology seeks to address human reality ”beyond nature and culture“

(Descola 2005), it is necessary to reflect on the place biological knowledge should be given within this
comparative science that bases its knowledgeonethnographicfieldwork.The challenge is to overcome
the nature/culture dichotomy through investigations that connect cultural facts to natural mecha-
nisms in a non-reductionist way. As part of the ”Living Beings and Artifacts“ program, supported by
the Fyssen Foundation in 2013 and 2014, twoworkshopswere organized at the Collège de France and
an international symposium was held at the Musée du Quai Branly to reflect on these issues. In
proposing to pay attention to the interweaving of vital processes and technical processes, these
moments of interdisciplinary dialogue have shown that it is important to investigate the ”agentive
configurations“ within which phenomena such as reproduction, growth, regeneration, or senes-
cence--tomention only a few--occur. The joint description of the agency at work in these processes and
the actions performed by humans to influence them is indeed a fruitful method for contextualizing
knowledge(s) of life. This approach, inspired by pragmatics, provides analytical tools for comparing
dissimilar societies (traditional/modern, Western/non-Western), as part of an anthropology of life
that studies variations in conceptions of life over time and space.

Keywords
Anthropology of life, vital process, technical process, biotechnologies
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Le fait que les humains soient des êtres vivants
dont l’existence est en partie déterminée par des
dynamiques biologiques justifie que les sciences
sociales utilisent les connaissances produites par
les sciences de la nature, en particulier par la
biologie, pour apporter l’éclairage le plus complet
possible sur des faits de culture. Les anthropolo-
gues Gílsi Pálsson et Tim Ingold ont ainsi récem-
ment appelé de leurs vœux au développement
d’une démarche réunissant l’anthropologie
sociale et l’anthropologie biologique, afin de
mener des enquêtes interdisciplinaires sur les
«biosocial becomings» (Pálsson&Ingold2013 ; cf.
Pitrou 2015b). L’enjeu est alors de préciser com-
ment tirer le meilleur parti de collaborations
interdisciplinaires qui prennent en compte des
mécanismes naturels pour expliquer des faits
sociaux d’une manière non réductionniste1. Or,
un tel projet est loin d’être évident car, précisé-
ment, l’anthropologie sociale s’est développée au
XXe siècle enprenantdesdistances avec l’anthro-
pologie physique, afin de délimiter un domaine
propre pour ses recherches. De sorte que la
promotion de projets intégrateurs non-dichoto-
miques (Ingold 2000 ; Descola 2005) soulève des
problèmes concernant le rôle que doivent occu-
per les savoirs biologiques dans les investiga-
tions menées à l’interface entre la science et la
société. Plus largement, il s’avère aussi crucial de
réfléchir à la place que cette discipline doit réser-
ver aux conceptions non-biologiques de la vie,
notamment celles forgées dans les sociétés non-
occidentales.

Afin d’apporter des éclairages sur ces ques-
tions j’ai dirigé, au sein du Laboratoire d’anthro-
pologie sociale du Collège de France, le pro-
gramme interdisciplinaire « Des êtres vivants et
des artefacts », soutenu par la Fondation Fyssen
en2013-2014. Les résultats de ces recherches ont
été d’abord présentés au Collège de France, lors
de deux journées d’étude réunissant des ethno-
logues mésoaméricanistes, amazonistes et océa-
nistes. Puis, à l’occasion d’un colloque interna-
tional au musée du quai Branly, des anthro-
pologues, des philosophes, des écologues ont

prolongé cette réflexion, afind’explorer lesmoda-
lités de l’imbrication des processus vitaux et des
processus techniques. Dans le présent article, je
souhaite démontrer qu’à travers cette probléma-
tique, on dispose d’un moyen heuristique pour
comparer les variations, dans le temps et dans
l’espace, des conceptions de la vie (Pitrou, Cou-
paye et Provost 2016 ; Pitrou 2014, 2016).

Anthropologie et biologie : quelle
interdisciplinarité ?

Déjà chez Durkheim, la place réservée à la
biologie dans la construction d’une science
sociale telle que la sociologie se révèle ambiva-
lente. Elle est d’abord un modèle à imiter : de
mêmeque la biologie s’est constituée en se consa-
crant à l’étude de phénomènes spéciaux, irréduc-
tibles aux explications physico-chimiques, la
sociologie s’affirme comme une démarche scien-
tifique qui porte sur un domaine propre du réel.
Mais, dans le même temps, l’étude de ces « faits
sociaux » incite Durkheim (2009 [1895, 1901]) à
affirmerque la sciencequ’il fondedoit développer
des explications strictement sociologiques, rom-
pant avec les explications biologiques et sociolo-
giques.Pourtant, endépit de l’affirmation initiale
de l’autonomie des sciences sociales, le projet
d’une anthropologie intégrative est rapidement
esquissé, par exemple dans « Les techniques du
corps » (1985 [1934]), où Mauss trace un pro-
gramme pour enquêter sur des « montages phy-
sio-psycho-sociologiques » ou sur des phénomè-
nes « biologico-sociologiques ». Les pratiques
liées à l’éducation ou au cycle de vie constituant
des ordres de faits privilégiés pour observer des
phénomènes à l’interface entre la nature et la
société.

Les pratiques thérapeutiques se révèlent éga-
lement instructives, en premier lieu parce que les
travaux sur les médecines traditionnelles
attestent de la diversité des conceptions du corps
selon les contextes culturels – la diffusion de
la biomédecine occidentale, n’empêchant pas
qu’existent des « biologies locales » (Lock &
Nguyen 2010). En effet, les savoirs biologiques et
médicaux dépendent grandement des contextes
culturels au sein desquels ils apparaissent,
comme l’établissent les travaux sur les « bioso-
ciabilités » (Rabinow 1996) – et plus globalement
les recherches menées dans le domaine des
Science and Technology Studies. Tout en identi-
fiant comment les conditions biologiques, d’un

1 Comme le déclarait Pálsson il y a quelques années : « The
big challenge for anthropology now is to realign the biological
and the social on new terms in a nonreductionist fashion »
(2012 : S 194). Sur cette question, voir par exemple la
critique de la sociobiologie par Marshall Sahlins (1976).
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individu ou d’une population, exercent une
influence sur les manières de créer des collectifs
– on pense par exemple aux associations de
malades–, ces investigationsmontrent comment
la construction des savoirs scientifiques gagne à
être mise en rapport avec des conditions poli-
tiques, idéologiques et économiques. Un des
enjeux théoriques, pour l’anthropologie de la
médecine et pour les STS, est alors d’éclairer
comment l’existence des « formes vivantes » (Life
Forms) coexistant au sein d’un même environne-
ment – les humains, les animaux, les végétaux,
mais aussi les micro-organismes – sont organi-
sées selon des « formes de vie » (Forms of Life),
c’est-à-dire des systèmes de règles qui régissent
les rapports entre ces êtres (Helmreich 2009).

Dans la synchronie, cela invite à explorer la
collaboration qui s’établit entre diverses espèces.
Ainsi, dans The life of cheese, Heather Paxson
(2013) propose-t-elle d’étudier la production arti-
sanale du fromage dans certaines régions des
États-Unis en examinant comment les différents

agents (brebis, chiens, microorganismes) intera-
gissent au sein de ce qu’elle appelle des « Ecolo-
gies of Production ». Sur un axe diachronique, la
plasticité du vivant explique que les humains font
plus que coordonner leurs actions avec des non-
humains : ils participent aussi au façonnage de
nouvelles formes élaborées en fonction des fins
humaines. C’est pourquoi, dans son introduction
à Industrializing Organisms, Edmund Russel
(2004) suggère que, plutôt que d’opposer le déve-
loppement des techniques mécaniques et l’utili-
sation des animaux, il convient de considérer que
« industrialisation was a biological as well as a
mechanical process. Machines, plants, and ani-
mals coexisted, industrialization needed living
organims to suceed » (2004 :2). Pour ne pas
demeurer partielle, l’histoire des techniques ne
doit donc pas seulement se pencher sur les rela-
tionshumains/machines : elle gagne à étudier les
interactions « humains-machines-nature ». Au
sein de cette « histoire évolutionnaire » ou des
« ecologies of production », on comprend donc que

Figure 1. Dans sa monographie consacrée aux Abelam de Papouasie-Nouvelle-Guinée, Ludovic Coupaye
envisage les ignames comme des ”Growing Artefacts“ produits lors d’une chaîne opératoire.
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la distinction entre « être vivant » et « artefact »
devient peu opératoire pour comprendre la com-
plexité des interactions et des évolutions qui
caractérisent les rapports
entre les humains et les
autres êtres vivants. Il
s’avère alors plus perti-
nent de porter l’attention
sur l’imbrication des pro-
cessus vitaux et des pro-
cessus techniques.

L’étude des processus

La notion de processus
évite de traiter la vie comme un phénomène
uniforme. À l’instar de Canguilhem (1992
[1951]), qui la définissait comme un « ordre de
propriétés », l’analyse gagne à se pencher sur une
variété de phénomènes que les humains per-
çoivent dans leur corps et dans la nature : par
exemple, la reproduction, la croissance, l’anima-
tion, la régénération et la sénescence des indivi-
dus, mais aussi la diversité des relations qui
s’établissent entre eux (mutualisme, prédation,
parasitisme, etc.). La prise en compte de la plu-
ralité des processus observables chez les êtres
vivants permet, de surcroît, d’étudier la vie
comme un phénomène dynamique, se déployant
à plusieurs échelles spatio-temporelles. Sous cet
angle, par-delà le fonctionnement individuel des
organismes, c’est l’idée de cycles et de systèmes
écologiques qu’on aborde. De surcroît, dans la
mesure où la notionde processus permet aussi de
décrire la séquentialité et l’hétérogénéité des
opérations que les humains exécutent lorsqu’ils
sont engagés dans des activités techniques, elle
offre un instrument conceptuel commun pour
étudier comment les êtres vivants et les artefacts
sont produits (Coupaye 2013, Fig. 1).

Une caractéristique essentielle des êtres
vivants réside dans leur capacité à établir des
relations avec leur environnement, constitué à la
fois par d’autres êtres vivants et par des éléments
abiotiques. La multiplicité des interactions dans
lesquelles cesêtres sontplongés–pouragir suret
réagir – et le fait qu’un environnement soit en
définitive la résultante de ces interactions (Mar-
gulis 1988), constitue un bon argument pour trai-
ter la vie dans une perspective pragmatique,
commeunensembled’actions.Or,parmi lesêtres
vivants, les humains sont sans conteste ceux
qui disposent des modalités d’actions les plus

sophistiquées à travers les techniques, intellec-
tuelles etmatérielles, qu’ils ont développées pour
comprendre les processus vitaux et les prévoir.

Les humains ne sont pas
seulement soumis à des
processus biologiques : en
prenant conscience de ces
derniers, ils inventent des
moyens individuels et col-
lectifs pour agir dessus.
Que ces techniques ren-
voient à des procédés
cognitifs–parexemple les
taxinomies –, à des tech-

niques du corps ou à des dispositifs technolo-
giques employés pour cultiver des végétaux ou
utiliser des « produits animaux » (Sigaut 1980),
c’est toujours par le biais de médiations, intel-
lectuelles etmatérielles, que les humains entrent
en relation avec les êtres vivants. Par consé-
quent, la compréhension de ce qu’est la vie ne
peut faire l’économie des connaissances fournies
par l’anthropologie qui s’appuie sur des données
ethnographiques pour porter un regard réflexif
sur les contextes pragmatiques et technologiques
dans lesquels les sociétés instaurent divers rap-
ports avec les êtres vivants.

Plutôt que de traiter les êtres vivants ou les
processus vitaux comme s’ils étaient détachés
d’un environnement humanisé, il se révèle donc
instructif de décrire leur agentivité (agency)
propre, conjointement à l’agentivité déployéepar
leshumainsquand ils cherchentà les connaître et
les contrôler (Pitrou 2015). Heuristiquement, il
est fécond d’intégrer dans un même ensemble
analytique, l’examendesprocessusvitauxentant
que tels, celui des mécanismes et des agents
– généralement non-humains – qui produisent
ces processus vitaux et, enfin, celui des actions
que les humains exercent pour les influencer
(Fig. 2).

En mettant en avant l’importance des tech-
niques, un tel schéma aide à affiner la compré-
hension des types d’interventions que les hu-
mains exercent sur le vivant. Cela ne signifie pas
pour autant qu’il faille les traiter comme les
maîtres et possesseurs d’un tel domaine : où que
se situe l’avancée des technologies, les humains
font au contraire l’expérience d’une dimension
d’altérité et d’incertitude chez les êtres vivants.
C’est pourquoi, en toute rigueur, la restitution de

« Les humains ne sont pas
seulement soumis à des

processus biologiques : en
prenant conscience de ces
derniers, ils inventent des

moyens individuels et
collectifs pour agir dessus. »
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réalisées par les humains (ou des animaux, des végétaux, etc.)

pour contrôler ou influencer les processus vitaux

Actions

Actions

Processus vitaux

produisant les processus vitaux

(produites par des agents non-humains)

(croissance, animation, reproduction,

dégénérescence et régénération, etc.)

la distribution de l’agentivité peut s’attacher à
montrer l’influence des non-humains sur les
humains autant qu’à suivre les modalités des
actions exercés par les humains sur les non-
humains. En tout état de cause, la notion de
configuration agentive constitue un élément clé
pour engager une réflexion anthropologique :
plutôt que de comparer des objets, cette dernière
gagne en effet à comparer des relations.

L’anthropologie de la vie
et les configurations agentives pour étudier
la diversité des conceptions de la vie

Encontextualisant les conceptions de la vie, une
approche en termes d’agentivité et de processus
présente l’intérêt de faire entrer dans un même
cadre analytique les savoirs biologiques et les
conceptions non-occidentales de la vie. En compa-
rant des données ethnographiques de nombreuses
sociétés humaines, Philippe Descola (2005) a
démontré l’existence d’une variation, dans le
temps et l’espace, des conceptions de la nature. De
même, on peut soutenir que les humains ne per-
çoivent pas partout le vivant de manière similaire
et, surtout, qu’ils produisent des explications très
diversespour en rendre compte. Il existe certesdes
mécanismes cognitifs fondamentaux, grâce aux-
quels leshumains fontdes inférences, implicitesou
explicites, à propos de phénomènes tels que la
croissance, la reproductionou la sénescence.Mais,
dans la mesure où les mécanismes produisant ces
phénomènesdemeurentsoustraitsauxregards, les
hypothèses forgées pour les rendre intelligibles
demeurent très variées, y compris dans le domaine

scientifique (Helmreich 2011). Pour l’anthropolo-
gie de la vie, un des enjeux est donc de comprendre
comment des variations culturelles dans la percep-
tion des processus vitaux (Bloch 1998) et dans la
formulation de ce qu’on peut appeler des théories
de la vie s’appuient sur un socle cognitif commun.

Un des principaux écueils menaçant l’anthro-
pologie en général, et l’anthropologie de la vie en
particulier, réside dans l’instauration d’une
dichotomie entre The West and the rest qui in-
terdirait la comparaison entre les sociétés hu-
maines. Il ne saurait être question de mécon-
naître la spécificité des pouvoirs sur le vivant que
la science contemporaine rend possible, dans le
domaine de l’agronomie ou de la médecine par
exemple. Cela ne veut pourtant pas dire que les
innovations scientifiques et technologiques pro-
duiraient des effets similaires dans toutes les
sociétés modernes. La variété des débats bioé-
thiques que ces innovations suscitent selon les
pays – que l’on pense aux questions relatives aux
thérapies géniques ou à la procréation médicale-
ment assistée –, prouve que les institutions
sociales et les ontologies propres aux sociétés
humaines génèrent une multiplicité de systèmes
devaleurs (esthétiques,morales, juridiques)pour
régler les rapports avec le vivant. Par ailleurs,
même si, du fait d’une illusion de perspective
(Lévi-Strauss 1962), les techniques mobilisées
dans des sociétés traditionnelles – les « bio-
technologies archaïques », comme les appelait
Dagognet – apparaissent en général moins so-
phistiquées que celles des sociétés modernes, il
serait illogique de ne pas intégrer l’expérience

Fig. 2. Processus vitaux et configurations agentives. Les flèches en pointillés indiquent que les humains
peuvent agir, directement ou indirectement, sur les processus vitaux pour les orienter, mais seulement
lorsqu’ils existent au préalable.
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multiséculaire de ces groupes humains dans une
analyse comparative visant à établir les liens
entre les systèmes de pratiques et conceptions du
vivant.

Par conséquent, par contraste avec des
approches clivées qui étudient soit les biotechnolo-
gies contemporaines, soit les savoirs traditionnels,
la restitution des configurations agentives et
l’étude des processus présentent l’avantage d’insé-
rer dansunmêmemodèle analytiquedespratiques
anciennes (élevage, jardinage, agriculture) et
modernes (biomédecine, biologie de synthèse, do-
it-yourself biology, biodesign). Ce faisant, on favo-
rise le dialogue entre des traditions méthodolo-
giques très diverses – notamment les STS et
l’ethnologie des sociétés non-occidentales. Dans
cette perspective, l’enjeu est de déterminer les cor-
rélations entre la pluralité des techniques et la
pluralitédesconceptionsduvivantqueleshumains
élaborent. Il s’avère en particulier pertinent d’étu-
dier la situation de circularité qui existe entre deux
rapports unissant le vivant et la technique. D’une
part, le fonctionnement des êtres vivants est sou-
vent interprétéparanalogie avecdesactivités tech-
niques ou des artefacts ; par exemple : penser la
morphogenèse comme une activité de poterie ou
l’organisme comme une machine. D’autre part, ce
sont les êtres vivants eux-mêmes qui sont traités et
manipulés à travers des techniques comme, par
exemple, lorsque l’on traite le corps d’un enfant
comme un pot (dans certaines sociétés amazo-
niennes) ou qu’on « répare » le corps humain en
greffant certains organes.

De surcroît, la question de la technique ouvre
la réflexion épistémologique sur le problème plus
vaste de sa place dans les mécanismes évolutifs.
L’influence des artefacts sur les capacités cogni-
tives est telle que, par certains aspects, les tech-
niques humaines constituent un opérateur de
changement qui introduit une rupture radicale
dans l’histoire des espèces (Prochiantz 2012).
Cependant, dans la mesure où l’on a pu parler de
« bricolage évolutif » (Jacob 1977) pour décrire la
manière dont les êtres vivants combinent et
assemblent des éléments pour former des orga-
nismes, il s’avère aussi possible d’envisager
l’inventivité humaine comme unemanifestation,
certes extrêmement sophistiquée, d’un mouve-
ment plus vaste à l’œuvre dans la nature. Dans
cette perspective, l’étude systématique des dis-
continuités et des continuités existant entre les

techniques humaines et les mécanismes biolo-
giques constitue une autre direction dans
laquelle l’anthropologie de la vie gagne à déve-
lopper une approche interdisciplinaire.

Remerciements

Je tiens à remercier la Fondation Fyssen pour
le soutien apporté au programme « Des êtres
vivants et des artefacts ».Outre les deux journées
d’études au Collège de France et le colloque
international organisé au musée du quai Branly
en 2013-2014, ce projet collectif s’est prolongé
dans le cadre des activités de la Pépinière inter-
disciplinaireCNRS-PSL«Domestication et fabri-
cationdu vivant » (https ://domesticationetfabri-
cationduvivant.wordpress.com). Créée par la
mission pour l’interdisciplinarité du CNRS pour
la période 2014-2016, cette structure, dirigée par
Ludovic Jullien (Université Pierre etMarieCurie
– UMR Pasteur) et moi-même a pour objectif de
fédérer un réseau de chercheurs en sciences de la
nature et en sciences humaines et sociales pour
réfléchir à des problématiques communes liées à
la question du vivant. Au sein de cette configura-
tion, une équipe « Anthropologie de la vie et des
représentations du vivant » a été créée par Dimi-
tri Karadimas et moi-même au sein du Labora-
toire d’anthropologie sociale (http ://las.ehess.
fr/index.php ?2408).

Bibliographie

e Bloch, Maurice. 1998. How we think they
think: anthropological approaches to cognition,
memory, and literacy. Boulder, Westview Press.

e Canguilhem, Georges. 1992 [1951]. La
connaissance de la vie. Paris, Vrin.

e Coupaye, Ludovic. 2013. Growing artefacts,
displaying relationships: yams, art and technology
amongst the Nyamikum Abelam of Papua New
Guinea. New-York ; Oxford, Berghahn.

e Descola, Philippe. 2005. Par-delà nature et
culture. Paris, Gallimard.

e Durkheim, Emile. 2009 [1895, 1901]. Les
règles de la méthode sociologiques. Paris, Galli-
mard.

e Helmreich, Stefan. 2009. Alien Ocean:
Anthropological voyages in microbial seas. Berke-
ley, Los Angeles, University of California Press.

e Helmreich, Stefan. 2011. What was life?
Answers from three limit biologies. Critical
Inquiry 37 (4), p. 671-696.

ANTHROPOLOGIE/ETHNOLOGIE

36



e Ingold, Tim. 2000. The perception of the envi-
ronment. New York, Routledge.

e Ingold, Tim, et Gísli Pálsson (éds). 2013.
Biosocial becomings: integrating social and biolo-
gical anthropology. Cambridge, Cambridge Uni-
versity Press.

e Jacob, François. 1977. Evolution and tinke-
ring. Science 196, 4295, p. 1161-1166.

e Lévi-Strauss, Claude. 1962. La pensée sau-
vage. Paris, Plon.

e Lock, Margaret, et Vinh-KimNguyen. 2010.
An anthropology of biomedicine. Chichester,
Wiley-Blackwell.

e Margulis, Lynn. 1988. Symbiotic planet: a
new look at evolution. Londres, Weidenfeld &
Nicolson.

e Mauss, Marcel. 1985 [1934]. Les techniques
du corps, in Sociologie et anthropologie. Paris,
Presses Universitaires de France.

e Pálsson, Gílsi. 2012. Decode Me! Anthropo-
logy and Personal Genomics. Current Anthropo-
logy 53 (5), p. S185-S195.

e Paxson, Heather. 2013.The life of cheese.
Berkeley, University of California Press.

e Pitrou, Perig. 2014. La vie, un objet pour
l’anthropologie? Options méthodologiques et
problèmes épistémologiques. L’Homme 212,
p.159-189.

e –. 2015. Life as a process of making in the
Mixe Highlands (Oaxaca, Mexico): towards a
’general pragmatics’ of life. Journal of the Royal
Anthropological Institute 21 (1), p. 86–105.

e –.2015b.An anthropology beyond nature and
culture? Review of Biosocial becomings: integra-
ting social and biological anthropology, edited by
Tim Ingold and Gisli Pálsson, Cambridge : Cam-
bridge University Press, 2013. Somatosphere
(http ://somatosphere.net/2015/08/an-anthropolo
gy-beyond-nature-and-culture-tim-ingold-and-gisli-
palssons-edited-volume-biosocial-becomings.html).

e –.2016. Numéro Special « Action rituelle,
mythe, figuration. L’imbrication des processus
vitaux et des processus techniques en Mésoamé-
rique et dans les Basses-Terres d’Amérique du
Sud ». Revista de Antropologia.

e Pitrou, Perig, Ludovic Coupaye, et Fabien
Provost (éds). 2016. Des êtres vivants et des arte-
facts. L’imbrication des processus vitaux et des
processus techniques. Paris, Les actes de colloque

du musée du quai Branly (https :// actesbranly.
revues.org/647).

e Prochiantz, Alain. 2012. Qu’est-ce que le
vivant ? Paris, Seuil.

e Rabinow, Paul. 1996. Artificiality and
Enlightenment: from sociobiology to biosocia-
lity. P. Rabinow (éd)Essays on the anthropology of
reason. Princeton, Princeton University Press.

e Russell, Edmund. 2004. The garden in the
machine: Toward an evolutionary history of tech-
nology in Industrializing organisms: Introducing
evolutionary history (Susan R. Schrepfer & Philip
Scranton, eds).

e Sahlins, Marshall David. 1976. The use and
abuse of biology: an anthropological critique of
sociobiology. Ann Arbor, University of Michigan
Press.

e Sigaut, François. 1980. Un tableau des pro-
duits animaux et deux hypothèses qui en décou-
lent. Production pastorale et société 7, p. 20-26.

The fact that humans are living beings whose
existence is in part determined by biological
dynamics justifies using the knowledge produced
by thenatural sciences, especially biology,within
the social sciences in order to attain the most
comprehensive insights into cultural facts.
Anthropologists Gílsi Pálsson and Tim Ingold
have recently called for the development of an
approach combining social anthropology and
biological anthropology in order to conduct inter-
disciplinary investigations into ”biosocial beco-
mings“ (Pálsson & Ingold 2013; see also Pitrou
2015b). The challenge is to make the most of
interdisciplinary collaborations that takenatural
mechanisms into account to explain social facts
in a non-reductionist way.2But it is far from clear
how to do this, since social anthropology deve-
loped in the twentieth century precisely by dis-
tancing itself from physical anthropology and
delineating its own specific area of research.
Thus, projects like Ingold’s (2000), andDescola’s
(2005), which promote integrating biology and
anthropology in a non-dichotomous way, raise

2 AsPálssondeclareda fewyears ago, ”Thebig challenge for
anthropology now is to realign the biological and the social
on new terms in a non-reductionist fashion“ (2012: S 194).
On this issue, see for example Marshall Sahlins’ critique of
sociobiology (1976).

ANTHROPOLOGY/ETHNOLOGY

37



questions about the role of biological knowledge
in investigations at the interface of science and
society.Morebroadly, it is crucial to reflect on the
place anthropology should give to non-biological
concepts of life, especially those created in non-
Western societies.

To shed light on these issues, with support
from the Fyssen Foundation, I led the interdisci-
plinary program ”Living beings and artifacts“ in
2013-2014 within the Laboratoire d’anthropolo-
gie sociale of the Collège of France. The research
results were first presented at the Collège de
France over the course of two days of study that
brought together ethnologists specializing in
Mesoamerica, Amazonia, and Oceania. Then, at
an international conference held at theMusée du
Quai Branly, anthropologists, philosophers, and
ecologists came together to continue this reflec-
tion and explore the various ways in which vital
processes and technical processes are interwo-
ven. In thisarticle, Iwish todemonstrate that this
problematic provides us with a heuristic method
for comparing various conceptions of life across
space and time (Pitrou, Coupaye and Provost
2016; Pitrou 2014, 2016).

Anthropology and biology: what kind
of interdisciplinarity?

Ever since Durkheim, biology’s place in
constructingsocial sciences suchassociologyhas
been ambivalent. First, it is a model to imitate:
just as biology shaped itself by studying pheno-
mena that cannot be reduced to physical-chemi-
cal explanations, sociology defines itself as a
scientific approach that addresses its own
domain of reality. But at the same time, the study
of these ”social facts“ led Durkheim (2009 [1895,
1901]) to maintain that the science he founded
had to develop strictly sociological explanations,
breaking with biological and physical explana-
tions. Yet despite this initial assertion of the
autonomy of the social sciences, plans for an
integrative anthropology were soon outlined, for
example in Mauss’s ”Techniques du corps“
(1985 [1934]), where the author describes a
research program that would investigate ”physi-
cal-psychological-sociological montages“ and
”biological-sociological“ phenomena. Practices
related to education and to the cycle of life are
particularly useful for observing phenomena at
the interface between nature and society.

Therapeutic practices are also instructive,
because works focusing on traditional medicine
attest tothediversityofconceptionsof thebodyin
differentcultural contexts--thespreadofWestern
biomedicine does not mean that ”local biologies“
(Lock & Nguyen 2010) do not also exist. Indeed,
biological and medical knowledge are highly
dependent on the cultural contexts in which they
appear, as work on ”biosociabilites“ (Rabinow
1996) and more generally research in the field of
Science and Technology Studies (STS) has
shown. Such investigations identify how the bio-
logical conditions of an individual or population
influence the ways in which community is crea-
ted--here we may think of patients’ associations,
for example--and show how scientific knowledge
can gain by being connected to political, ideologi-
cal,andeconomiccircumstances.Thus,oneof the
theoretical challenges for the anthropology of
medicineandforScienceandTechnologyStudies
is to illuminate how various ”Life Forms“ that
coexist within the same environment--humans,
animals, plants, as well as micro-organisms--are
organized according to ”Forms of Life,“ that is to
say, systems of rules that govern the relations
between these beings (Helmreich 2009).

On a synchronic axis, this invites us to explore
various forms of inter-species collaborations.
Thus, in The life of cheeseHeather Paxson (2013)
studies artisanal cheese production in certain
regions of the United States by examining how
different agents (sheep, dogs, microorganisms)
interact within what she calls ”ecologies of pro-
duction.“ On a diachronic axis, the plasticity of
the living explains the fact that humans do more
than coordinate their actions with non-humans:
they also participate in shaping new formswhich
are developed for human purposes. This is why,
in his introduction to Industrializing Organisms,
EdmundRussell (2004) explains that rather than
opposing the development of mechanical tech-
niques to the use of animal power, we must
understand that ”industrialization was a biologi-
cal as well as a mechanical process. Machines,
plants, and animals coexisted, and industrializa-
tion needed to living organisms to succeed“
(2004, 2). In order to be complete, the history
of technology must therefore not only look at
relationships between humans and machines, it
must also study interactions between human,
machines, and nature. By studying ”evolutio-
nary history“ and ”ecologies of production,“ it
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becomes clear that the distinction between
”living being“ and ”artifact“ is of little use for
understanding the complex interactions and
developments that characterize the relationships
between humans and other living beings. It turns
out tobemore important to focusattentionon the
interweaving of vital processes and technical
processes.

The study of processes

The concept of process makes it possible to
avoid treating life as a uniform phenomenon. As
Canguilhem (1992 [1951]), who defined life as a
”classofproperties,“ showedus,analysisbenefits
from addressing the wide variety of phenomena
that humans perceive in their bodies and in
nature–for example, reproduction, growth, ani-
mation, regeneration, and senescence in indivi-
duals–as well as the diversity of relationships
that develop between them (mutualism, preda-
tion, parasitism, etc.). Taking the plurality of pro-
cesses observable in living beings into account

allows us, moreover, to study life as a dynamic
phenomenon, one that occurs at multiple spatial
and temporal scales. From this angle, we can go
beyond the individual functioning of organisms
and begin to tackle the idea of cycles and ecologi-
cal systems. In addition, to the extent that the
notionofprocessmakes itpossible todescribe the
sequentiality andheterogeneity of theoperations
humans perform when engaged in technical acti-
vities, it provides a conceptual tool for studying
howboth living things and artifacts are produced
(Coupaye 2013; Fig. 1).

A key feature of living beings is their ability to
build relationships with their environment,
which is made up of both other living beings and
abiotic elements. Themultiplicity of interactions-
acting on and reacting--in which these beings are
immersed and the fact that a given environment
is ultimately the result of these interactions
(Margulis 1988) constitute a good argument
for treating life from a pragmatic perspective, as
a set of actions. But among living beings, it is

Figure1. In itsmonographyonAbelamofPapouasia-New-Guinea,LudovicCoupayestudiesyamsas”Growing
Artefacts“, produced through a ”chaîne opératoire“ (operational sequence).
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performed by humans (or animals or

plants, etc.) to control or influence vital

processes

producing vital processes

(produced by non-human agents)

(growth, animation, reproduction,

decay, regeneration, etc.)

Actions/Techniques

Actions

Vital processes

undoubtedly humans who have the most ad-
vanced modes of acting, through the intellectual
and material techniques they have developed for
understanding and predicting vital processes.
Humans are not only sub-
ject to biological proces-
ses: in becoming aware of
them, they invent indivi-
dual and collective means
for acting on them. Whe-
ther the skills involvedare
cognitive proceses (such
as establishing taxono-
mies), techniques of the
body, or technological devices and strategies for
growing plants and making use of ”animal pro-
ducts“ (Sigaut1980), it is always through intellec-
tual and material mediations that humans enter
into relationships with living beings. Therefore,
the understanding of lifemust draw on the know-
ledge provided by anthropology, which is based
on ethnographic data, to take a reflexive view of
the pragmatic and technological contexts in
which societies establish relationships with
various living beings.

Rather than treating living beings and vital
processes as if they are detached from a huma-
nized environment, it is instructive to describe
their specific agencies in conjunction with the
agency of the humans who seek to know and
control them (Pitrou 2015). Heuristically, it is
fruitful to integrate into a single analytic set the
examination of vital processes as such, the study
of the mechanisms and agents (generally non-
human) that produce these vital processes and,

finally, the analysis of the actions humans take to
influence them.

By highlighting the importance of techniques,
such a schema helps refine our understanding

of types of human inter-
vention on the living. This
does not mean that we
should see humans as the
mastersandrulersof such
a domain: no matter whe-
re advances in technology
occur,humansexperience
the otherness and uncer-
tainty of living beings.

This is why, to be rigorous, a description of the
distribution of agency must seek to show the
influence of non-humans on humans as well as to
trace the modes of human actions on non-hu-
mans. In any event, the notion of agentive confi-
guration is a key element of anthropological
reflection,whichcanbenefitfromcomparingrela-
tionships rather than objects.

Anthropology of life and agentive
configurations for studying the diversity
of conceptions of life

By contextualizing concepts of life, an ap-
proach based on agency and process presents the
advantage of being able to integrate biological
knowledge and non-Western conceptions of life
into a commonanalytical framework.Comparing
ethnographic data frommany societies, Philippe
Descola (2005) has demonstrated the variations
in conceptions of nature that exist across time
and space. Similarly, one can argue that humans

Fig. 2. Vital processes and agentive configurations. The dashed arrows indicate that humans can act on vital
processes directly or indirectly, to guide them, but only where they exist beforehand.

”Humans are not only
subject to biological

processes: in becoming
aware of them, they invent
individual and collective

means for acting on them.“
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across the globe do not perceive the living in the
same way and, above all, produce very different
explanations to account for life and living beings.
Certainly, there are fundamental cognitive
mechanisms humans use to make implicit or
explicit inferences about phenomena such as
growth, reproduction, or senescence. But to the
extent that themechanisms producing these phe-
nomena remain hidden from view, the assump-
tions created tomake them intelligible are highly
varied, including within science (Helmreich
2011).One of the challenges for the anthropology
of life is to understand how cultural variations in
theperceptionofvital processes (Bloch1998)and
in the formulation of whatmay be called theories
of life share a common cognitive base.

One of the main dangers threatening anthro-
pology in general and the anthropology of life in
particular is the establishment of a dichotomy
between ”the West and the rest“ that would
prohibit comparison between human societies.
There can be no question of not recognizing the
specific powers over the living that contempo-
rary science makes possible in the fields of
agriculture and medicine, for example. But this
does not mean that scientific and technological
innovations have similar effects in all modern
societies. The variety of bioethical debates these
innovations spark in different countries--for
example, questions surrounding gene therapy or
assisted reproduction--demonstrates that the
social institutions and ontologies specific to
various human societies generate a multiplicity
of values systems (aesthetic, moral, and legal)
that regulate relations with the living. Moreover,
even if due to an illusion of perspective (Lévi-
Strauss 1962), the techniques used in traditional
societies--”archaic biotechnology“ as Dagognet
termed it--tend to appear less sophisticated than
those of modern societies, it would be illogical
not to include these human groups’ centuries of
experience in a comparative analysis seeking to
establish links between systems of practices and
concepts of life.

Therefore, in contrast to divided approaches
that study either contemporary biotechnology or
traditional knowledge, the advantage of studying
agentive configurations and processes is that
ancient practices (livestock, gardening, agricul-
ture) and modern ones (biomedicine, synthetic
biology, do-it-yourself biology, biodesign) can be

integrated into the same analytical model. Doing
so promotes dialogue between very different
methodological traditions, in particular between
STS and the ethnology of non-Western societies.
In this perspective, the challenge is to determine
the correlation between the plurality of tech-
niques and the plurality of conceptions of the
living that humans develop. It is particularly
important to study the circularity between two
relationships that unite the living and techno-
logy. On the one hand, the functioning of living
beings is often interpreted by analogy with tech-
nical activities or artifacts; e.g., morphogenesis
is thought of in terms of pottery-making, or the
body is seen as a machine. On the other hand,
living beings themselves are treated and mani-
pulated throughvarious techniques: for example,
in some Amazonian societies, the body of an
infant is thought of as apiece of pottery,while the
biomedical grafting of certain organs is thought
to ”repair“ the human body.

Moreover, the question of techniques opens
epistemological reflection to the larger issue of
their place within the mechanisms of evolution.
The influence of artifacts on cognitive abilities
(Prochiantz 2012) is such that in certain respects
human techniques constitute an operator of
change that introduces a radical break into the
history of species. However, insofar as it is pos-
sible to speak of ”evolutionary tinkering“ (Jacob
1977) to describe how living things combine and
assemble components to form organisms, it is
also possible to envision human inventiveness as
a manifestation--certainly a highly sophisticated
one--of a broader movement at work in nature.
Thus, the systematic study of the discontinuities
and continuities that exist between human tech-
nology and biological mechanisms constitutes
another area in which the anthropology of life
would benefit from developing a multidiscipli-
nary approach.

Traduction de Daniela Ginsburg
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Résumé

Les premiers psychologues qui se sont penchés sur la nature de nos capacités morales étaient
rationalistes, considérant que seules nos capacités à articuler de manière délibérée et rationnelle
différents principes moraux nous permettaient d’acquérir une maturité morale. La perspective
intuitionniste a cependant grandement fragilisé ce courant endémontrant quenos jugementsmoraux
reposaient engrandepartie surdesprocessus intuitifs et émotionnels.Dans ce travail, nous explorons
la validité théorique et empirique d’une perspective « duale » dans laquelle le développement de la
capacité à générer des jugements moraux sur l’intention des agents reposerait sur une interaction
complexe entre des processus affectifs/intuitifs et des processus plus coûteux en ressources cogni-
tives, tels que les capacités de théorie de l’esprit et le contrôle inhibiteur.

Mots-clés

Jugement moral, développement moral, intuition, empathie, théorie de l’esprit, inhibition

A dual and developmental perspective of the ability
to generate intent-based moral judgment

Summary

The first moral psychologists who worked on the psychological basis on moral judgment were
rationalists, claiming that only conscious, deliberate and effortful processes enable us to generate
mature moral judgments. Yet, this theoretical perspective has largely been jeopardized by the
intuitionist perspective according to which our moral competencies mostly rely on emotional and
intuitive processes. In this work, we explored the validity of a dual-process perspective whereby both
emotional/intuitive and non-emotional/costly processes may account for the development of our
moral competences. More specifically, we propose and explore the validity of a theoretical model
according to which the development of intent-based moral judgment relies on critical interaction
bewteen emotional processes, theory of mind capacities and inhibitory control resources.

Keywords

Moral cognition, moral development, intuitions, empathy, theory of mind, inhibition

De l’intuition morale à une perspective
duale de nos compétences morales

« Julie et Marc sont frères et sœurs. Une nuit, ils
se retrouvent sur une plage et décident qu’il serait
intéressant et drôle s’ils essayaient de faire l’amour.
Au final, ce serait une nouvelle expérience pour tous
les deux. Julie prenait déjà la pilule et Marc a tout
de même utilisé un préservatif, par précaution. Ils
ont tous les deux apprécié de faire l’amour mais ont

décidé de ne pas recommencer. Ils gardent cette nuit
comme un secret spécial qui fait qu’ils se sentent
encore plus proches l’un de l’autre. » (Traduit de
Haidt, 2001, p. 814)

Lamajorité des personnes qui entendent cette
histoire considère immédiatement que faire
l’amour entre frères et sœurs est moralement
inacceptable. Cen’est qu’après avoir forméun tel
jugement qu’ils cherchent des justifications
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rationnelles à leur point de vue. Ils peuvent ainsi
invoquer le danger d’avoir des enfants entre
personnes consanguines, du moins jusqu’à ce
qu’on leur rappelle que Marc et Julie utilisent
deux moyens de contraception efficaces. Ils
peuvent également évoquer la possibilité que l’un
desdeuxprotagonistes soit blessé psychologique-
ment par cette relation en dépit du fait qu’il est
clairement précisé qu’il ne leur arrive aucunmal.
Certaines personnes répondent, elles, qu’elles ne
savent pas, qu’elles ne peuvent pas expliquer leur
point de vue, mais qu’elles restent convaincues
qu’un tel comportement est mal (traduit de
Haidt, 2001).

Ce constat d’un individu affirmant avec certi-
tude qu’une action est immorale, sans pour
autant parvenir à fournir de justification raison-
nable, a révolutionné l’étude des processus psy-
chologiques impliqués dans la cognition morale.
Ce phénomène a en effet largement fragilisé
la perspective rationaliste (Kohlberg, 1969 ;
Piaget, 1932) selon laquelle nos compétences
morales reposeraient sur l’articulation délibérée
de principes et de valeurs, particulièrement coû-
teuse en termes de ressources cognitives. Il a
donné lieu à la perspective intuitionniste, selon
laquelle nos jugements moraux reposeraient sur
nos intuitions morales, soit les réponses automa-
tiques et émotionnelles qui surviennent lorsque
nous percevons un évènement (a)moral (Haidt,
2001).

Bien que la perspective intuitionniste ait
démontré que certaines formes d’évaluations
morales reposeraient sur des processus auto-
matiques et émotionnels (Greene, Morelli,
Lowenberg, Nystrom, & Cohen, 2008a ; Schnall,
Haidt, Clore, & Jordan, 2008), certaines études
ont également révélé que d’autres formes de
jugements moraux nécessiteraient de déployer
des processus analytiques, coûteux en terme de
ressources cognitives (Greene et al., 2008a ;
Greene, Nystrom, Engell, Darley, & Cohen,
2004). Dès lors, le consensus qui a émergé au
sein des sciences cognitives est une perspec-
tive « duale », selon laquelle nos jugements
moraux reposeraient à la fois sur des processus
intuitifs/émotionnels mais également sur des
processus non-émotionnels et plus coûteux en
terme de ressources cognitives (par exemple,
raisonnement abstrait, théorie de l’esprit,

ressources exécutives, etc.) (Cushman, Young, &
Greene, 2010 ; Greene, 2009).

La validité d’une telle perspective duale a
d’abord et surtout été étudiée en observant les
mécanismes psychologiques impliqués dans la
réponse d’adultes face aux dilemmes du Trolley
(voirFigure1).Danschacundecesdilemmes,un
train arrive à toute vitesse sur un groupe de cinq
individus, quimourront si personnen’intervient.
Dans le dilemme dit du « levier » (Figure 1a), le
participant se trouve à côté d’un levier qu’il peut
tirer pour dévier le train sur le rail où une seule
personne se trouve. S’il ne fait rien, le train
continuera sur le rail de droite et les cinq per-
sonnes mourront. Dans le dilemme du « pont
piétonnier » (Figure 1b), le participant se trou-
vant sur lepontpeut soitne rien faire soit pousser
la personne qui se trouve à ses côtés. Dans ce
second cas, la personne mourra écrasée, mais
cela permettra d’arrêter le train et de sauver les
cinq personnes sur les rails.

Typiquement, lorsque les adultes sont faces au
dilemme du levier, la majorité privilégie une
réponse dite « utilitariste », décidant de tirer le
levier et donc de sauver le plus grand nombre de
vies. A l’inverse, face au dilemme du pont piéton-
nier, la majorité des adultes privilégie une
réponse dite « déontologique », préférant ne rien
faire plutôt que de pousser une personne sur les
voies pour en sauver cinq autres.

Selon Greene (2004, 2009), face au dilemme
du pont piétonnier, contrairement à celui du
levier, les individus se retrouvent en situation de
conflit cognitif : lorsque l’individu s’imagine cau-
ser directement la souffrance de quelqu’un, une
forte réponse émotionnelle négative le mène à
condamner l’actionproposée.Enparallèle à cette
évaluation négative, l’individu s’engage dans un
raisonnement abstrait – plus coûteux en res-
sources cognitives – lui permettant d’évaluer le
ratio (positif) entre le nombre de vies sauvées et
le nombre de vies enlevées résultant de l’action
proposée et de l’approuver. Afin de résoudre ce
conflit évaluatif en faveur des aspects non-intui-
tifs et non-émotionnels de la situation, l’individu
doit alors déployer d’importantes ressources exé-
cutives lui permettant d’inhiber son intuition
émotionnelle négative à l’égard de l’action pré-
sentée (Greene, 2004).

Plusieurs études ont rapporté des données
remarquables en faveur d’une telle hypothèse
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(pour revue voir Cushman et al., 2010) : il
a notamment été démontré que lorsqu’un
sentiment de dégoût était induit chez des parti-
cipants adultes, ces derniers étaient plus àmême
de donner une réponse déontologique face au
dilemme du pont piétonnier mais non face au
dilemme du levier (Schnall, Haidt, Clore, & Jor-
dan, 2008). A l’inverse, lorsqu’une émotion posi-
tive est provoquée, la probabilité de donner une
réponse utilitariste augmente dans le cas du
dilemme du pont piétonnier (Valdesolo &
DeSteno, 2006). Ces deux études, en montrant
que l’induction d’un état émotionnel modulait

sélectivement les jugements à
l’égard du dilemme du pont
piétonnier, suggèrent que les
processus affectifs ont un rôle
critique dans notre réponse
face à un tel dilemme. Dans
une autre étude, les auteurs
ont placé des participants
adultes dans une situation de
double tâche, limitant forte-
ment l’accès à leurs ressour-
ces cognitives. Alors que les
individus n’étaient pas per-
turbés pour donner un juge-
ment déontologique face au
dilemme du pont piétonnier,
le temps qu’ils ont mis à don-
ner un jugement utilitariste
s’est fortement allongé, suggé-

rant ainsi que la génération d’un jugement
déontologique reposait sur des processus intui-
tifs, tandis qu’un jugement utilitariste reposerait
sur des processus non-intuitifs et plus coûteux en
ressources cognitives (Greene, Morelli, Lowen-
berg, Nystrom, & Cohen, 2008b).

Bien que les études portant sur les dilemmes
dupont piétonnier aient permis de soutenir expé-
rimentalement la validité d’une architecture
duale de nos compétences morales adultes, plu-
sieurs limitations peuvent être mentionnées.
Notamment, les dilemmes du trolley manquant
dramatiquement de validité écologique, elles ne

Figure 1 : Représentation schématique des dilemmes du Trolley. a.
Dilemme du « levier ». b.Dilemme du « pont piétonnier ». Source : Buon
M., HabibM., F, and Frey D. (sous presse) Moral development : Conflicts
and compromises. In J. Sommerville & J. Decety (ed.) Frontiers in
Developmental Science : Social Cognition. Psychology Press, Taylor and
Francis Group.

Figure 2 : Modélisation des processus impliqués dans le jugement des individus lorsqu’ils sont face au
dilemme du pont piétonnier, selon le modèle duel de Greene (2009). Source : Buon, M., Seara-Cardoso,
A & Viding, E. (2016) How (and why) should we study Emotional processes, Theory of mind abilities and
Inhibitory Control skills to understand moral cognition ? Psychonomic Bulletin and Review.
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permettent pas de rendre compte des processus
cognitifs impliqués dans les prises de décisions
morales de la vie quotidienne. D’autre part, elles
ne permettent pas de démontrer les processus
développementaux par lesquels les individus
acquièrent leurs compétences morales, de tels
dilemmes étant difficilement utilisables avec des
populations d’enfants.

Vers une généralisation développementale
d’un modèle double processus
de la cognition morale

Afin de répondre à ces limitations, notre
travail a visé à étendre la validité développemen-
tale du modèle de Greene à des situations écolo-
giques que les enfants – tout comme les adultes –
sont à même de rencontrer quotidiennement.
Pour ce faire, nous nous sommes focalisés sur le
développement de la capacité à intégrer l’inten-
tion de nuire dans ses jugements moraux, une
compétence qui était au cœur du premiermodèle
de développement moral (Piaget, 1932). En tant
qu’adultes, nous avons en effet tendance à baser
nos jugements moraux en priorité sur l’intention
de nuire des agents que nous évaluons, ce que les
enfants ne semblent pas capables de faire avant
l’âge de 7-9 ans (Cushman, 2008 ; Cushmanet al.,
2011). Par exemple, un individu qui a tenté de
causer dumal à autrui sans pour autant y arriver,
tend à être blâmé par les adultes au développe-
ment typique. A l’inverse, quelqu’un causant
accidentellement du mal sera moins puni que ce
premier, ou son action sera considérée comme
moralement plus acceptable (Cushman, 2008).

Outre que nous sommes à même de rencon-
trer quotidiennement ces deux actions simples
depuis notre plus jeune âge (Killen & Smetana,
2008), générer un jugement moral basé sur les
intentions de nuire semble être un facteur cri-
tique au développement de la capacité à se com-
porter demanière appropriée. En effet, plusieurs
études ont indiqué que les comportements agres-
sifs étaient associés à un biais d’attribution hos-
tile, soit la tendanceàévaluernégativement toute
action négative, sans regard sur l’intention inno-
cente pouvant guider cette dernière (Dodge &
Coie, 1987). Comprendre les processus sous-ten-
dant la capacité à intégrer préférentiellement les
états mentaux dans son jugementmoral est donc
essentiel à la compréhension du développement
moral humain.

Le modèle ETIC, un modèle double
processus appliqué au développement moral

Est-il possible qu’un modèle double processus
puisse rendrecomptedudéveloppement tardifde
la capacité à intégrer de manière prépondérante
l’intention des agents dans son jugementmoral ?
Une telle hypothèse est tout à fait possible si l’on
considère plus particulièrement le cas d’un agent
causant accidentellement du mal (quand quel-
qu’un cause la souffrance d’autrui, sans pour
autant en avoir l’intention). Face à une telle
situation, il est en effet possible qu’un conflit ait
lieu entre :

i) L’évaluation négative de l’agent, émergeant
automatiquement de la perception du mal causé
à une victime, permise par des mécanismes émo-
tionnels d’empathie (c-à-d., la capacité à partager
l’état émotionnel d’autrui).

ii) L’évaluation positive (ou neutre) de l’agent,
émergeant de l’analyse de son état mental, per-
mise par des mécanismes de théorie de l’esprit
(c-à-d., la capacité à interpréter et expliquer
les comportements d’autrui en termes d’états
mentaux comme des désirs, des intentions, des
croyances ou des fausses croyances).

Face à un tel conflit et afin de générer un
jugement moral basé sur les intentions des
agents, l’individu devrait alors déployer d’impor-
tantes ressources inhibitrices afinde contrôler sa
réaction intuitive, au profit d’une évaluation plus
rationnelle de ses états mentaux.

Dans unpremier temps, nous rapporterons les
résultats d’une analyse critique de la littérature
neuroscientifique, clinique et développementale
qui nous a permis de confirmer la pertinence
d’étendre l’architecture duale de nos compé-
tencesmorales audéveloppementde la capacité à
intégrerenpriorité l’intentiondes individusdans
nos jugements moraux (le modèle ETIC), dans
lequel l’empathie (E), la théorie de l’esprit (T) et
le contrôle inhibiteur (pour Inhibitory control, IC)
ont un rôle clef (voir Figure 3, Buon, Seara-
Cardoso,&Viding, 2016).Dansun second temps,
nous présenterons les résultats d’un travail expé-
rimental que nous avons réalisé avec des enfants
d’âge scolaire qui suggère que le contrôle inhibi-
teur est critique à la capacité des enfants de cet
âge à intégrer demanière préférentielle les inten-
tions des agents dans leurs jugements moraux
(Gvozdic, Moutier, Dupoux & Buon, 2016).
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Arguments scientifiques en faveur
de la validité du modèle ETIC

Arguments issus d’expériences réalisées
chez l’adulte

Comme évoqué précédemment, le modèle
ETIC propose que la sensibilité des adultes vis-à-
vis de l’impact négatif d’un agent sur le bien-être
d’une victime repose sur des processus émotion-
nels et intuitifs. En faveur de cette hypothèse, de
nombreuses études réalisées chez l’adulte ont
souligné l’importancede l’empathie (la capacité à
partager automatiquement l’état émotionnel
d’autrui en semettant à sa place) dans l’aversion
des adultes à la perception d’une action qui cause
du mal (Gray, Waytz, & Young, 2012 ; Young,
Koenigs, Kruepke, & Newman, 2012). Par
exemple, les psychopathes – individus pour les-
quels le déficit d’empathie est largement docu-
mentéauseinde la littérature (par exempleBlair,
2008) – sont plus àmême que des individus sains
à baser leurs jugements moraux sur l’intention
des agents (Young, Koenigs, Kruepke, & New-
man, 2012). Cela suggère que l’empathie que
l’individu au développement typique ressent
lorsqu’il perçoit la victime d’une action amorale
est critique à l’évaluation négative de l’agent
ayant commis cette action qui cause du mal.

En parallèle de ces études, plusieurs travaux
ont démontré que les individus présentant des
troubles du spectre autistique, dont le déficit de
théorie de l’esprit est majeur (par exemple,
Baron-Cohen, 2000), étaient plus à même que

des individus tout-venants à blâmer quelqu’un
causant accidentellement dumal (Buon,Dupoux,
et al., 2013 ; Moran et al., 2011). Ainsi, cela
suggère que les capacités de théorie de l’esprit
sont critiques à l’intégration de l’intention inno-
cente d’un agent ayant causé accidentellement
du mal dans son jugement moral.

Enfin, bien que les études explorant le rôle des
processus de contrôle cognitif dans la capacité à
générer des jugements moraux restent rares et
majoritairement corrélationnelles (Young et al.,
2007 ; Treadway et al., 2014), plusieurs auteurs
ont rapporté l’importance des régions cérébrales
impliquées de manière consistante dans des
tâches requérant du contrôle cognitif (et notam-
ment le cortex cingulaire antérieur dorsal),
lorsque les adultes évaluent des situations néces-
sitant l’intégration des états mentaux des agents
dans leurs jugements moraux (Treadway et al.,
2014). Bien qu’en congruence avec les proposi-
tions du modèle ETIC, des études supplémen-
taires restent nécessaires pour confirmer que les
fonctions exécutives sont essentielles à la géné-
ration de jugementsmoraux basés sur l’intention
de nuire.

Arguments issus des expériences réali-
sées chez l’enfant

Notre revue de la littérature nous a également
permis d’étendre l’hypothèse d’un modèle dual
des compétences morales à une perspective
développementale. En effet, en observant les
différentes trajectoires développementales qui

Figure 3 : Modélisation simplifiée des processus impliqués dans le jugement des individus qui ont causé
accidentellement dumal selon le modèle ETIC de Buon, Seara-Cardoso & Viding (2016). Dans cet accident, le
personnage vert percute le personnage rouge en se balançant sur une balançoire (il a causé du mal) mais
il n’avait pas l’intention de lui faire du mal (il n’avait pas vu que le personnage rouge arrivait juste derrière
lui).
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sous-tendent la maturation des processus que
nous supposons impliqués dans le modèle ETIC,
nous avons constaté qu’elles concordaient sensi-
blementavec ledéveloppementmoralde l’enfant,
de l’âge préscolaire à la fin de l’âge scolaire.

Plus spécifiquement, à l’âge préscolaire – pé-
riode durant laquelle les capacités d’empathie
sont déjà en place alors que les capacités de
théorie de l’esprit et de contrôle inhibiteur
restent encore très fragiles (Best &Miller, 2010 ;
Wellman,Cross,&Watson, 2001)– l’enfant base
principalement ses jugements moraux sur le mal
causé par les individus et l’ampleur des consé-
quences néfastes de l’action perçue sur le bien-
être d’autrui, sans regard pour leurs intentions
(Zelazo, Helwig, & Lau, 1996).

A cinq ans, âge auquel les capacités de théo-
rie de l’esprit de l’enfant sont opérationnelles,
contrairement à ses capacités inhibitrices, celui-
ci parvient à différencier deux individus ayant
causé du mal sur la base de l’intention de ces
derniers (c-à-d., l’enfant parvient à considérer
qu’un agent qui a causé intentionnellement du
mal est plus méchant qu’un agent qui cause
accidentellement du mal) (Baird & Astington,
2004). Soutenant le rôle critique des capacités
de théorie de l’esprit dans cette
étape développementale, deux étu-
des ont d’ailleurs rapporté une
corrélation positive entre la capa-
cité des enfants à distinguer deux
agents sur la base de leur inten-
tion, et leurs capacités àpasserune
tâche de fausses croyances (pour
réussir cette tâche, l’enfant doit
comprendre que la représentation
mentale qu’une personne a d’une
situation peut être différente de la
sienne (Baird & Astington, 2004 ;
Killen, Lynn Mulvey, Richardson,
Jampol, & Woodward, 2011).

Cependant, contrairement aux adultes ou à
des enfants plus âgés, les enfants de cinq ans ne
parviennent pas encore à baser préférentielle-
ment leurs jugements sur l’intention des agents :
lorsque intentions et conséquences co-varient au
sein d’une situation, les enfants de cet âge
préféreront baser leurs jugements moraux sur
les conséquences perçues des actions des agents
(Baird & Astington, 2004). Bien que ces données
indiquent que les capacités de théorie de l’esprit

ne sont pas suffisantes à l’acquisition d’une
maturité morale, et pourraient laisser penser
que les ressources inhibitrices, dont la matura-
tion continue jusqu’à tardivement au cours du
développement (Best & Miller, 2010), y sont
critiques, aucune étude n’a encore évalué la
validité de cette hypothèse. Tel était l’objectif
de l’étude expérimentale (Gvozdic, Moutier,
Dupoux, & Buon, 2015) que nous vous décrivons
dans la section suivante.

Apports expérimentaux : recréer un micro-
développement des compétences morales

Dans ce travail, notre objectif était de mettre
en évidence le rôle de l’inhibition dans la capacité
d’enfants d’âge scolaire à intégrer de manière
préférentielle l’intention des agents dans leurs
jugements moraux. Plus spécifiquement, nous
avons voulu démontrer qu’entre cinq et sept ans,
l’enfant n’échouait pas à intégrer en priorité
l’intention des agents dans ses jugements
moraux par manque de sensibilité ou de capacité
à se représenter des étatsmentauxd’autrui,mais
par difficulté à inhiber la réponse intuitive et
émotionnelle émergeant de la perception d’une
action causant du mal.

Pour répondre à cet objectif, nous avons utilisé
un paradigme d’apprentissage métacognitif à
l’inhibition, précédemment validé dans le cadre
d’études ayant exploré les processus sous-ten-
dant le développement des compétences logico-
mathématiques chez l’enfant d’âge scolaire
(Houdé et al., 1999 ; Moutier, 2000 ; Moutier,
Angeard, & Houde, 2002). Notamment, ce para-
digme avait déjà permis de démontrer que
l’enfant ne parvenait pas à résoudre les tâches

“
Plus spécifiquement, nous avons voulu

démontrer qu’entre cinq et sept ans,

l’enfant n’échouait pas à intégrer en priorité

l’intention des agents dans ses jugements

moraux par manque de sensibilité ou de

capacité à se représenter des états mentaux

d’autrui, mais par difficulté à inhiber la

réponse intuitive et émotionnelle émergeant

de la perception d’une action causant du

mal.”
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classiques de raisonnement déductif (c-à-d., tâche
de Wason), non par défaut de logique, mais par
défaut d’inhibition. Soutenant le rôle clef de l’inhi-
bition dans l’accès à la logique déductive, ces expé-
riences ont démontré qu’alors qu’un entraine-
ment métacognitif à l’inhibition1 permettait à
des enfants et à des adultes donnant des répon-
ses illogiques en pré-entrainement d’accéder à
des réponses logiques en post-entrainement, un
entrainement à la logique pure (donc sans entrai-
nement à l’inhibition) n’avait aucun effet béné-
fique sur la capacité des participants à résoudre la
tâche de raisonnement logique proposée.

Utilisant lamême logique expérimentale, nous
avons créé une procédure originale visant à

entrainer l’enfant à déployer des processus de
contrôle cognitif pour évaluer des cas d’accident.
Dans un premier temps, nous avons présenté à
72 enfants âgés de 5 à 7 ans une tâche morale
(Buon, Jacob, Loissel, & Dupoux, 2013) qui
constituait notre pré-entrainement. Cette tâche
morale nous permettait de mesurer la capacité
des enfants à accorder un poids préférentiel aux
intentions des agents dans leurs jugements
moraux (Figure 4). Un groupe contrôle de
24 adultes a également été testé afin de mesurer
la validité développementale de notre tâche.

Dans un second temps, le groupe d’enfants
était soumis à un « entrainement » dans lequel il
était expliqué aux enfants comment évaluer au
mieux un individu impliqué dans une interaction
aux conséquences moralement aversives. Les
enfants étaient répartis aléatoirement dans une
de nos trois conditions d’entraînement :

i)L’entraînementContrôleconsistaitàconseil-
ler à l’enfant de bien observer tous les éléments de

1 Instructions soulignant aux participants la nécessité de
faire attention aux pièges inclus dans la consigne et orien-
tant l’attention sur les aspects perceptifs du problème logi-
co-mathématique posé.

Figure 4 : Synopsis des stimuli utilisés dans la tâche morale présentée en pré-entrainement et en
post-entrainement. Dans cette tâche, les participants visionnaient trois différentes conditions : une condition
Coïncidence, dans laquelle unagentne causepasdemal, ni n’avait l’intentiondenuire à la petite victime rouge
qui se fait mal seule ; une condition Accident, dans laquelle un agent cause du mal mais n’en avait pas
l’intention (il ne voit pas le personnage arriver derrière lui) ; une condition Agression dans laquelle un agent
cause intentionnellement du mal. Les conditions étaient présentées deux à deux, formant deux contrastes :
le contraste causal et le contraste intentionnel. Dans le contraste causal, seul le rôle causal des agents diffère
entre les deux agents présentés. Dans le contraste intentionnel, seule l’intention de nuire des agents diffère.
Pour chaque contraste, le participant évaluait chaque agent individuellement en répondant aux questions
« Est-ce qu’il est gentil ? », « Est-ce qu’il est méchant ? », « Est-ce que tu veux jouer avec lui ? », « Est-ce que
tu veux lui donner un cadeau ? ». Puis, on demandait au participant de comparer directement les deux agents
présentés dans chaque contraste (« C’est lequel le gentil ? », « C’est lequel le méchant ? », etc.). Source : Buon,
M., Jacob, P., Loissel, E., & Dupoux, E. (2013). A non-mentalistic cause-based heuristic in human social
evaluations. Cognition, 126(2), 149–155.
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la situation (pas de focalisation sur un aspect par-
ticulier du stimulus).

ii) L’entraînement Mentaliste consistait à
conseiller à l’enfant de bien faire attention à ce
quevoulait vraiment faire la personnequi a causé
du mal. Une analyse approfondie des détails
permettant d’inférer l’intention de l’agent était
alors entreprise avec l’enfant.

iii) L’entraînement Exécutif comprenait la
composante mentaliste (voir ii) à laquelle était
ajoutée une composante inhibitrice consistant à
conseiller à l’enfant de faire attention à ne pas
tomber dans le piège de ne regarder que les consé-
quencesdecequevoulait faire lapersonneévaluée.

Dans une troisième étape (post- entraîne-
ment), afin de mesurer l’effet de nos différents
entrainements, les enfants devaient réaliser la
même tâche morale que celle réalisée en pré-
entraînement.

CommeindiquéFigure5, lesrésultatsquenous
avonsobtenus enpré-entraînement reflètent tout
à fait le profil développemental des compétences
morales décrites précédemment : alors que les
jugements moraux des adultes étaient majoritai-
rement basés sur les intentions des agents, ceux

des enfants âgésde5à7ans accordaient unpoids
équivalentaurôlecausaldesagentsetàleurinten-
tion de nuire dans leurs jugements moraux.

Concernant l’effet de nos entraînements sur
les jugements moraux, nous avons constaté que
ceux-là agissaient différemment sur réponses des
participants en post-entraînement. Notamment,
alorsque lesentraînements contrôle etmentalistes
n’ont pas semblé avoir d’impact sur la capacité
des enfants d’âge scolaire à générer des juge-
ments moraux basés sur les intentions des
agents, l’entraînement exécutif a provoqué une
augmentation de la prise en compte des états
mentauxdesagentspar lesenfantsd’âgescolaire,
et donc à une prise en compte préférentielle de ce
facteur dans les jugementsmoraux. Ces résultats
suggèrent donc que l’inhibition est critique au
développement de la capacité à intégrer en prio-
rité les intentions dans ses jugements moraux.

Conclusions

Les compétencesmorales sont essentielles à la
vie sociale humaine, permettant à l’individu
d’interagir en harmonie avec ses pairs et son
environnement social en général. Comprendre
les processus cognitifs responsables de notre

Figure 5 : A gauche : indice contrastif moyen obtenu en pré-entrainement en fonction de l’âge des
participants (enfants vs.Adultes) et du contrasteprésenté (contraste causal vs. intentionnel).Adroite : indice
contrastif moyen obtenu chez les enfants en post-entraînement en fonction du contraste présenté et du type
d’entrainement administré (Contrôle, Mentaliste, Exécutif). L’indice contrastif est une mesure composite
indiquant l’ampleur avec laquelle les participants distinguent les deux agents présentés dans chaque
contraste. Un indice de +1 pour le contraste causal indique que toutes les réponses du participant étaient en
faveur de l’agent de la condition Coïncidence et/ou en défaveur de l’agent de la condition Accident (forte
sensibilité au rôle causal des agents). Un indice de +1 pour le contraste intentionnel indique que toutes les
réponses des participants étaient en faveur de l’agent de la condition Accident et/ou en défaveur de l’agent
de la conditionAgression (forte sensibilité à l’intentiondenuire). T; pS.1 * pO.05, ** pO.01, ***, pO.0001.
Source : Gvozdic, K., Moutier, S., Dupoux, E. & Buon,M. (2016) Priming children’s use of intentions inmoral
judgement with a metacognitive training. Frontiers in Developmental Psychology.
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capacité à évaluer moralement autrui et à nous
comporter de manière moralement appropriée
constitue donc un enjeu majeur pour les cher-
cheurs en sciences cognitives. Pendant long-
temps, les chercheurs qui se sont penchés sur la
nature de nos compétences morales étaient soit
rationalistes, soit intuitionnistes, attribuant à
ces compétences spécifiquement humaines une
origine unique. Depuis peu, cependant, un
consensusnouveaua émergé au seindes sciences
cognitives : nos compétences morales repose-
raient sur une interaction complexe entre des
processus intuitifs et émotionnels, et des proces-
sus plus rationnels et couteux en ressources
cognitives. Or, cette perspective duale était
jusqu’alors restreinteàdes situationsécologique-
ment peu viables, et non applicables au dévelop-
pement de la cognition morale. Notre travail de
recherche nous a permis de contribuer de
manière inédite à ce courant intégratif endémon-
trant théoriquement et empiriquement qu’une
perspective duale pouvait tout à fait rendre
compte de la capacité des enfants à intégrer de
manière prépondérante l’intention des agents
dans leurs jugements moraux, une étape essen-
tielleaudéveloppementmoralde l’enfant (Piaget,
1932).
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From intuitionist to dual-processes models
of human moral competencies

”Julie and Mark are brother and sister. They
are traveling together inFrance on summer vaca-
tion from college. One night they are staying
alone in a cabin near the beach. They decide that
it would be interesting and fun if they tried
making love. At the very least it would be a new
experience for each of them. Julie was already
takingbirthcontrolpills, butMarkusesacondom
too, just to be safe. They both enjoyed making
love, but they decide not to do it again. They keep
that night as a special secret, which makes them
feel even closer to each other.What do you think
about that? Was it OK for them to make love?“
(p.814, Haidt, 2001).

Most people who hear the above story imme-
diately say this iswrong for siblings tomake love.
Then, they will seek for rational justifications for
their judgments. For instance, they may evoke
the danger of imbredding or point out that the
siblingsmay be emotionally hurt by this relation-
ship. However, Julie and Marc are using two
forms of birth control and this is clear that none
of them have been harmed by what happens.
Other peoplewill just claim: ”I don’t know, I can’t
explain it; I just know it’s wrong“ (Haidt, 2001).

This phenomenon, that shows that people are
unable to provide correct justifications to someof
their robust moral judgment, is called ”moral
dumbfounding“. It deeply challenged the studyof
the psychological mechanisms underlying moral
cognition and largely jeopardized the rationalist

perspective, according to which our moral com-
petences rely on deliberate and conscious articu-
lation of moral values and principles, especially
costly in cognitive resources (Kohlberg, 1969;
Piaget, 1932). It gave rise to the intuitionist
perspective according to which moral judgments
rely on moral intuitions, that is our gut feelings,
the automatic and (probably) emotional reac-
tions triggered by the perception (a)moral events
(Haidt, 2001).

In line with Haidt’s proposition (Haidt, 2001),
a substantial number of works demonstrate that
at least some forms of our moral judgments rely
on automatic and emotional processes (e.g.,
Greene, Morelli, Lowenberg, Nystrom, & Cohen,
2008a; Schnall, Haidt, Clore, & Jordan, 2008).
However, several studies also revealed that
some forms of moral judgments required indi-
viduals to deploy analytic strategies that are
especially costly in cognitive resources (Greene
et al., 2008a; Greene, Nystrom, Engell, Darley, &
Cohen, 2004). Together, those two lines of results
gave rise to the idea that humanmorality may be
better explained by a dual-processes architec-
ture: our moral competencies may rely on both
automatic/emotional processes and non-emotio-
nal/costly processes (e.g., abstract reasoning,
theory of mind, executive resources) (Cushman,
Young, & Greene, 2010; Greene, 2009).

To date, the validity of such a dual-process
model has mostly been investigated by stud-
ying the mechanisms responsible for adults’eva-
luation of the now famous Trolley dilemmas (see
Figure 1). In the classical Trolley dilemmas,
participants are told that a runaway trolley is
headed for five people. In the ”switch“ dilemma
(Figure 1a), people are told they can pull a lever
that will divert the trolley onto a different set of
tracks that has only one person on it. In the
”footbridge“ dilemma (Figure 1b), people are
said they are standing next to a man on a foot-
bridge spanning the tracks. The only way to save
the five people is to push this man off the foot-
bridge and into the path of the trolley. The man
will die but the five other people will be safe.

Typically, when faced with the ”switch“
dilemma, most adults give an utilitarian res-
ponse: they decide to pull the lever and thus to
save the majority of people of the tracks. By
contrast, when faced with the Footbridge
dilemma, people tend to give a deontological
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response: they prefer not to act, leading to the
death of the five people and saving the life on one.

According to Greene (2004, 2009), faced with
the footbridge dilemma, individuals undergo a
strong cognitive conflict: when they imagine
themselves pushing someone to death, an auto-
matic emotional aversion is triggered, leading to
quickly condemn theactionproposed. Inparallel,
a system responsible for the rational evaluation
of the consequences of the action leads them to
assess the (positive) ratio lives saved/deaths and
consider this action as permissible. Critically, in
order to solve this conflict in favor of evaluation,
people need to deploy inhibitory control to over-
ride the initial strong negative
emotional aversion to pushing
someone off the bridge.

Severalresearcheshavesup-
ported Greene’s theoretical
propositions (for a review, see
Cushman et al., 2010): for ins-
tance, inducing disgust lead
adults to generate more deon-
tological when faced with the
Footbridge dilemma. By con-
trast, placed in a state of happi-
ness, individuals are more
likely to generate utilitarist
moral judgments. By showing
that affective priming mani-
pulations selectively inter-
feres with moral judgment,
thoseexperimentssuggest that

affective processes are critically involved in moral
decision making when faced with the Footbridge
dilemma. In another study, adults participants
wereaskedtodecidewhethertopushthemanoffthe
Footbridge under cognitive load, strongly limiting
the availability of their cognitive resources. Whe-
reas individuals’ tendency to generate deontologi-
cal moral judgments remained unchanged, their
tendencytogiveutilitarianresponseswerestrongly
jeopardized, which strongly argues in favor of the
role of intuitive and costly processes in adults’ abi-
lity to generate deontological and utilitarian res-
ponse in this situation (Greene, Morelli, Lowen-
berg, Nystrom, & Cohen, respectively 2008b).

Figure 1: Schematic illustration of the Trolley dilemmas a. the ”switch“
dilemma andb. the ”footbridge dilemma“. Source: BuonM.,HabibM., F,
andFreyD. (in press)Moral development: Conflicts and compromises. In
J. Sommerville & J. Decety (ed.) Frontiers in Developmental Science:
Social Cognition. Psychology Press, Taylor and Francis Group.

Figure 2: Schematic representation of Greene’s dual processes model of moral judgment. This figure
describes the processes underlying individuals’ judgment about (a) the Trolley dilemma and (b) the
Footbridge dilemma. Source: Buon,M., Seara-Cardoso, A&Viding, E. (2016) How (andwhy) should we study
Emotional processes, Theory of mind abilities and Inhibitory Control skills to understand moral cognition?
Psychonomic Bulletin and Review.
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While there is substantial experimental evi-
dence supporting Greene’s dual processesmodel
ofmoral judgment, the explanatory power of this
theoretical proposition remains restricted to
judgment of highly complex and highly specific
moral situations (i.e., Trolley dilemmas), which
prevents the generalization of such an architec-
ture ofmoral cognition to othermoral situations.
In addition, even though dual-processes models
architecture may have an important impact in
the understanding of moral development, this
type of dilemma is arguably too complex to be
used with young children, restricting the deve-
lopmental validity of this type of model.

Toward a developmental extension of
dual-processes models of moral cognition

In order to address those limitations, ourwork
aimed at extending the developmental validity of
Greene’s dual model of moral judgment to more
ecological situations that most children –as well
as adults– are likely to encounter in their eve-
ryday life.We thus focused on the developmental
of the ability to generate intent-basedmoral judg-
ment. Indeed, a critical component guiding
adults’ moral judgments about moral transgres-
sions is intention (i.e,whetheranagentwanted to
cause harm or whether he/she inflicted harm by
accident) (Piaget,1932).Forinstance,adultstend
to evaluate individuals that accidentally caused
harmmorelenientlythanindividualsthatwanted
tocauseharmbutfailedtodoso(Cushman,2008).

First, we are all likely to encounter those two
situations on a daily basis and so, from an early
age(Killen&Smetana,2008).Suprinsinglyhowe-
ver, it takes a long time for children to be able to
prioritize information about intentions in their
moral judgments, studies indicating that this is
not before the ageof 7 and9 that childrenare able
to generate full intent-based moral judgments
(Cushman et al., 2011, Piaget,1932). Second,
generating an intent-basedmoral judgment is cri-
tical to behave in a morally appropriate way. For
example, research indicated that children who
presented a high rate of reactive aggressionwere
more prone than their peers to have an hostile
attribution bias. That is, those kids would tend to
interpret all provocation as it seems guided by
malevolent intent (Dodge & Coie, 1987). Under-
standing the processes underlying our ability to
generate intent-basedmoral judgment is thus cri-
tical to discover human moral development.

The ETICmodel of morality, a dual-processes
model applied to the development of morality

Could a dual-processes model account for the
protracted development of the ability to generate
intent-based judgment? Such a hypothesis is
highly plausible, especially when we deeply
analyze the caseof accidental harm(e.g.,whenan
individual causes harm without the intention to
do so). In this case, individuals arguably undergo
an evaluative conflict between:

i) the automatic negative evaluation arising
when they perceived that harm has been caused,
thanks to empathic mechanisms (i.e., our ability
to share other’s emotional state).

ii) the positive evaluation of the agent arising
from the consideration of his/her mental state,
thanks to our theory of mind capacities (i.e., the
ability to explain and interpret others’ behavior
by appealing to their mental states such as know-
ledge, intentions and beliefs).

Faced with such a conflict and in order to
generate intent-based moral judgments, indivi-
duals may thus need to deploy inhibitory control
resources allowing them to:

i) override the negative intuition triggered by
the perception that harm has been caused.

ii) favor the most costly and non-emotional
considerations (i.e., the agent’s (innocent) inten-
tion).

This model providing a critical role to empa-
thic processes (E), Theory of mind capacities (T)
and inhibitory control mechanisms (IC), we cal-
led it the ETIC model of morality see Figure 3
(Buon, Seara-Cardoso, & Viding, 2016).

In the following, we will first explore the vali-
dity of the ETICmodel by reporting the results of
a critical review of neuroscientific, clinical and
developmental studies that allowed us to confirm
the relevance of extending the dual-processes
architecture to the ability to generate intent-
based moral judgments (Buon, Viding & Sear-
Cardoso, 2016). Then, we will present further
empirical evidence in favor of the ETICmodel by
describing a recent experimental work that sug-
gested the critical role of inhibitory control in the
development of children’s ability to generate
intent-based moral judgment (Gvozdic, Moutier,
Dupoux & Buon, 2016).
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Does the current literature argue in favor
of the ETIC model?

Insights from adults’ samples

As outlined earlier, the ETIC model proposes
that empathy is critical for individuals to be sen-
sitive to the harmcaused by an agent. In linewith
this hypothesis, several studies conducted on
adults samples have demonstrated that adults’
emotional and intuitive reactions were critical to
expressaversion toharm(Gray,Waytz,&Young,
2012; Young, Koenigs, Kruepke, & Newman,
2012). For instance, psychopaths –whose empa-
thy impairments is well documented (e.g., Blair,
2008)– seem to be more likely than healthy par-
ticipants to generate intent-based moral judg-
ments when faced with someone who committed
accidental harm (Young, Koenigs, Kruepke, &
Newman, 2012). This suggests that the empathic
responses that healthy individuals have when
they perceive the victim of an immoral act is
critical for the negative evaluation of the person
who is responsible for it.

Other studies demonstrate that individuals
with autism spectrum disorder whose theory of
mind deficit is also substantially documented
(e.g., Baron-Cohen, 2000), were more likely than
control participants to blame people who caused
accidental harm (Buon, Dupoux, et al., 2013;
Moran et al., 2011). This supports the hypothesis
that theory of mind capacities is critical to inte-
grate in its moral judgment agents’ innocent
intentions.

Studies supporting the role of cognitive
control mechanisms in the ability to generate
intent-based moral judgment are not numerous
and mostly correlational (Young et al., 2007;
Treadway et al., 2014). However, it is worth
pointing out that a recent fMRI study has
reported that when participants judged acciden-
tal harm, the dorsal anterior cingulate cortex
–whose involvement in regulation processes is
well documented– exhibited top-down connecti-
vitywith theamygdale thatplaysacritical role for
affective computations (Treadway, 2014). Even
though further studies are needed to support the
critical role of cognitive control in the develop-
ment of moral competencies, this result is in line
with the critical role of regulatory mechanisms
in the ability to generate intent-based moral
judgment when faced with accidental harm.

Insights from developmental studies

Importantly, our critical review allowed us to
extend the validity of the ETIC dual-processes
models in a developmental perceptive. Indeed,
focusing on the different processes that we have
proposed to be involved in the ability to generate
intent-based moral judgment, we have noticed
that their relative development were precisely in
line with the development of children’s moral
competences from preschool age to late child-
hood.

During preschool years, children’s empathic
abilities are already ”on line“ whereas theory of

Figure3: Schematic representationof theprocesses involved inmoral judgment about agentswhocommitted
accidental harm according to the ETIC model proposed by Buon, Seara-Cardoso & Viding (2016). In this
accident, the green character is on a swing with his back to the red character (the green character cannot see
the red one arrived) and hits himaccidentally.His intention is neutral (to swing) but his causal role is negative
(he swings back and hits Mr. Red).
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mind capacities (Wellman, Cross, & Watson,
2001) and inhibitory control efficiency (Best &
Miller, 2010) are still strongly limited, which
allows us to predict that preschoolers would be
unable to evaluate agents based on their inten-
tion to harm. In line with this hypothesis, during
this period, children mostly based their moral
judgment on the outcomes of an agent’s action
(Zelazo, Helwig, & Lau, 1996).

By the age of 5, children’s ToM capacities
appear to be fully efficient as they are able to
explicitly infer desires, intentions beliefs and
false beliefs. (Wellman, Cross, & Watson, 2001).
From amoral standpoint, this is around the same
age that children start being able to distinguish
between agents based on whether they wanted to
cause harm or not (i.e., children evaluate more
severely someone who caused accidentally com-
pared to someone who caused harm intentionally
(Baird & Astington, 2004)). In favor of the critical
role of theory of mind in this developmental step,
two studies have reported a significant associa-
tion between 4 to 5 year-olds’ performance at the
classical False Belief Task (to pass
this task, the child must unders-
tand that another person’s mental
representation of a situation can
be different from his or her own,
and must be able to predict beha-
viour based on that understanding)
(Baird & Astington, 2004; Killen,
LynnMulvey, Richardson, Jampol,
& Woodward, 2011) and their abi-
lity to generate intent-based moral
judgment.

At 5 years, however, children’s moral judg-
ments are not yet comparable with adults’ ones.
They appear to focus on consequences as soon as
the agents’ intentions and the outcomes of the
action carried out co-vary between the two sce-
narios they have to compare (Baird & Astington,
2004).Furthermore,Cushmanetal. (2013) explo-
red children’s individual judgments (that is, judg-
ments that aremade about each agent separately
instead of comparative judgments where the
child is asked to compare two agents) about
attempted harm and accidental harm and found
that whereas 5 year-olds were comparable to
adults in their judgment of attempted harm, it
is not before the age of 7 years that children
exculpate agents who committed accidental
harm as adults do. This suggests that Theory of

mind competences are not sufficient to fully
acquire the ability to generate intent-basedmoral
judgment. Since difficulties remain for situations
in which one need to override a prepotent in-
tuition (accidental harm) and since inhibitory
control is known to follow a protracted develop-
ment until late childhood (Best &Miller, 2010), it
is plausible that 5 year-olds relative moral imma-
turity is due to their limited inhibitory control
skills. Todate, however, this hypothesis hasnever
been explored empirically. Thiswas the aimof the
experimental work (Gvozdic, Moutier, Dupoux, &
Buon, 2015) described in the following section.

Experimental insights: creating a
micro-development of moral competences

In this experimental work, our aim was to
demonstrate the critical role of inhibitory control
in school-age children’s ability to generate intent-
based moral judgment. More specifically, we
wanted to show that 5 to 7 year-olds difficulty
to prioritize information about intentions in
their moral judgment was not due tomentalizing

difficulties but to their difficulty at inhibiting
their automatic and emotional response arising
from the perception of harmful outcomes.

To this aim,we constructed a carefully control-
led metacognitive training paradigm that was
already used in previous studies to show the
critical role of inhibition in the development of
logico-mathematical skills of both adults and
school-age children (Houdé et al., 1999; Moutier,
2000; Moutier, Angeard, & Houde, 2002). In
particular, this paradigm has been successful at
demonstrating that school-age children failure to
solve deductive reasoning tasks (e.g., a Wason
task) was not due to a lack of logic but instead to
an inability to inhibit a perceptual bias triggered
by task instructions. In this work, the authors

“
More specifically, we wanted to show

that 5 to 7 year-olds difficulty to

prioritize information about intentions in

their moral judgment was not due to

mentalizing difficulties but to their difficulty

at inhibiting their automatic and emotional

response arising from the perception of

harmful outcomes.”
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show that whereas children’s reasoning perfor-
mance did not improve between a pre and a post
test when they were explicitly taught to use a
logical truth table (logical component training),
they were much better at solving the task during
a post-test when logical rules were paired with
explicit alerts about the need to inhibit1 percep-
tual bias during the training (logical + inhibitory
components training).

Using the same experimental logic, we have
created an original procedure designed to train
children’s use of inhibitory control when judging
cases of accidental harm. In a pre-training step,
72 5 to 7 years-old children first underwent a

moral task designed to prime their ability to
generate intent-based moral judgment (Buon,
Jacob, Loissel, & Dupoux, 2013) (Figure 4). In
order to assess the developmental validity of our
paradigm,agroupof24healthyadultsalsounder-
went this first part of the experiment.

Then, children underwent a metacognitive
training in which they were taught how to
better evaluate an agent involved in a harmful
situation. Children were randomly assigned one
of our 3 training conditions:

i) in the Control training, the child was
explicitly instructed to look carefully at all the
elements of the situation perceived (no specific
focus).

ii) in theMentalising training, the child was
explicitly instructed to focus on the agent’s men-
tal state. In this training, the experimenter also
explained to the child the best way to infer the
agent’s mental state.

1 This trainingaimedatwarning thechildrenabout theneed
to inhibit their automatic reaction toward the victim’s suf-
fering, alongside with reinforcing the child’s capacities to
focus on mental states.

Figure4: Synopsisof the three scenariosused in themoral task. In this task,participantwatched3conditions.
In the Coincidence condition, the agent is coincidentally present when the patient hurts himself. In the
Accident condition, the agent unwillingly harms the patient. In the Aggression condition, the agent
intentionally harms the patient (scenario: the agent hits Mr. Red without knowing that Mr. Red was on the
road). The conditions were presented by pair, forming two contrasts (the causal and the intentional contrast).
When presented with the causal contrast, participants were required to compare the accident and the
coincidence conditions. These scenarios only differed in whether the agent causes the victim’s suffering,
yieldingameasureof the influenceof theagent’s causal role inmoral/social evaluations.Whenpresentedwith
the intentional contrast, participants were required to evaluate and compare the agent in the accident and the
aggression scenarios yielding a measure of the influence of intention ascription in moral/social evaluations.
For each contrast, participant first assessed each agent individually (”Is he a good guy?“, ”Is is a bad guy?“,
”Do you want to play with him?“, ”Do you want to give him a gift?“). Then, there were required to compare
the two agents by answering contrastive questions (”Who is the good guy?“, etc.). Source: Buon, M., Jacob,
P., Loissel, E., & Dupoux, E. (2013). A non-mentalistic cause-based heuristic in human social evaluations.
Cognition, 126(2), 149–155.
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iii) in theExecutivealarmtraining, the child
was explicitlywarnedabout the trap consistingof
focusing too much on its reaction toward the
victim’ suffering. This executive alarm was pai-
red with the explicit instructions about the
agent’s mental state (see ii).

In a final step (post-training phase), in order to
assess the impact of our different metacognitive
trainings, children performed the same moral
task they performed before during the pre-trai-
ning.

As indicated on the left ofFigure5, the results
obtained during the pre-training step confir-
med the developmental pattern described in
the above: while adults’ moral judgments clear-
ly prioritize information about intentions, 5 to
7 year-olds give an equal weight to information
about intentions and outcomes. That is, although
it seems that school-age children start to be
sensitive to information about intention, they
remain unable to generate full intent-based
moral judgments.

Regarding the impact of our metacognitive
training on children’s moral judgment, the

results showed that neither the control trai-
ning, nor the mentalizing training significantly
impacted on children’s ability to generate intent-
based moral judgment during the post-training.
By contrast, the results indicated that only the
executive alert training successfully enabled
children to favor information about intentions in
their moral judgment, which thus suggests that
inhibition is critical for the development of the
ability to generate intent-based moral judgment.

Conclusions

Humanmorality is a critical feature of human
social life, allowing us to harmoniously interact
with our peers and more broadly with our social
environment. Understanding the processes res-
ponsible for our moral judgment abilities and
behavior is thusan important challenge for cogni-
tive sciences. For a long time, scholars studying
morality were either intuitionists or rationalists,
regarding our moral competences as depending
on only one type of cognitive process. Yet, this is
now clear that our moral competences rely on a
complex interaction between intuitive/emotio-
nal and more rational and costly processes.

Figure 5: On the left: mean contrastive index obtained during the pre-training as a function of the age group
(children vs. adults) and the contrast presented (causal vs. intentional contrast). On the right: mean
contrastive index obtained for childrenduring the post-test session as a function of the contrast presented and
the type ofmetacognitive training they previously underwent (control vs.mentalising vs. executive alert). The
contrastive index is a composite measure indicating how much the participants distinguish the two agents
presented in each contrast.An indexof +1 for the causal contrast indicates all theparticipants’ responseswere
in favorof theagent fromthe coincidence conditionand/or indisfavorof theagent fromtheaccident condition
(strong sensitivity to the agents’ causal role). An index of +1 for the intentional contrast indicates that all the
participants’ responses were in favor of the agent from the accident condition and/or in disfavor of the agent
from the aggression condition (strong sensitivity to the agents’ intentions).T pS.1 * pO.05, ** pO.01, ***,
pO.0001. Source:Gvozdic,K.,Moutier, S., Dupoux,E.&Buon,M. (2016)Priming children’s use of intentions
in moral judgement with a metacognitive training. Frontiers in Developmental Psychology.
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Until now, however, this dual-processes pers-
pective was restricted to non-ecological situa-
tions that were difficultly applicable to the study
of thedevelopmentofmorality.Ourworkallowed
us to demonstrate that a dual processes perspec-
tive could account for the development of the
ability to generate intent-based moral judgment.
It not only provides an original extension of
Greene’s model of moral judgment but also
substantially contributes to the understanding of
ability is considered as a critical landmark of
children’s moral development (Piaget, 1932).
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Être ”éveillé mais immobile, inactif“ indique-t-il
chez la souris et le cheval un état qui ressemble

à la dépression chez l’Homme ?
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Résumé

Ces travaux ont été réalisés sur deux espèces animales, la souris Mus musculus et le cheval
domestiqueEquus caballus. Nous avons testé l’hypothèse que certaines formes d’inactivité exprimées
dans l’environnement de vie habituel (la cage, le box) indiquent chez l’animal un état qui ressemble
à de la dépression chez l’Homme. Nos résultats indiquent chez ces deux espèces que des états où
l’animal est éveillé mais immobile, inactif dans son lieu de vie habituel co-varient avec des « symp-
tômes » typiques de la dépression chez l’Homme, tels que la résignation acquise chez la souris et
l’anhédonie (réduction des capacités à ressentir du plaisir) chez le cheval. Ces formes spécifiques
d’inactivité pourraient donc être des indicateurs visibles d’une pathologie chez l’animal qui ressem-
blerait à un état dépressif chez l’être humain : une première étape cruciale pour améliorer à terme le
bien-être de ces animaux.

Mots-clés

Dépression, indicateur comportemental, formes spécifiques d’inactivité, souris, cheval

Is being inactive ”still but awake“ in the home environment
a behavioural marker of a depression-like conditions

in mice and horses?

Abstract

Working with the laboratory mouseMusmusculus and the domestic horse Equus caballus, we have
tested the hypothesis that specific forms of inactivity in animals represent clinical depression-like
conditions. Our results highlighted specific forms of inactivity, being ”still but awake“ apparently
doing nothing in the home environment, which covary with two key symptoms of the pathology in
humans, namely with learned helplessness (the tendency to give up when facing with challenge,
another feature of human clinical depression) in the mouse, and anhedonia (reduced abilities to
experience pleasure) in the horse. Our results identifying a behavioural (non-invasively measurable)
marker of depression-like conditions are the crucial first step if we are about to cure and modify the
management of these animals in order to improve their welfare.

Keywords

Depression, behavioural marker, specific forms of inactivity, mouse, horse

La dépression clinique est une grave patholo-
gie mentale, fréquente (d’autant plus chez la
femme) et diagnostiquée par la coexistence d’un
ensemble de symptômes affectifs, cognitifs et

comportementaux. D’un point de vue étio-
logique, le stress chronique (résultant par
exemple d’évènements aversifs tels qu’un stress
psychosocial, ou d’une maladie chronique) joue
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un rôle majeur dans le développement de la
maladie[1, 2]. En dépit de décennies de recherche
visantàdévelopperdesmodèlesanimauxdecette
pathologie [modèles qui permettent de dévelop-
per des traitements pharmacologiques et d’étu-
dier les mécanismes génétiques et neuronaux
sous-jacents à la maladie[3, 4]], la validité des
modèles animaux actuels de dépression est de
plus en plus contestée[5, 6]. En effet, des études
mettent en évidence une divergence quant à l’effi-
cacité des médicaments au stade préclinique (où
le médicament semble être efficace pour réduire
le symptôme chez l’animal) et clinique (où le
médicament s’avère inefficace à réduire les symp-
tômes chez l’être humain)[7]. De plus, les para-
mètres classiquement mesurés chez l’animal ne
modélisent pas l’entière complexité de la patho-
logie chez l’êtrehumain,mais seulement certains
de ses symptômes. Afin de mieux appréhender
un état dépressif chez l’animal, il semble perti-
nent de considérer l’ensemble des altérations
psychologiques, cognitivesetneuro-anatomiques
connues chez l’être humain[3, 4].

Une baisse d’activité, ou en d’autres termes
une inactivité accrue, fait partie des phénomènes
étayant un diagnostic de dépression chez l’être
humain[8-12], chez qui une forme de retrait vis-à-
vis de l’environnement extérieur permet de dis-
tinguer la dépression d’un état anxieux[13], avec
une étude mettant plus spécifiquement en évi-
dence un regard « dans le vide », un retrait
vis-à-vis de l’environnement extérieur et une
absence de mouvement oculaire comme mar-
queurs comportementaux de la maladie[10]. De
façon surprenante, les animaux non-humains
peuvent également devenir profondément inac-
tifs lorsqu’ils sont exposés à certains contextes
aversifs. C’est par exemple le cas chez certains
chiens et chats domestiques séparés de leurs
propriétaires[14] (p. 357), chez des moutons confi-
nés en intérieur suivant une période de non-
confinement en pâture extérieure[15], ainsi que
chez des primates non-humains maintenus en
conditions de vie appauvries ou exposés à des
évènements traumatisants[16, 17]. Nous propo-
sons[18] que certaines formes d’inactivité
exprimées par l’animal dans son environne-
ment de vie habituel indiqueraient un état
qui ressemble à de la dépression chez l’être
humain, unehypothèse quenous avons testée ici
chez la souris Mus musculus et le cheval domes-
tique Equus caballus.

Les souris « éveillées mais immobiles »
dans leurs cages sont-elles dans un état
qui ressemble à la dépression
chez l’être humain ?

Pour ce projet, nous nous sommes basées sur
la compréhension de la dépression chez l’être
humain, sur des moyens conventionnels de créer
des conditions de vie plus ou moins stressantes
chez le rongeur de laboratoire, et sur l’utilisation
validéedumodèle sourispourétudier certainsdes
symptômes de la maladie exprimés par l’être
humain, afin de tester l’hypothèse que certaines
formes d’inactivité exprimées dans l’environne-
ment de vie habituel indiqueraient chez l’animal
un état qui ressemble à de la dépression humaine.
La forme spécifique d’inactivité qui reflèterait
chez la souris un état qui ressemble à de la dépres-
sionhumaineseraitêtre«éveilléemaisimmobile»
dans la cage lors de la phase active (c.-à-d. dans le
noir, les rongeurs étant des animaux nocturnes).
Ce comportement a été précédemment observé
chez des souris C57BL/6 (une lignée de souris
obtenue par croisements consanguins fréquem-
ment utilisée en recherche, dénommées « C57 »
dans le reste de cet article), et ce particulièrement
en conditions de logement standards (environne-
ment appauvri en stimulations) comparé à des
conditions de logement dans de grandes cages
enrichies, préférées par les animaux[19]. Des
formes atypiques d’inactivité ont également été
observéeschezdessourisC57exposéesàunstress
social (« défaites répétées », un modèle animal
classique de dépression, où les sujets sont réguliè-
rement exposés à un congénère dominant). Ces
formes atypiques d’inactivité sont par ailleurs
atténuées par l’administration d’antidépres-
seurs[20]. De plus, les souris C57s sont particuliè-
rement enclines à exprimer rapidement de la rési-
gnation acquise (attitude « résignée » résultant
d’un apprentissage dans lequel le sujet apprend
que son comportement ne lui permet pas de
contrôler son environnement, un phénomène
rapidement observé chez les patients dépressifs),
comparées à d’autres lignées de souris telles que
les sourisDBA/2 («BDA»), quià l’inverse tendent
à réagir par de l’hyperactivité et des comporte-
ments stéréotypiques lorsqu’elles sont exposées à
des situations stressantes[21] (une réaction qui
n’est clairement pas typiquede la dépression chez
l’être humain). Nous avons testé notre hypothèse
qu’être « éveillée mais immobile » reflète chez la
souris un état qui ressemble à de la dépression
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humaine, en mesurant si ce comportement était
atténuépardes conditionsdevie enrichies (moins
stressantes) ;plusexprimépar lessourisC57sque
les DBAs, et co-variait positivement avec l’immo-
bilité lors d’un test de nage forcée[22]. Le test de
nage forcée est basé sur le fait que les rongeurs de
laboratoireplacésdansuncontenantremplid’eau
duquel ils nepeuvent s’échapperfinissent parflot-
ter, immobiles en adoptant une posture caracté-
ristique. Cette immobilité lors du test de nage
forcée est exacerbée chez les individus exposés à
des facteurs de stress, et à l’inverse atténuée par
l’administration d’antidépresseurs, et est donc
classiquement considérée comme un indicateur
de résignation dépressive[5, 23, 24].

Des souris femelles C57s et DBAs provenant
du laboratoire Charles River (Québec), toutes de
parents différents, et étudiées en deux cohortes,
ont été réparties entre deux conditions de loge-
ment post-sevrage (3-5 semaines) jusqu’à l’âge
adulte. La nourriture (régime alimentaire stan-
dard en laboratoire) et l’eau étaient fournies ad
libitum. Les souris étaient logées par trios en
mélangeant les lignées au seinde chaque cage, un
design expérimental qui permet de mesurer les
interactions entre facteurs génétiques et envi-
ronnementaux sans altérer le bien-être et la vali-
dité expérimentale, ni nécessiter un grand
nombre d’animaux[25, 26]. Les souris étaient
logées soit en cages standards, non-enrichies

(« NE »), soit dans de grandes cages enrichies
(« EE », décrites en détail dans[27]). Les enrichis-
sements étaient des objets pertinents pour les
souris d’un point de vue biologique (permettant
parexempledesecacheroudeconstruireunnid),
et sélectionnés sur la base de recherches publiées
indiquant une amélioration du bien-être chez les
souris disposant de ces objets e.g.[19]. Ces objets
étaient par exemple un abri en plastique, une
roue à rongeur, un tunnel, des tasses en papier,
des morceaux de tissu, des mouchoirs et un
« hamac » (unmorceau de chaussette accroché en
hauteur au couvercle de la cage). Suite à l’occur-
rence de quelques malocclusions (anormalité
dentaire) ayant nécessité d’exclure les animaux
atteints de l’étude, les tailles d’échantillons
finales étaient de 75 C57s (37 logées en cages EE,
38 en cages NE) et 47 DBAs (23 en cages EE, 24
en cages NE). Le comportement dans l’envi-
ronnement habituel (la cage) était observé via
desméthodes éthologiques classiques (scan sam-
pling, associé à 15s d’observation focale pour les
souris « éveillées mais immobiles », un compor-
tement caractérisé par l’absence de mouvement
–méthodes décrites en détail dans[26]). Les tests
de nage forcée ont été réalisés comme décrits
dans e.g.[23, 24]. Les souris étaient placées indivi-
duellement dans trois cylindres remplis d’eau
côte-à-côte séparés visuellement (Fig. 1), et leur
comportement enregistré pendant 6 min (2 min
d’habituation, 4 min de test[23, 24]).

Figure 1 : Dispositif expérimental du test de nage forcée (A) ; souris flottant lors d’un test de nage forcée (B).
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Les conditions de logement (EE et NE) étaient
contrebalancées au sein de chaque jour et heure
de test et entre les trois cylindres. La durée totale
d’immobilité (flotter pendant au moins 2 sec.
avecaumoins3pattes immobiles[23]) pendant les
4min. de test était extraite a posteriori des vidéos
par des observateurs « aveugles » aux hypothèses
testées dans cette étude.

Les résultats montrent que le temps passé
« éveillée mais immobile » était plus important
dans les cages non enrichies NE comparé aux
cagesEEmoins stressantes (F1, 34 = 20.369 ; pS

0001) ; que le comportement était plus prononcé
chez les sourisD57s que lesDBAs (F1, 56 = 6.993 ;
p = 0.011), et que même en contrôlant statisti-
quement pour ces effets de cage et de lignée, les
souris qui passaient le plus de temps « éveillées

mais immobiles » dans leurs cages tendaient
fortement à passer plus de temps immobiles dans
le test de nage forcée (F1, 100 = 3.849, p = 0.052,
Fig. 2).

Ainsi, le génotype et les conditions de vie
stressantes qui prédisposent les souris à présen-
ter de la résignation (une caractéristique de la
dépression chez l’humain) prédisent également
un temps plus important passé éveillées mais
immobiles dans la cage.Deplus,mêmeen contrô-
lant statistiquement l’effet de ces facteurs au
niveau des groupes de souris, les individus qui
passaient le plus de temps éveillés mais immo-
biles dans leurs cages tendaient fortement à
passer plus de temps immobiles dans le test de
nage forcée, ce qui suggère fortement que cette
forme spécifique d’inactivité pourrait refléter

Figure 2 : Relation entre la durée d’immobilité dans le test de nage forcée (« FST » dans le titre de l’axe) et
le temps passé « éveillée mais immobile » dans la cage, en contrôlant statistiquement pour le type de cage
(enrichie ou non), la cohorte (cohorte 1 ou 2) et la lignée (C57 ou DBA). Les données présentées dans le
graphique sont générées par le modèle prenant en compte tous les facteurs (c’est pourquoi certaines valeurs
peuvent être négatives).
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chez la souris un état qui ressemble à de la
dépression chez l’être humain.

Les chevaux de centre équestre présentant
une certaine forme d’inactivité
expriment-ils des symptômes
de dépression ?

Une inactivité accrue et une baisse de réacti-
vité vis-à-vis de l’environnement ont été obser-
vées chez des équidés dans des pays en voie de
développement[28, 29], chez qui ces états étaient
associés à des problèmesde santé, un âge avancé,
et, de façon plus spéculative, à l’expérience d’une
adversité prolongée. Hall et collaborateurs[30]
ont par ailleurs décrit aux USA des chevaux de
centre équestre qui semblaient « déconnectés »,
ne réagissant pas, apathiques et manquant de
motivation. Ces auteurs ont suggéré que ces
animaux léthargiques avaient généralement été
maintenus pour la majorité de leur vie en condi-
tions de vie sous-optimales pour le bien-être,
incluant du confinement en box sans possibilité
d’interagir avec des congénères, et que cette
réponse de retrait vis-à-vis de l’environnement
pourrait refléter de la résignation (une caracté-
ristique de dépression, cf. également travaux sur
la souris). Nous avons entrepris des recherches
pour caractériser cet état chez le cheval de centre

équestre de façon plus formelle[31, 32], et avons
observé une attitude au box, immobile et parti-
culièrement « en retrait vis-à-vis de l’environne-
ment » («withdrawn » dans le reste de cet article)
chez certains animaux, dans laquelle les chevaux
présentaient une posture particulière (décrite
dans laFig. 3). Cette posture était associée à une
absence de mouvement de tête et d’oreilles, et à
une fixité du regard.

De plus, hors occurrences de cet état with-
drawn, les chevaux affectés présentaient, par
comparaison avec des chevaux vivant dans les
mêmes centres équestresmais ne présentant pas
cette attitude withdrawn, une réactivité senso-
rielle tactile moindre (ils étaient moins sensibles
lors de l’application de filaments calibrés pour
délivrer une force spécifique sur la peau), une
indifférence plus marquée à l’apparition sou-
daine de l’homme dans leur champ de vision, et
des taux de cortisol particulièrement bas[31, 32].

Cette baisse de réactivité vis-à-vis de l’environ-
nement ainsi que des taux de cortisol atypiques
rappellent certaines des caractéristiques de la
dépression clinique chez l’homme. Afin de tester
plus loin l’hypothèse que ces chevaux withdrawn
pourraient présenter un état qui ressemblerait
àde ladépression,nousnoussommesinterrogées
sur l’existence d’un lien entre cette attitude

Figure3 : La posture « en retrait vis-à-vis de l’environnement » (withdrawn) chez le cheval. Photos d’un cheval
a) présentant l’attitudewithdrawn,b) en train d’observer son environnement (« standing observing ») et c) au
repos debout (« standing resting »). L’état withdrawn est caractérisé par une hauteur de l’encolure alignée à
celle du dos, un angle tête – encolure ouvert (T 180o) et un report apparent du poids sur l’avant-main. Cette
posture diffère de celles associées à de l’observation (où la tête est portée plus haut) et au repos (où les yeux
sont partiellement ou totalement fermés, et l’encolure plus arrondie)[33, 34].
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withdrawn et la présence d’anhédonie, qui
estunsymptômemajeurde ladépressionclinique
chez l’homme[32] se traduisant par la perte de
capacité à ressentir du plaisir lors de situations
pourtant normalement considérées comme plai-
santes.

Nous avons étudié 20 chevaux (withdrawn ou
non) provenant d’unemême écurie enFrance. Le
tempspasséàexprimer l’attitudewithdrawnaété
déterminé par un expérimentateur utilisant des
méthodesclassiquesd’éthologie (« instantaneous
scan sampling », toutes les 2 minutes sur des
périodes d’une heure chacune, répétées à diffé-
rents moments de la journée pendant 15 jours
– méthode décrite en détail dans[32]). Le temps
passé withdrawn n’était associé ni au genre, ni à
l’âge des animaux, mais était corrélé au temps
passé à exprimer des comportements stéréoty-
piques, un marqueur potentiel de stress chro-
nique. Les animaux observés withdrawn étaient
par ailleurs statistiquement plus enclins à déjà
présenter cette attitude lors de notre première
étude 5 ans auparavant[31]. Pour tester l’anhédo-
nie, nous avons mesuré la consommation de
sucrose chez ces chevaux, une mesure classique
d’anhédonie chez le rongeur mais qui n’avait pas
encore été appliquée chez les équidés. Pour ce
faire,nousavonsprésenté
aux chevaux des blocs de
sucre à lécher « Likit »
(nouveau pour les ani-
maux étudiés) et avons
mesuré la quantité de
sucrose ingérée après 3 h,
8 h, 24 h et 30 h au contact
du bloc Likit. Si les che-
vaux withdrawn présen-
tent un état qui ressemble
à de la dépression chez
l’être humain, les ani-
maux présentant le plus
cette attitude devraient
également être ceux qui
consommaient lemoins de sucrose.Nos résultats
étaient conformesà cette prédiction (F1,18=4.65,
two tailed p = 0.04). Néanmoins, ceci pouvait éga-
lement s’expliquer par un appétit général moins
important chez ces animaux, et/ou par une réac-
tion néophobique vis-à-vis d’un aliment inconnu
(les blocs de sucre étant nouveaux pour les ani-
mauxtestés).Pourcontrôler l’effetdecesfacteurs
« parasites », nous avons mesuré sur une autre

période pour chaque animal sa consommation de
foinpendant5 jours (appétitgénéral),ainsiquesa
latence à commencer à consommer un repas de
granulés aromatisés avec des odeurs nouvelles
(néophobie). Bien qu’une consommation de foin
moins élevée etuneplus longue latenceà consom-
mer un aliment inconnu prédisaient en effet une
consommation de sucrose moins importante,
contrôler statistiquement (dans lemodèle) l’effet
decesdeux facteursn’apaséliminénotrerésultat
précédent, à savoir la relation entre être with-
drawn et consommer moins de sucre (bien que le
réduisant àune très forte tendance) : F1,15=4.28,
two-tailed p = 0.056 (Fig. 4).

Cette étude suggère donc une forme d’anhé-
donie (un symptôme majeur de la dépression
chez l’homme) chez les chevaux présentant l’atti-
tude withdrawn, et l’ensemble de nos résultats
converge versune formedemal-êtredurable chez
le cheval qui pourrait ressembler à de la dépres-
sion clinique chez l’homme. Cette étude illustre
également l’importance de contrôler (statistique-
ment dans notre cas) d’autres phénomènes sus-
ceptiblesd’expliquerune consommationde sucre
moindre lors des tests d’anhédonie, et suggère
une méthodologie qui pourrait être utilisée pour
étudier l’anhédonie chezd’autreséquidésprésen-

tant une profonde inacti-
vité (e.g. certains équidés
des pays en voie de déve-
loppement[28, 29]).

Conclusion générale

Ces études ont mis
en évidence chez deux
espèces d’animaux non-
humains (souris, cheval)
des formes spécifiques
d’inactivité expriméespar
l’animal dans son envi-
ronnement de vie habi-
tuel qui indiqueraient un
état qui ressemble à de la

dépression chez l’être humain. Ces formes spéci-
fiques d’inactivité sont être « éveilléemais immo-
bile » dans sa cage chez la souris de laboratoire
(un comportement qui co-varie avec une atti-
tude résignée, un phénomène observé chez les
patients dépressifs) et, chez le cheval de centre
équestre, être immobile, en retrait vis-à-vis
de l’environnement (withdrawn, caractérisé sur
le plan postural par une hauteur de l’encolure

« Ces études ont mis en
évidence chez deux espèces
d’animaux non-humains

(souris, cheval) des formes
spécifiques d’inactivité

exprimées par l’animal dans
son environnement de vie

habituel qui indiqueraient un
état qui ressemble à de la
dépression chez l’être

humain. »
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alignée à celle du dos, un angle tête – encolure
ouvert et un report apparent du poids sur l’avant-
main, et sur le plan comportemental par une
absence de mouvement de tête et d’oreilles, une
fixité du regard et par une forme d’anhédonie,
c.-à-d. la perte de plaisir, un des symptômes
majeur de dépression chez l’être humain). Des
études complémentaires sont néanmoins néces-
saires avant de conclure avec certitude que
ces formes spécifiques d’inactivité indiquent un
état dépressif chez l’animal. En effet, la dépres-
sion est une pathologie complexe diagnostiquée
par la cooccurrence de plusieurs symptômes ;
les études futures viseront donc à étudier si

les souris et chevaux présentant ces formes
spécifiques d’inactivité présentent également
par exemple des signes d’humeur « triste »
(un autre symptôme clé de la pathologie chez
l’humain), tels que juger des stimuli ambigus
de façon plus négative ou porter plus d’atten-
tion aux stimuli négatifs qu’aux stimuli posi-
tifs e.g.[35]. Il serait également pertinent d’étu-
dier si ces formes spécifiques d’inactivité sont
atténuées par l’administration d’antidépres-
seurs[20].

Si ces résultats futurs supportent nos hypo-
thèses, ces études auront d’importantes consé-
quences à long terme quant au bien-être animal

Figure 4 : Relation entre le temps passé dans l’attitude withdrawn et la quantité de sucrose ingérée pendant
le test d’anhédonie, en contrôlant statistiquement l’effet de l’âge, du sexe, le temps passé dans le box sur les
30 h d’exposition, la consommation de foin (appétit général) et la latence à consommer un aliment inconnu
(granulés aromatisés avec des odeurs nouvelles) (néophobie). Données transformées pour satisfaire les
conditions nécessaires des analyses paramétriques.
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(puisqu’identifier cette maladie mentale chez les
animaux non-humains est la première étape
nécessaire au développement de traitements et
pouraméliorer les conditionsdevie et le bien-être
des animaux atteints). Nos études soulignent
également la pertinence de s’intéresser au com-
portement dans l’environnement habituel, qui
peut se révéler être un outil non-invasif potentiel-
lement utile aux chercheurs intéressés par la
dépression.

Éthique : toutes les procédures utilisées dans
ces études ont été validées au préalable par le
Comité Éthique de l’Université de Guelph (Pro-
tocoles 1398 et 2023), en conformité avec la
législation sur l’expérimentation animale cana-
dienne et française, et avec la directive euro-
péenne 86/609/CEE.
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Depression is a serious mood disorder with a
high prevalence, especially in women and dia-
gnosed by the co-occurrence of several affective,
cognitive and behavioural symptoms. In terms of
aetiology, a common trigger is chronic stress (e.g.
aversive life events or chronic pain/illness[1, 2]).
Animal models of depression have attracted
study for decades, as they allow drug develop-
ment, and investigation of underlying genetic /
brain mechanisms[3, 4]. However, several recent
reviews question the validity of current animal
models of depression[5, 6]: after decades of use,
growing evidence shows discrepancies between
the positive outcome of some drugs on these
models and their poor efficacy in humans[7].
Moreover, standard animal testing situations
do not model the entire complex disorder of
human depression: just some of its symptoms.
To truly assess animal depression, additional
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aspects must be considered: the full suite of
psychological, cognitive, neuroanatomical alte-
rations known to occur in humans[3, 4].

Amongst the phenomena supporting diagno-
sis, reduced activity has been closely associated
with depression in humans[8-12], with a lack of
engagement with the external environment spe-
cifically distinguishing it from anxiety disor-
ders[13], and one study further highlighting
”nonspecific gaze, withdrawal, [no mouth move-
ments, and] no eye region movement“ as beha-
vioural markers of the condition[10]. Compellin-
gly, animals too can become profoundly,
strangely inactive when experiencing certain
aversive contexts. This has been reported in a
number of non-human species, e.g. in pet dogs
andcatswhendeprivedof theirowners[14] (p. 357),
sheep moved from pasture to inescapable indoor
crates[15], as well as in non-human primates
housed long-term in barren environments or
exposed to traumatic life events[16, 17]. We
proposed[18]that certain specific forms of
inactivity inanimals, characterisedby”with-
drawing“ and reduced engagement with the
environment, represent markers of depres-
sion-like states innon-humans.We tested this
hypothesis working with the laboratory mouse
(Mus musculus) and the domestic horse (Equus
caballus) as our animal subjects.

Are mice ”doing nothing“ in their
home-cage in a depression-like state?

For this project, we used the growing unders-
tanding of humandepression, conventionalways
of creating more or less stressful environments
for laboratory rodents, and thewell-validated use
of mice to model some symptoms of this disease,
to test the hypothesis that specific forms of
inactivity in animals represent clinical depres-
sion-like condition. The specific form of inacti-
vity hypothesised to reflect a depression-like
condition was ”still but awake“ in the home-cage
during the active (dark) phase; thus apparently
alert, but motionless. This behaviour was pre-
viously observed in C57BL/6 mice (an inbred
strain of mice, henceforth ”C57“), especially in
standard, non-enriched lab cages compared to
large, enriched, highly preferred enclosures[19].
Unusual forms of inactivity were also reported in
C57 mice exposed to repeated defeat stress (a
classic animal model of depression, where the

subjects are submitted to repeated exposures to
a dominant conspecific), and reversed with anti-
depressant treatment[20]. Furthermore, C57s
appear prone to ”helplessness“ (the tendency to
give up when facing with challenge, a feature of
depression), compared to other strain of mice,
for example DBA/2 mice (henceforth ”DBAs“)
which instead react to stress with hyper-activity
and abnormal repetitive behaviours[21] (a reac-
tion which is definitely not a feature of human
depression). We tested the hypothesis that this
specific form of inactivity is a depression-like
symptom by seeing whether ”still but awake“
behaviour was reduced by stress-reducing en-
richment; performed more by C57s than by
DBAs; and positively co-varied with immobility
in Forced Swim Test[22]. The Forced Swim test
exploits the observation that rodents in an ines-
capable cylinder filled with water finally adopt a
characteristic immobile posture. This immobi-
lity is triggered by exposure to stressors and
alleviated by antidepressant, and therefore a
well-accepted indication of depression-like hel-
plessness[5, 23, 24].

Unrelated adult female C57 and DBA mice in
two cohorts were purchased from Charles River
Laboratories (Quebec), and differentially housed
from three to five weeks into adulthood. All were
fed a standard laboratory rodent diet. Food and
waterweread libitum.Micewerehoused inmixed
strain trios, a powerful experimental design
we have validated that allows to investigate
gene*environment interactions without compro-
mising welfare or experimental validity or requi-
ring excessive numbers of animals[25, 26]. Mice
were housed either in standard, non-enriched
(”NE“) laboratory cages, or in larger enriched
(”EE“) cages (described in[27]). Enrichments
were items biologically relevant to mice (e.g.
providing additional hiding places and nest buil-
ding opportunities) and selected on the basis of
published research that indicates significant
enhanced welfare e.g.[19]. They included e.g. a
mouse house; a running wheel; a tunnel; paper
cups, tissues; pieces of fabric and a sock ”ham-
mock“ (a piece of a sock attached to the cage lid
via cable ties).Due to a few instances of maloc-
clusion (teeth growing abnormality) requiring to
exclude the affected animals from the study, our
final sample sizes were 75 C57s (37 housed in EE
cages and 38 in NE cages) and 47 DBAs
(23 housed in EE cages and 24 in NE cages).
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In-cage behavioural data were collected via using
well-validated ethological methods (live
scan-sampling, switching to 15 s focal observa-
tions for mice displaying the ”still but awake“
behaviour characterised by a lack of movement;
methods described elsewhere[26]). Forced Swim
Tests (FSTs) were conducted as described
elsewhere e.g.[23, 24]. Mice were placed indivi-
dually in three side-by-side, visually separated
glass cylinders, filled with water and were video-
taped for 6 min. (2 min. of habituation, 4 min. of
test[23, 24]) (Fig.1), beforebeingreturnedto their
home-cages.

Housing treatment was counter-balanced
between test days, test hours and the three cylin-
ders. Each mouse’s total duration of immobility
(floating for at least 2 seconds with at least 3 legs
motionless[23]) in the 4 min. test period was
scored from the videotapes.

Results showed that the time spent ”still but
awake“ was higher in NE cages compared to
enriched stress-reducing cages (F1, 34 = 20.369; p
S0001);wasmore frequent in theC57mice than
in DBAs (F1, 56 = 6.993; p = 0.011), and that even
controlling statistically for these housing and
strain effects, the mice spending the most time
still but awake strongly tended to display more
immobility in the FST (F1, 100 = 3.849, p = 0.052,
Fig. 2).

Thus genotypes and housing conditions pre-
disposing mice to helplessness (the tendency to

give up when facing with challenge, a feature of
depression) predicted more time spent standing
still but awake doing nothing in the home-cage.
Furthermore, even after controlling for these
group level effects, individual mice spending the
most time ”still but awake“ strongly tended to
greater immobility in FSTs, strongly suggesting
depression-like states inmice displaying this spe-
cific form of inactivity.

Do some inactive riding horses display
symptoms of depression?

States involving profound inactivity and low
responsiveness to external stimuli have been
reported in working equids in the developing
world[28, 29], associated with illness and advan-
ced age[28] and, more speculatively, with sustai-
ned adversity. In North America, Hall and collea-
gues[30] describe riding school horses ”who seem
to have ’switched off’ (are unresponsive, lack
motivation, and are apathetic)“. The authors sug-
gested that ”apathetic and lethargic“ horses have
generally been ”stabled for the majority of their
lives with no opportunity for social interaction“,
with such responses reflecting stress-induced
”helplessness“ (a feature of depression). Re-
cently, we have collected data to describe such
horses’ characteristics more formally[31, 32]. We
found that ”withdrawn“ states are characterised
by a stationary, atypical, flat-necked posture
(Fig.3);wideopen,unblinkingeyeswithanappa-
rently fixed gaze; and backwards-pointing ears.

Figure 1: Forced Swim Test experimental apparatus (A); a mouse floating motionless in a FST (B).
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Becauseall of these featuresare reminiscentof
features observed in clinically depressed people,
we hypothesised, by analogy with human clinical
depression, that certain inactive horses exhibit a
depression-like state. We have been testing fur-
ther this hypothesis that the specific form of
inactivity (that we term withdrawn) might repre-
sent a depression-like condition in horses, by
investigating the relationship between this
specific formof inactivity and anhedonia, i.e.
the loss of pleasure (a core symptom of human
clinical depression)[32].

Subjects were 20 withdrawn and non-with-
drawn horses from the same stable in France.
The time individuals spent being withdrawn was
determined by a trained observer using classical
ethological methods (instantaneous scan sam-
pling, every 2 minutes over 1 h long periods
repeated daily over 15 days method described
in[32]). The time horses spent being withdrawn
appeared unrelated to age or sex, but correlated
with time devoted to stereotypic behaviour, a

possible marker of lifetime stress. Comparison
with data collected 5 years earlier[31] also revea-
led that horses scored as withdrawn then remai-
ned significantly likely to display the behaviour.
In order to assess anhedonia, we measured
sucrose intake, a classic measure of anhedonia
never previously applied to horses. Flavoured
sugar blocks, novel to these subjects, were
mounted in each stall and weighed 3 h, 8 h, 24 h
and 30 h after provision. We predicted that if
affected by depression-like states, the most with-
drawn horses would consume the least sucrose.
This prediction was met (F1,18 = 4.65, two tailed
p=0.04).Thispatterncould,however, potentially
reflect general appetite levels and/or food neo-
phobia (because the sugar blocks being novel to
the horses). To control for these confounds, hay
consumption was measured over 5 days, as were
subjects’ latencies to eat a meal scented with a
novel odour. Although low hay consumption and
long latencies to eat scented food did predict low
sucrose consumption, statistically controlling for

Figure 2: Relationship between duration of immobility in Forced Swim Tests (FST) and time spent still but
awake in thehome-cage, statistically controlling for e.g.housing type (non-enriched/enriched),Cohort,Strain.
Presented values are generated by the model taking into account all other factors (which is why some values
are negative).
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these confounds did not eliminate the relation-
ship between being withdrawn and consuming
less sucrose (although reducing it to a strong
trend): F1,15 = 4.28, two-tailed p = 0.056 (Fig. 4).
This study thus reveals possible long-lasting
depression-like conditions in certain riding
horses, illustrates themethodological challenges
of investigating anhedonia in non-conventional
species, and suggests a way of assess anhedonia
in other animals showing profound inactivity
(e.g. in working equids in the developing world).

General conclusions
These studies have highlighted atypical spe-

cific forms of inactivity
displayed by mice and hor-
ses in their home envi-
ronments which are remi-
niscent of depression-like
conditions. These are being
”awake with eyes open
doing nothing“ in the home
cage in the laboratory
mouse (a behaviour which
co-varies with learned hel-
plessness, i.e. the tendency to give up when
facing with challenge, a feature of human cli-
nical depression), and in riding school horses,
being ”withdrawn“ (a state characterised by
bouts of unresponsiveness, remaining motion-

less with unblinking eyes with an apparently
fixedgaze andanhedonia, i.e. the loss of pleasure,
a key symptom of the pathology in humans).
More research is needed on whether this distinc-
tive inactivity truly indicates depression-like
states or not, however. Indeed, human clinical
depression is complex, characterised by the co-
existence of several symptoms. Future work
should therefore investigate whether these inac-
tive mice and horses show evidence consistent
with e.g. low mood, such as making more ”pessi-
mistic“ judgments about ambiguous situationsor
attending more to negative stimulie.g.[35]. Fur-
ther research should also assess whether these

specific forms of inacti-
vity diminish after anti-
depressant drug treat-
ments[20].

Were suchdata to sup-
port this hypothesis, this
would have important
animal welfare impli-
cations (identifying this
condition would be the
first step towards deve-

loping treatments for these animals and im-
proving their welfare and management) and
reveal home pen time budgets as a convenient,
non-invasive source of data for researchers
interested in animal depression.

Figure 3: The posture of ”withdrawn“ horses. Pictures of a horse a) in a withdrawn posture, b) standing
observing and c) standing resting. The withdrawn state is characterized by a stretched neck (obtuse jaw-neck
angle) and a similar height between the horse’s neck and back (a nape–withers–back angle of T 180o). This
posture is different from those associated with observation of the environment (for which the neck is higher),
and resting, when eyes are at least partly closed and the horse’s neck is rounder[33, 34].

”These studies have
highlighted atypical specific
forms of inactivity displayed
by mice and horses in their
home environments which

are reminiscent of
depression-like conditions.“
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Figure 4. Relationship between the time spent being withdrawn and sucrose intake, controlling for age, sex
and time spent in the stall, hay consumption and latency to eat a meal of normal pellets scented with novel
aromatics. Black diamonds: after 3 h of exposure; dark grey squares: after 8 h of exposure; lighter grey
triangles: after 24 h of exposure; lightest grey crosses: after 30 h of exposure. Data were transformed to fit the
parametric assumptions of the statistical models (General Linear Model).
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Résumé

Chez les animaux territoriaux, tel que le suricate, l’existence d’une signature odorante du groupe
social est importante pour la défense du territoire. Devant être flexible, elle pourrait être produite par
des bactéries productrices d’odeurs. Dans cette étude, j’ai tout d’abord montré que les suricates
pouvaient différencier les jeunes de leur groupe par rapport à des jeunes étrangers grâce aux odeurs
des sécrétions anales. Par des analyses chimiques et microbiologiques, j’ai ensuite mis en évidence
uneplus grande similarité odorante et bactérienne entre lesmembresd’unmêmegroupe social, et que
les odeurs et les communautés bactériennes co-variaient chez les mâles. Cette étude suggère que les
bactéries des sécrétions anales pourraient avoir été sélectionnées secondairement pour produire la
signature odorante de groupe chez les suricates.

Mots-clés

Bactéries, Groupe social, Odeurs, Sécrétions glandulaires, Suricates

Group odor signature in meerkats : a bacterial mechanism ?

Abstract

In territorial species, such as the meerkat, a group odor signature is crucial in territory defense.
This signaturemust be reliable but flexible, and has been suggested to rely on a bacterial mechanism.
In this study, I showed that meerkats were able to discriminate the pups from their group from the
pups from foreign groups using odor cues. Then using chemical and bacterial analyses, I showed that
bacterial community and odor of anal gland secretionsweremore similarwithin groups than between
groups, and that they covaried in males. Altogether, this study suggests that bacteria in anal gland
secretion could have been co-opted to produce the group odor signature in meerkats.

Keywords

Bacteria, Social group, Odor, Anal gland secretions, Meerkats

Introduction

Le marquage territorial

La communication intra-spécifique joueun rôle
majeur dans les comportements animaux. Néan-
moins, comparée à la communication vocale et
visuelle, la communication olfactive a longtemps
été sous-estimée, probablement car les signaux
odorants de nombreux animaux sont souvent
inaccessibles à l’homme. L’odorat est cependant
le mode de communication privilégié chez la
grande majorité des mammifères (Wyatt 2003),
où il intervientdansdenombreuxcomportements

sociaux, tel que le choix du partenaire sexuel, le
lien mère-enfant, ou la défense du territoire.

Chez les animaux territoriaux, le marquage
odorant a souvent lieu aux limites des territoires
ou le long de chemins souvent fréquentés (Gos-
lingandRoberts2001, Jordan2005). Il permetde
défendre une zone privilégiée de nourrissage ou
de reproduction en dissuadant les rivaux, et en
les informant sur son identité, son statut social
ou son statut reproducteur. En outre, afin de
déterminer les limites d’un territoire, il est
souvent utile de reconnaître si les marques odo-
rantes proviennent des membres de son groupe
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ou d’un groupe étranger. Ainsi, chez plusieurs
mammifères dont les hyènes (Theis et al. 2012),
les otaries à fourrure (Stoffel et al. 2015), les
mandrills (Vaglio et al. 2015) ou les rats-taupes
(O’riain and Jarvis 1997), les odeurs, qui pro-
viennent de l’urine, des fèces ou des sécrétions
glandulaires, contiennent une information sur le
groupe d’appartenance.

Une origine bactérienne aux odeurs
de groupe ?

Tout animal contient un nombre de bactéries
bien supérieur au nombre de ses propres cellules.
Chez les animaux, les bactéries colonisent, par
exemple, la peau, les poils, le tractus digestif et les
glandesexocrines (BurttandIchida1999,Theiset
al. 2012). Ces milieux sont en général chauds,
humides et riches enmatière organique, ce qui les
rend favorables à la prolifération bactérienne
(Albone 1984). Les bactéries peuvent alors dégra-
der le substrat organique de ces milieux et pro-
duire des composés volatiles (Schulz and Dicks-
chat 2007). Ainsi, chez l’homme, les aisselles sont
chargées de sécrétions glandulaires qui ne
deviennent malodorantes qu’après leur dégrada-
tion par les bactéries (James et al. 2013). Chez la
mangoustedeJava(Herpestesauropunctatus),une
diminution de la charge bactérienne dans les
glandes odorantes y provoque une diminution de
la quantité de composés volatiles (Gorman et al.
1974).L’hypothèsede« fermentationbactérienne
pour la signalisation odorante » suggère que les
animaux pourraient utiliser ces composés odo-
rants pour communiquer avec leurs conspéci-
fiques. Chez de nombreux mammifères sociaux,
les individus se dispersent à l’âge
adulte et changentmêmeparfoisde
groupesplusieursfoisdansleurvie.
L’odeur de groupe doit donc être
fiablemaisflexible.Lescommunau-
tés bactériennes des poils, de la
peauoudessécrétionsglandulaires
(appelées le microbiote) étant très
dépendantes du milieu environ-
nant et des comportements sociaux
de leurshôtes, sont souventplus semblables entre
les membres d’un même groupe social, et pour-
raient donc être à l’origine de l’odeur de groupe.
Néanmoins, cettehypothèse,bienquerécemment
très largement suggérée (Archie and Theis 2011,
Ezenwa et al. 2012, Douglas and Dobson 2013), a
rarement été testée.

Le cas des suricates

Les suricates sont de petites mangoustes
sociales vivant dans les zones subdésertiques du
sud de l’Afrique (Fig. 1). Ils vivent en groupes
sociaux de 6 à 30 individus, incluant, en général,
un couple de dominants et leur progéniture. Seul
le couple de dominants se reproduit et est aidé
dans l’élevage des jeunes par les individus subor-
donnés.

Les suricates sont des mammifères territo-
riaux. Lors de rencontres entre groupes étran-
gers, des batailles ont lieu et peuvent aboutir à la
mort des plus jeunes. Afin de défendre leur
territoire, les suricates en marquent régulière-
ment les limites avec leur fèces, leur urine ou les
sécrétions de leur glande anale (Jordan 2007). Il
a été montré que les suricates pouvaient diffé-
rencier les individus de leur groupe social des
individus étrangers grâce aux odeurs provenant

des fèces (Mares et al. 2011). Néanmoins, le
marquage par les sécrétions de la glande anale
est le marquage odorant le plus fréquent sur les
territoires. En outre, les suricates reniflent régu-
lièrement la zone anale de conspécifiques, sug-
gérant un rôle important aux odeurs des sécré-
tions de cette glande. Le rôle des odeurs des

“
Comme suggéré chez d’autres

mammifères sociaux, la signature

odorante de groupe doit être flexible et

pourrait être produite par des bactéries

contenues dans les sécrétions de la

glande anale.”

Figure 1 : Photo d’un groupe de suricates dans le
désert du Kalahari (Afrique du Sud).
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sécrétions anales dans la reconnaissance du
groupe social reste, néanmoins, inconnu.

Chez cette espèce, lesmâles émigrent à l’âgede
2 ans, et vont alors former un nouveau groupe
avec des femelles errantes ou vont s’intégrer à un
groupe déjà existant. Comme suggéré chez
d’autres mammifères sociaux, la signature odo-
rante de groupe doit donc être flexible et pourrait
être produite par des bactéries contenues dans
les sécrétions de la glande anale.

Objectif de l’étude

Dans cette étude, j’ai ainsi testé l’hypothèse
selon laquelle 1) les suricates différenciaient les
jeunes de leur groupe de jeunes étrangers par le
biais des odeurs des sécrétions anales, 2) les
odeurs et les communautés bactériennes des
sécrétions anales variaient avec le groupe d’ap-
partenance, et 3) les odeurs co-variaient avec les
communautés bactériennes.

Méthodes et résultats

Site d’étude

Cette étude a été réalisée au « Kalahari Meer-
kat Project » situé dans la réserve de « Kuruman
River » dans le désert du Kalahari sud-Africain
(26o58’S, 21o49’E). Ce territoire est constitué
de ranchs fermiers, sur lesquels paît du bétail,
incluant chèvres, vaches et chevaux mais aussi
gazelles, oryx ou élands. Tous les individus
appartenant à 10 groupes sociaux différents sont
habitués à une présence humaine à moins de
2 mètres. Ils sont tous marqués par des trans-
pondeurs transcutanés et sont reconnaissables
par des marques colorées appliquées sur leur
pelage.

Discrimination des odeurs d’individus
familiers vs. étrangers ?

Méthodes : Les odeurs de jeunes familiers
(c-à-d des jeunes de leur groupe) ont été

Figure 2 : Photos de l’expérience comportementale de discrimination d’odeur.
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présentées à dix mâles subordonnés, tandis que
les odeurs de jeunes non-familiers (c-à-d des
jeunes de groupes étrangers) ont été présentées à
10 autresmâles subordonnés. Les odeurs ont été
récoltées en frottant un coton-tige sur la région
anale de 20 jeunes suricates âgés de 28 à 92 jours.
Juste avant le test, le coton-tige était inséré dans
une pipette en verre attachée à une tige en bois.
Le bout de la pipette contenant le coton-tige était
placé à 2-5 cm du nez de l’animal, et ce jusqu’à ce
que l’animal testé s’éloigne du coton-tige. La
réaction comportementale du suricate testé
(temps passé à renifler le coton-tige et mise en
position de vigilance) était filmée avec une
caméra vidéo numérique (Fig. 2).

Résultats : Le temps passé par les mâles à
renifler l’odeur des jeunes dépendait de l’interac-
tion entre le groupe d’appartenance du jeune et
son âge (F1,16 = 5.39, P = 0.03 ; Fig. 3). En effet,
lorsque les jeunes étaient âgés de moins de
70 jours, les mâles passaient autant de temps à
renifler l’odeur de jeunes familiers que celle de
jeunes étrangers (F1,7 = 0.003, P = 0.96 ; Fig. 3).
Au contraire, lorsque les jeunes étaient âgés de
plus de 70 jours, les mâles reniflaient plus long-
temps l’odeur de jeunes étrangers que l’odeur de
jeunes familiers (F1,7 = 9.11, P = 0.019 ; Fig. 3).
En outre, 44%desmâles semettaient en position
de vigilance juste après avoir senti l’odeur de
jeunes étrangers alors qu’aucun ne se mettait en
position de vigilance après avoir senti l’odeur de
jeunes familiers (P = 0.013).

Analyse chimique des odeurs de suricates :
Une odeur de groupe ?

Méthode : En novembre 2011, les odeurs des
sécrétions anales ont été récoltées en frottant un
coton-tigepropresur l’intérieurde larégionanale
de 27 suricates (méthodes décrites dans Leclaire
et al. (2014)). Les composés volatiles organiques
ont été extraits avec un mélange d’eau et de
methyl-tert-butyl ether selon une méthode adap-
tée de Safi and Kerth (2003), puis les extraits ont
été analysés par chromatographie en phase
gazeuse – spectrométrie de masse (GCMS).

Résultats : Les odeurs de glandes anales de
suricates se composent essentiellement d’acides
gras et de dérivés de cholestérols. Les individus
d’unmême groupe ont des odeurs plus similaires
que les individus de groupes différents (Fig. 4a ;
Mantel test : P = 0.039), suggérant une signature
olfactive des membres d’un même groupe social.

Analyse des bactéries des sécrétions
anales

Méthode : En novembre 2011, les communau-
tés bactériennes de la poche anale de 30 suricates
ont été récoltées en frottant un coton-tige stérile
sur l’intérieur de la région anale. Une fois au
laboratoire, l’ADN contenu sur les cotons-tiges a
été extrait par un kit d’extraction PROMEGA
suivant le protocole décrit dans (Leclaire et al.
2014). Les communautés bactériennes ont en-
suite été caractérisées par séquençage haut-débit
sur plateforme Illumina avec des amorces spéci-
fiques à la région V5-V6 de l’ARNr 16S bactérien.

Résultats : Les communautés bactériennes
des sécrétions anales de suricates se composent
essentiellement de bactéries appartenant au phy-
la des Proteobacteria, Actinobacteria, Firmicutes
etBacteroidetes.Les individusd’unmêmegroupe
social ont des communautés bactériennes plus
similaires que les individus de groupes sociaux
différents (Fig. 4b ; Mantel test : P = 0.048).

Corrélation entre les communautés
bactériennes et les odeurs des sécrétions
anales

Afin de déterminer si les odeurs de groupes
pouvaient provenir d’une plus forte similitude
dans les communautés bactériennes des mem-
bres d’un même groupe, j’ai corrélé les profils
odorants aux communautés bactériennes. Une
corrélation a été détectée chez lesmâles (r = 0.36,
P = 0.002 ; Fig. 5), mais pas chez les femelles

Figure 3 : Temps passé par les mâles adultes à
renifler l’odeur de jeunes suricates de leur groupe
social ou d’un groupe étranger, en fonction de l’âge
du jeune.
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(r = 0.06, P = 0.28). Sept espèces bactériennes,
appartenant principalement au genre Porphyro-
monas, expliquent au mieux les profils odorants
chez les mâles. (Fig. 5).

Discussion

Cette étude indique que les signaux odorants
émanant de la glande anale jouent probablement
un rôle important dans la reconnaissance des
groupes sociaux chez le suricate, une petite

mangouste territoriale du sud de l’Afrique. Il
avait été précédemmentmontré que les suricates
pouvaient discriminer les mâles étrangers des
mâles familiers grâce aux odeurs de fèces (Mares
et al. 2011). Notre étude montre qu’ils en sont
également capables grâce auxodeursde la glande
anale, qui sont fréquemment déposées aux
limites des territoires. Nos résultats indiquent
également que les composés odorants spécifiques
aux groupes semettent en place très tôt. Lors des
rencontres entre groupes sociaux différents, les
jeunes du groupe, souvent réfugiés dans les
terriers, peuvent succomber à l’attaque des
membres du groupe étranger. Reconnaître le
groupe d’appartenance d’un jeune individu pour-
rait permettre aux adultes de ne pas se tromper
dans leurs comportements (défendre ou atta-
quer) vis-à-vis des jeunes. Néanmoins, cette
odeur de groupe ne semble apparaître qu’à partir
de l’âge de 70 jours. La glande anale grossit avec
l’âge chez le suricate (Lynch 1980). En outre, des
études chez la chauve-souris (Saccopteryx bili-
neata) et le rat de laboratoire montrent que
l’odeur des juvéniles contientmoins de composés
que celle des adultes (Osada et al. 2009, Caspers
et al. 2011). Il est donc probable que la glande
anale des très jeunes suricates ne soit pas suffi-
samment développée pour émettre des odeurs
permettant aux autres individus de reconnaître
le groupe d’appartenance. Il n’est pour l’instant

Figure4 :a)Odeur etb) communautés bactériennes des sécrétions anales de suricates telles que décrites par
deux axes d’une « analyse de redondances basées sur des distances ». Chaque couleur correspond à un groupe
social de suricates. Ces figures montrent que les individus d’un même groupe ont des odeurs et des
communautés bactériennes plus ressemblantes.

Figure 5 : Corrélations entre les distances en
odeurs et les distances des communautés bacté-
riennes au sein des mâles. Seules les septs espèces
bactériennes expliquant aumieux les odeurs ont été
prises en compte dans le calcul des distances.
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pas connu si, comme les adultes, les jeunes suri-
catesmarquent le territoire avec les sécrétionsde
la glande anale, et participeraient donc aussi à la
défense du territoire.

Les suricates étant des animaux territoriaux
qui se nourrissent exclusivement avec les mem-
bres de leur groupe (Doolan and Macdonald
1996), il est possible que l’odeur spécifique du
groupe provienne, en partie, du même régime
alimentaire. Néanmoins, les sécrétions anales de
suricates abritent une communauté bactérienne
très diversifiée. Certaines de ces bactéries appar-
tiennent à des genres connus pour émettre des
odeurs, en particulier des acides gras volatiles,
chez les mammifères (Natsch et al. 2003, James
et al. 2004). Ainsi chez l’homme, des bactéries du
genre Porphyromonas sont responsables de la
mauvaise haleine (Nakano et al. 2002), et des
bactéries du genre Corynebacterium dégradent la
sueur pour former des acides carboxyliques à
courte chaîne responsables de l’odeur des ais-
selles (Natsch et al. 2003). Les bactéries des
sécrétions anales pourraient donc être produc-

trices d’odeur chez les suricates. Notre étude
montre que, comme chez les hyènes et les blai-
reaux (Meles meles), les communautés bacté-
riennesdes sécrétions anales sont plus similaires
au sein desmembres d’unmême groupe (Theis et
al. 2012, Buesching et al. 2016). Les suricates se
nourrissent exclusivement avec les membres de
leur groupe, et partagent le même terrier. En
outre, au sein des groupes, les suricates s’en-
gagent dans des comportements sociaux tels que
l’épouillage mutuel ou le marquage odorant des
autres individus du groupe. L’ensemble de ces
facteurs environnementaux et comportemen-
taux pourrait favoriser la ressemblance des com-
munautés bactériennes au sein des groupes.

Monétudemontreégalementque lesodeursde
suricates sont corrélées aux communautés bac-
tériennes en particulier chez les mâles. Chez les
suricates, les mâles marquent davantage le ter-
ritoire que les femelles. En effet, alors que les
mâles doivent défendre leur place face à des
mâles étrangers qui pourraient s’accaparer les
femelles, ces dernières bénéficieraient, quant à

Figure 6 : Photo de deux jeunes suricates à l’entrée de leur terrier.
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elles, de ces rencontres entre groupes en termes
d’accès à la reproduction avec des mâles moins
apparentés génétiquement. Les mâles auraient
donc un avantage plus important à présenter des
odeurs de groupe que les femelles. Si ces odeurs
sont produites par les bactéries, alors un micro-
environnement favorable à la croissance de ces
bactéries serait davantage sélectionné chez les
mâles que chez les femelles.

Dans cette étude, nous avons ainsi montré
l’existence d’une odeur de groupe émanant de la
glande anale chez les suricates, et que les adultes
étaient capables d’utiliser ces odeurs pour déter-
miner si un jeuneappartenait à leur groupe social
ou pas. Nous avons également montré que les
communautésbactériennesdessécrétionsanales
étaient plus similaires au sein des membres d’un
même groupe et co-variaient avec les odeurs chez
les mâles. L’ensemble de ces résultats suggère
une origine bactérienne aux odeurs de groupe
chez les mâles. Néanmoins, des expériences sup-
plémentaires, tels que des cultures in vitro de
bactéries,sontmaintenantnécessairespourdéter-
miner si les bactéries des sécrétions anales pro-
duisent bien les molécules odorantes participant
à la signature de groupe.
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Introduction

Territorial marking
Social communication is determinant in regu-

lating animal behavior. Compared to vocal and
visual communication, olfactory communication
has long been underestimated, probably because
odor cues are beyond human sense. Olfaction is,
however, the dominant sense in numerous mam-
mals (Wyatt 2003), and is of primary importance
in various social behavior such as mate choice,
parent-offspring relationships or territorial de-
fense.

In territorial species, scent marking occurs
mostly at the territory borders or along the most
frequented paths (Gosling and Roberts 2001,
Jordan 2005). Its main function is to defend
crucial foraging or reproduction sites from ri-
vals, by signaling the identity, social status or
reproductive state of the depositor. Discrimina-
ting scentmarks originating frommembers from
the group or from intruders is also crucial for
territory defense, and in several group-living
mammals, including hyenas (Theis et al. 2012),
fur seals (Stoffel et al. 2015), mandrills (Vaglio et
al. 2015) or mole-rats (O’riain and Jarvis 1997),
odors convey information on groupmembership.

A bacterial mechanism to group odor?
Bacteria are fundamental associates of animal

bodies living in digestive, respiratory and re-
productive tracts, and in skin, fur or scent
glands (Burtt and Ichida 1999, Theis et al. 2012).
All these integuments are usually warm, moist,
organic-rich, and thus highly conducive to the
proliferation of symbiotic bacteria (Albone
1984). Symbiotic bacteria ferment the organic-
rich substrates and generate volatile fatty acid
by-products (Schulz and Dickschat 2007). For
instance, in humans, armpits get odorant after
themetabolization of organic compounds by bac-
teria (James et al. 2013). In small Indian mon-
gooses (Herpestes auropunctatus), glands in
which bacteria are experimentally removed pro-
duce volatile fatty acids in reduced quantity (Gor-
man et al. 1974). The ”fermentation hypothesis
for animal signaling“ posits that these odorants
produced by bacteria may be used by animals to
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communicate with conspecifics. In several social
mammals, individuals disperse after reaching
sexual maturity, and may change group affilia-
tion several times in their life. Group odor must
therefore be reliable and flexible. Bacterial com-
munities in skin or glandular secretions (called
themicrobiota) depend on environment and host
behavior and are therefore often more similar
within members of the same social group than
between members of different social groups.
Although the hypothesis that odor-producing
bacteria may be at the origin of the group odor
signature has often been posited
(Archie and Theis 2011, Ezenwa et
al. 2012, Douglas and Dobson
2013), it has rarely been tested.

Meerkats

The meerkat is a small coopera-
tively breeding mongoose living in
the open thorn savannas of southern Africa
(Fig. 1). Groups of meerkats consist of a domi-
nant breeding pair and their offspring, which
remain in their natal group past sexual maturity
and help rear subsequent litters.

Meerkats are territorial mammals, and
encounters between groups are usually followed
by fights that can lead to the death of the pups. To
defend their territory, meerkats scent mark ter-
ritory boundaries using feces, urine, or anal
gland secretions (Jordan 2007). Meerkats have
been shown to discriminate the members of
their group from intruders using fecal odor
(Mares et al. 2011).However, scentmarkingwith
anal gland secretions is themost frequent way of
territory scent-marking, and it has yet to be

determined whether anal gland secretion odors
can convey an information on group member-
ship, that can be used by meerkats to recognize
intruders from residents.

In meerkats, males leave their natal group at
the age of two, when they may join a new social
group or form a new group with wandering
females. As suggested for other social mammals,
group odor signature in meerkats must be
flexible and might therefore be produced by bac-
teria in scent secretions.

Aim of the study
In this study, I tested whether 1) meerkats

discriminate familiar pups from intruder pups
using odor cues, 2) odor and bacterial communi-
ties in anal gland secretions vary with group
membership, and 3) odors and bacterial commu-
nities covary positively.

Methods and results
Study site
This studywas conducted on awild population

of meerkats at the Kalahari Meerkat Project in
the Kuruman River Reserve (26o58’S, 21o49’E)
on ranchland in the South African Kalahari
desert. All studied meerkats are habituated to
closeobservationbyhumans.Theyare implanted
with subcutaneous transponder chips, and are
recognizable in the field by unique dye marks
applied to the fur.

Odor discrimination of familiar vs.
intruder pups?

Methods:Odorof familiarpups(pupsfromthe
same social group as the adult male) was pre-
sented to 10 subordinate males and the odors of
intruder pups (pups from a different social group
than the adult male) was presented to 10 other
subordinate males. Odors were collected by rub-
bing a cotton swab in the anal pouch of 20 pups
agedbetween28 -92days.Justbefore the test, the
cotton-swabwas inserted into a glass pipette atta-
ched to a wooden pole, the tip of the cotton-bud

Figure 1 : Picture of a meerkat group in the
Kalahari desert (South Africa).

“
As suggested for other social

mammals, group odor signature

in meerkats must be flexible and might

therefore be produced by bacteria in

scent secretions. ”
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protruding thepipette. The endof the pipettewas
placed at 2-5 cm from the nose of the targetmale,
when the male was foraging and until he moved
away. The behavioral reaction of each individual
(time spent sniffing and vigilance reaction) was
recorded with a digital video camera (Fig. 2).

Results: Time spent sniffing varied with the
interaction betweenpup age andpupgroupmem-
bership (intra-group vs. extra-group) (F1,16 =
5.39, P = 0.03;Fig. 3).When pups were less than
70 days old, subordinate males spent as much
time sniffing the odor of intra-group pups than
extra-group pups (F1,7 = 0.003, P = 0.96; Fig. 3).
In contrast, when pups were more than 70 days
old, males spent more time sniffing the odor of
extra-group pups than the odor of intra-group
pups (F1,7 = 9.11, P = 0.019; Fig. 3). In addition,
44% of males displayed a vigilance behavior just
after sniffing the odor of extra-group pups, while
no males displayed vigilance behavior when snif-
fing the odor of intra-group pups (P = 0.013).

Chemical analyses of meerkat scent

Methods: In November 2011, anal gland
secretions were collected by rubbing a clean cot-
ton-swab within the interior wall of the anal

Figure 2 : Pictures of the discrimination test.

Figure 3 : Investigation time of adult males to the
odor of familiar and intruder pups, in function of
the age of the pups.
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pouch of 27 meerkats (methods described in
Leclaire et al. (2014)). We extracted the volatile
organic compounds following a protocol adapted
from Safi and Kerth (2003), Chemical extracts
were then analyzed via gas-chromatography and
mass-spectrometry (GCMS).

Results: Anal gland secretion odors were
mainly composed of fatty acids and cholesterol
derivatives. Individuals from the same social
group had more similar odor than individuals
from different groups (Fig. 4a; Mantel test: P =
0.039), which suggests the existence of a group
odor signature in meerkats.

Bacterial analyses of anal gland secretions
Methods: In November 2011, bacterial com-

munitieswere collected by rubbing sterile cotton-
swab within the anal pouch of 30meerkats. DNA
was extracted from swab samples using
PROMEGADNApurification kits as described in
Leclaire et al. (2014). Bacterial communities
were then characterized by deep-sequencing of
the V5-V6 region of the bacterial 16S rRNA gene.

Results:Analglandsecretionsharboredmain-
ly Proteobacteria, Actinobacteria, Firmicutes et
Bacteroidetes. Meerkats from the same social
group had more similar bacterial communities
than individuals from different groups (Fig. 4b;
Mantel test: P = 0.048).

Covariation between bacterial community
and chemical composition of anal gland
secretions

To determine whether group odor signature
may originate from higher similarity in bacterial
communities withinmembers of the same group,
I tested the correlation between odor profiles and
bacterial profiles. A significant correlation was
detected inmales (r = 0.36, P = 0.002;Fig. 5), but

Figure 4 : a) Odor and b) bacterial community in anal secretions of meerkats as described by two axes of
distance-based redundancy analyses. Each color represents a meerkat social group. These figures show that
meerkats from the same group harbormore similar bacterial communities in anal pouch thanmeerkats from
different social groups.

Figure 5 : Correlation between similarities in odor
and similarities in bacterial communities in male
meerkats. Bacterial communities are described by
the seven bacterial species that best explain odors.
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not in females (r = 0.06, P = 0.28). A subset of
sevenbacteria species,most of thembelonging to
thePorphyromonasgenus, best explained the che-
mical composition of male anal pouch (Fig. 5).

Discussion

This study shows that odor cues from the anal
gland secretions can convey information on
groupmembership in the group-livingmeerkat, a
small territorial mongoose from Southern
Africa. A previous study has shown that meer-
kats discriminate male intruders frommale resi-
dents using feces odor (Mares et al. 2011). My
study shows that meerkats are also able to dis-
criminate intruders from residents using the
odor of anal gland secretions, which is the most
frequent scent-mark odor deposited at territory
borders. My results further suggest that the
group-specific odor appears at an early age.
During group encounters, pups which are often
hidden in burrows can die from physical attacks
by intruders. Discriminating between extra-
group pups or intra-group pups might allow

adults to display the correct behavior towards
pups (e.g. defending or attacking them). Howe-
ver, I did not detect a group odor signature in
pupsaged less than70days. Inmeerkats, theanal
gland is known to increase in sizewithage (Lynch
1980), and in bats (Saccopteryx bilineata) and
laboratory rats, juvenile odor harbors fewer vola-
tile compounds than adult odor (Osada et al.
2009, Caspers et al. 2011). The anal gland of
meerkat pups might, therefore, not be developed
enough to produce strong odors that can be used
by conspecifics to recognize group membership.
Further studies areneeded todeterminewhether
pups scent mark the territory, and thus contri-
bute to territory defense like adults.

Meerkats form the same social group com-
monly forage together (Doolan and Macdonald
1996). The chemical compounds encoding the
group signaturemay therefore stem fromsimilar
diet among members of the same social group.
Anal gland secretions, however, also harbor a
high diversity of bacteria, some of them belon-
ging to genus known to produce volatile fatty

Figure 6 : Picture of two young meerkats resting at the entrance of the burrow.
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acids in mammals (Porphyromonas and Coryne-
bacterium; (Natsch et al. 2003, James et al. 2004),
suggesting that bacteria in anal gland secretions
might produce the group-odor signature inmeer-
kats. For instance, in humans, Porphyromonas
bacteria are known to be responsible of the bad
breath (Nakano et al. 2002), while some Coryne-
bacterium metabolize odorless freshly secreted
sweat into compounds responsible of the armpit
odor (Natsch et al. 2003).

As in hyenas or badgers (Meles meles) (Theis
et al. 2012, Buesching et al. 2016), bacterial
communities of meerkat anal gland secretions
are more similar within members of the same
social group. As a territorial and cooperatively
breeding species, meerkats from the same group
share the same socio-ecological environment.
Beyond experiencing the close quarters of sub-
terranean burrows, meerkats engage in social
interactions, such as allogrooming, allonursing,
and babysitting, that increase the likelihood
of bacterial transmission between members of
the same group. Moreover, meerkats likely
expose one another to the bacterial assemblages
in their anal pouches via over-marking pre-
viously deposited scent, marking conspecifics, or
scent rubbing. All these environmental and beha-
vioral factors could promote similarity in bacte-
rial communities within groups.

Our study also demonstrates that the bacterial
and odor profiles covaried among sexes, albeit
within males only. In meerkats, the benefits of
deterring intruders are highly biased towards
males,who therefore scent-markmoreoften than

females. Olfactory advertisement of group mem-
bership is therefore probablymore important for
males than females, and an anal pouch microen-
vironment favorable to odor-producing bacteria
may thus be under stronger selection in males
than females.

To conclude, I have demonstrated the exis-
tence of a group odor signature in meerkat anal
gland secretions, and that adults can use this
information to discriminate familiar pups from
intruder pups. I have also shown that the bacte-
rial community in scent pouch was more similar
within members of the same social group than
between groups, and that the bacterial profiles
covaried with the odor profiles in males. Altoge-
ther, these results suggest a bacterial origin to
group odor in males. Further experiments such
as in vitro cultures of anal gland bacteria are
however needed to determine whether bacteria
in anal scent secretions produce the odor group
signature in meerkats.
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Résumé

L’utilisation d’outils de façon flexible et variée est une capacité avancée qui est présente à la fois
chez l’humain et chez l’animal, dont certaines espèces de primates et d’oiseaux. Cependant, la façon
dont se développe cette capacité chez des organismes aussi différents reste très mal connue. Chaque
organisme développe cette compétence sur la base de facteurs héréditaires ou pré-programmés
indépendants de l’expérience individuelle, ainsi que sur des capacités qui se développent en fonction
de l’apprentissage et de l’expérience. Au cours de la dernière décennie, quelques études développe-
mentales ont tenté d’établir les bases de cet apprentissage, aussi bien chez le bébé humain que chez
le jeune animal. Dans cet article, je recense l’ensemble des données existantes dans la littérature
développementale et dansmes propres travaux, concernant les facteurs héréditaires, sociaux et ceux
liés à l’expérience avec l’environnement. Je propose, en outre, un ensemble de méthodes expérimen-
tales et de perspectives qui pourraient servir de base à des recherches futures.

Mots-clés

Utilisation d’outils, Résolution de problèmes, Développement comparatif, Apprentissage, Bébés

Developmental learning of tool use in human
and animal babies: inherited,

social and environmental influences

Abstract

Flexible tool use is an advanced skill present in both humans and several non-human animals such
as some primate and bird species, but very little is known about how it develops in these disparate
organisms. Each system needs to develop this competence by a combination of heritable or
pre-designed traits that do not only depend on experience, and abilities that advance as a function of
learning and experience. Over the last decade, a few developmental studies have started addressing
this issue, both in human infants and infants of non-human species. Here, I review the available data
from both the developmental literature and some of my own work that address the inherited,
experience-based and social factors influencing the emergence of tool use in several species. I further
suggest experimental methods and perspectives that may serve as a basis for future research.

Keywords

Tool use, Problem-solving, Comparative development, Learning, Babies

Introduction
L’utilisation d’outils est généralement définie

comme la capacité à employer un objet détaché
de l’environnement de façon à modifier avec

efficacité la forme, la position ou l’état d’un autre
objet, d’un autre organisme, ou de l’utilisateur
lui-même (Beck, 1980). L’utilisation d’outils a été
observée dans de nombreux groupes d’animaux
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tels que les primates, les oiseaux mais aussi les
mammifères ou les insectes (Figure 1 ; voir éga-
lement Bentley-Condit & Smith, 2010 pour une
description exhaustive de l’utilisation d’outils
chez l’animal). La plupart des espèces utilisent
des outils dans un contexte d’extraction de nour-
riture, mais ce comportement est généralement
peu flexible ou accidentel et nous apporte peu
d’éléments quant à la valeur adaptative et les
mécanismes cognitifs de l’utilisation d’outils
(Meulman, Seed & Byrne, 2013). En revanche,
plusieurs espèces, dont l’humain ainsi que cer-
tains primates non humains et certaines espèces
d’oiseaux, sontconnuespourutiliserdesoutilsde
façon flexible, routinière et variée (« habitual tool
use »). Cette capacité est particulièrement inté-
ressante lorsque l’on cherche à comprendre les
aspects cognitifs qui sous-tendent l’utilisation
d’outils. Pourtant, malgré de nombreuses études
sur le sujet, lesprocessusd’apprentissagede l’uti-
lisation d’outils, ainsi que l’origine des diffé-
rences au sein d’une espèce et entre différentes
espèces, restent très peu connus (Keen, 2011 ;
Meulman,Seed&Mann, 2013).Quel est le rôle de
l’expérience dans l’émergence de l’utilisation
d’outils chez l’humain et d’autres animaux ?
Pourquoi certaines espèces développent-elles la
capacité à utiliser des outils tandis que d’autres
espèces proches, et qui savent résoudre des pro-
blèmes similaires, n’apprennent-elles jamais à
utiliser des outils ?Au cours de la dernière décen-
nie,quelquesétudesdéveloppementalesonttenté
de répondre à ces questions, à la fois chez le bébé
humain et animal. Plusieurs facteurs ont été pro-
posés pour expliquer l’émergence des comporte-
ments d’utilisation d’outils, en particulier des
capacités de raisonnement avancé, une forte ten-
dance à explorer et manipuler des objets, ainsi
que la capacité d’apprendre par observation au
sein d’un environnement social. La résolution de
problème par l’utilisation flexible d’outils impli-
que manifestement d’être capable de raisonner
de façon poussée par le biais de capacités cogni-
tives telles que le raisonnement causal, l’insight
(c’est-à-dire la découverte soudaine de la solu-
tion à un problème sans passer par une phase
d’essais-erreurs), l’inhibition d’actions prépro-
grammées, et la capacité à planifier une ou plu-
sieurs actions en avance (Hansell & Ruxton
2008 ; Vaesen, 2012). Cependant, aucune étude

à l’heure actuelle ne permet de montrer que les
animaux utilisateurs d’outils sont meilleurs que
les non utilisateurs d’outils pour résoudre des
problèmes qui n’impliquent pas d’utiliser des
outils (voir Bird & Emery, 2009 ; Seed & Byrne,
2010 ; Teschke et al, 2013 pour des revues de
littérature sur le sujet ; et Auersperg et al,
2011 pour une démonstration expérimentale).
Par ailleurs, très peu d’études développemen-
tales ont mis en évidence un lien direct entre la
maturation des fonctions cognitives et l’émer-
gence de l’utilisation d’outils, même chez le très
jeune enfant humain. Par conséquent, cet article
ne traitera pas des relations entre l’émergence
de l’utilisation d’outils et la maturation des capa-
cités cognitives avancées, mais s’intéressera plu-
tôt aux données de la littérature développemen-
tale qui traitent des facteurs héréditaires, liés à
l’expérience et à l’apprentissage social, qui sont
susceptibles d’influencer l’émergence de l’utilisa-
tion flexible d’outils chez différentes espèces. La
section 1 décrit brièvement les facteurs généti-
ques susceptibles d’être à l’origine des comporte-
ments d’utilisation d’outils. La section 2 souligne
les principaux changements de comportements
de manipulation d’objets au cours du dévelop-
pement, et plus particulièrement du comporte-
ment de combinaison d’objets, qui est considéré
comme un des précurseurs de l’utilisation d’ou-
tils. La section 3 porte sur l’influence de l’envi-
ronnement social sur l’apprentissage de l’utili-
sation d’outils. Chaque section comporte des
donnéesdéveloppementalesqui illustrent l’émer-
gence de l’utilisation d’outils à la fois chez le bébé
humain et le bébé animal, en particulier les pri-
mates et les oiseaux.

1. L’utilisation d’outils est-elle innée ?

De nombreux facteurs héréditaires ou innés
peuvent être à l’origine de comportements com-
plexes tels que l’utilisation d’outils (Shumaker et
al, 2011). Dans une étude développementale sur
lescorbeauxdeNouvelle-Calédonie («corbeauxde
NC» ci-après dans le texte ; voirfigure1gauche,
figure 2 droite), une espèce d’oiseaux connue
pour être un utilisateur d’outils compétent aussi
bien dans la nature qu’en captivité, quatre bébés
ont été élevés en captivité par des expérimen-
tateurs humains. Au cours des premières semai-
nes d’élevage, deux d’entre eux ont été exposés
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régulièrement à des démonstrations de l’utili-
sation de brindilles pour extraire de la nourri-
ture de fissures naturellement présentes dans
leur environnement. Les deux autres bébés, qui
avaient également accès à ces fissures et ces brin-
dilles sans jamais être exposés à des démonstra-
tions, ont développé des comportements d’utili-
sation d’outils au même âge que les bébés à qui
l’on avait montré comment utiliser les brindilles
(Kenward et al, 2006). Ainsi, les démonstrations
ne semblent pas être un facteur essentiel à l’émer-
gence de l’utilisation d’outils chez cette espèce,
bien que l’influence sociale aura un impact sur la
performance liée à l’utilisation d’outils un peu
plus tard au cours du développement (voir sec-
tion 2). L’utilisation d’outils semble donc, chez
cetteespèce,baséesurdescaractéristiqueshérédi-
taires qui mèneront progressivement au dévelop-
pement de cette capacité. De plus, tous les bébés
corbeaux de cette étude ont d’abord réalisé des
manipulations et des combinaisons d’objets en
l’absence de but particulier (c-à-d en dehors du
contexte d’utilisation d’outils). Par exemple, le
comportement de « proto-probing », qui consiste
en l’insertion de brindilles dans des trous et
interstices présents dans l’environnement, s’est
développé de la même façon chez tous les bébés
corbeaux sans que les démonstrations aient une
influence sur la présence de ce comportement.
Sur la base de ces observations, les auteurs ont
conclu que ces comportements précurseurs sont
de nature stéréotypée et héréditaire, et se déve-
loppent de manière qualitativement similaire
chez tous les individus de cette espèce. Une autre
expérience sur les pinsons pics (Camarhynchus

pallidus), une autre espèce d’oiseaux utilisatrice
d’outils, a établi des conclusions similaires : la
présence ou non d’oiseaux adultes utilisant des
outilsn’avait aucuneffet sur l’âgeauquel lesbébés
pinsons commençaient à utiliser des outils de
façon efficace (Tebbich et al, 2001). De même, les
jeunes pinsons réalisaient de nombreux com-
portements précurseurs de l’utilisation d’outils
avant même de réussir à en utiliser dans un con-
texte de nourriture. Curieusement, les auteurs
ont également montré que chez cette espèce,
certains adultes n’utilisaient jamais d’outils et
n’étaient pas non plus capables d’apprendre ce
comportement après observation d’autres indivi-
dus utilisant des outils. Les auteurs en ont conclu
que la capacité à utiliser des outils chez les pin-
sons pics dépend probablement d’une période
critique relativement tôt au cours du développe-
ment, pendant laquelle les pinsons peuvent
apprendre à utiliser des outils par essais-erreurs.
Une fois cette période critique dépassée, les
oiseaux qui n’ont pas acquis l’utilisation d’outils
pourraient ne plus être capables d’apprendre ce
comportement, que ce soit de façon individuelle
ou par apprentissage social. Ces deux études
développementales suggèrent que l’émergencede
l’utilisation d’outils chez ces deux espèces ne
dépend pas ou peu de l’aspect social, mais plutôt
d’un mélange de facteurs héréditaires et liés à
l’expérience individuelle avec l’environnement,
ce qui rejoint l’idée de Shettleworth (1998) selon
laquelle aucun comportement ne peut provenir
exclusivement de composants appris ou innés.
Les deux sections suivantes explorent les rôles

Figure 1. Gauche : Corbeau de Nouvelle-Calédonie utilisant une petite branche pour récupérer des vers
cachés au creux d’un tronc d’arbre mort (Crédit Photo : Michael Sibley, Université d’Auckland) Droite :
Gorille utilisant une branche pour tester la profondeur d’un cours d’eau (Crédit Photo : Breuer et al., Plos
Biology, 2005).
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des facteurs liés à l’environnement physique et
social sur le développement de l’utilisation d’outils.

2. Grandir dans un environnement
physique

Du point de vue de la théorie « perception-
action », l’utilisation d’outils est le produit cumu-
latif d’unprocessus développemental continu qui
débute, chez le bébé, avec les premiers comporte-
mentsd’explorations jusqu’auxmanipulationsde
plus en plus complexes et les comportements de
résolution de problèmes (Lockman, 2000 ; Gib-
son & Pick, 2000). Sur la base de leur expérience
quotidienne, les bébés développent continuelle-
ment leurs compétences et leur dextérité ma-
nuelle. Ils découvrent progressivement les pro-
priétés des objets jusqu’à être capables de per-
cevoir leurs « affordances », un terme introduit
par James Gibson (1966, 1979) pour définir les
possibilités d’actions relatives aux objets, sur-
faces, personnes ou tout autre facteur présent
dans l’environnement. Ainsi, si l’on se réfère à
la perspective « perception-action », l’étude de
l’émergence de l’utilisation d’outils devrait com-
mencer dès le plus jeune âge au cours du dévelop-
pement,afindepouvoirévaluerde façoncontinue
le développement des habiletés perceptuelles et
motricesdubébé,depuis lesplus simplesmanipu-
lations d’objets jusqu’aux premières utilisations
d’outils (Guerin et al, 2013). Par exemple, l’étude
continuede la façondont lebébé frappedesobjets
contre diverses surfaces au cours du développe-
ment devrait permettre d’obtenir des informa-
tions significatives sur la façon dont les bébés
apprennent les fonctions que peuvent avoir cer-
tains objets, comme le martèlement (Kahrs et al,
2012 ; Greif &Needham, 2011 ; Lockman, 2000).
Les comportements de manipulations com-
plexes, telsque lacombinaisondeplusieursobjets
entre eux ou avec des surfaces, ont déjà été iden-
tifiés comme un possible précurseur de l’utilisa-
tion d’outils. Vauclair and Bard (1983) ont par
exemple observé que les bébés humains réali-
saient des actions de manipulation d’objets plus
complexes (comme l’exploration bimanuelle,
l’exploration d’objets que l’on maintient dans sa
main, la combinaison d’objets entre eux) que les
jeunes chimpanzés (Pan troglodytes) et les bono-
bos (Pan paniscus), qui sont considérés comme
des utilisateurs d’outils moins flexibles que
l’humain. Globalement, la trajectoire développe-
mentale des combinaisons d’objets est similaire

chez le bébé babouin (Papio cynocephalus anubis)
et le bébéhumain,depuis lespremières combinai-
sons d’objets jusqu’aux insertions d’objets dans
des récipients et l’utilisation de récipients pour
boire (Westergaard, 1992 ; 1993). Une étude lon-
gitudinale portant sur la manipulation d’objets
chez trois bébés chimpanzés a égalementmontré
que les premiers comportements d’utilisation
d’outils apparaissaient approximativement vers
l’âge d’un an et 9 mois, c’est-à-dire quatre mois
après une hausse significative des comporte-
ments de combinaisons d’objets entre eux (Haya-
shi & Matsuzawa, 2003). D’autres observations
longitudinales chez le capucin brun (Sapajus
apella), unutilisateur d’outils aussi compétent en
captivité (Fragaszy & Adam-Curtis, 1991) que
dans la nature (de Resende et al, 2008), ont mon-
tré que les bébés passent par une longue période
d’explorationdes textures et des objets, de la plus
simple forme demanipulation d’objets, au frotte-
ment et au martèlement, jusqu’à l’insertion et la
combinaison d’objets contre des surfaces. C’est
seulement après cette période relativement
longue que les bébés capucins apprennent à utili-
ser des objets pour casser des noix afin de se
nourrir.De façon similaire, les bébés corbeauxde
NC commencent par explorer et combiner les
objets présents autour d’eux (tels que des brin-
dilles ou des cailloux) contre des substrats dès
qu’ils ont quitté le nid, vers l’âge de 6 semaines
après leur éclosion (voir Figure 2).

Le nombre de comportements de combinai-
sons d’objets augmente progressivement durant
les semaines qui suivent, jusqu’aumoment où les
corbeaux commencent à utiliser des brindilles
pour récupérer de la nourriture dans des fissures
(Kenward et al, 2006). Il est intéressant de noter
que l’exploration complexe d’objets n’est pas
uniquement l’apanage des espèces utilisatrices
d’outils. Par exemple, les bébésGrandsCorbeaux
(Corvus corax), une espèce d’oiseaux qui n’est pas
connue pour utiliser des outils, passent autant de
temps que les bébés corbeaux de NC àmanipuler
et combiner des objets dès la sortie dunid. Cepen-
dant, une étude comparative a mis en évidence
une différence significative dans la persistance
de ces comportements de combinaisons : leur
nombre décroit rapidement au cours des six pre-
mières semaines jusqu’à disparaître complète-
ment, contrairement aux corbeaux de NC (voir
figure 2 gauche).
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Comparer les trajectoires développementales
des espèces utilisatrices d’outils avec celles des
espèces qui n’en utilisent pas, mais qui sont
proches phylogénétiquement et qui ont un sys-
tème social et cognitif similaire, est une approche
fondamentale pour mieux comprendre les sché-
mas développementaux de l’utilisation d’outils.
Cependant, ne s’intéresser qu’aux compor-
tements d’utilisations d’ou-
tils pourrait entrainer un
risque de sous-estimer les
capacités des espèces non
utilisatrices d’outils. Idéa-
lement, on mesurera donc
les différences et les simili-
tudes très tôt au cours
du développement, jusqu’à
l’émergence des comporte-
ments d’utilisation d’ou-
tils. En parallèle, seront
étudiés d’autres comporte-
ments de résolution de problèmes n’impliquant
pas l’utilisation d’outils mais comportant une
difficulté similaire (par exemple, comportant un
nombre similaire d’actions à effectuer pour
résoudre la tâche, un but similaire, un taux de
difficulté proche, etc). Dans une étude pionnière,
nous avons comparé le développement de bébés
de deux espèces proches de corvidés (le corbeau
de NC, utilisateur d’outils, et le choucas des

tours (Corvus monedula), espèce non-utilisatrice
d’outils) ainsi qu’une espèce utilisatrice d’outils
mais lointaine phylogénétiquement (bébés hu-
mains ; Rat-Fischer et al, en préparation). Nous
avons testé l’hypothèse selon laquelle chez ces
organismes disparates, les premières combinai-
sons d’objets au cours du développement sou-
tiennent l’émergence de la capacité à utiliser des

outils.Unesériedetâches
de résolution de pro-
blèmes a été spéciale-
ment conçue pour pré-
senterdifférentsniveaux
de difficulté, le but prin-
cipal étantd’extraireune
récompenseavecunoutil
vs. sans outil, avec la pré-
sence d’un ou plusieurs
objets, et impliquant des
choix ou la planification
de plusieurs actions à

l’avance (voir Figure 3 pour une illustration
d’une tâche d’utilisation d’outils et d’une tâche
sans utilisation d’outils chez les trois espèces
testées).

Dans une étude pilote chez des bébés humains
de plusieurs groupes d’âges et des corbeaux de
NCet choucas adultes, nous avonsd’abordvérifié
que chacune de ces espèces était capable de

Figure 2. Gauche : Développement des actions de combinaisons d’objets chez quatre bébés corbeaux de NC
(ligne continue) et douze bébés Grands Corbeaux (ligne pointillée) ; adapté de Kenward et al (2011).Droite :
jeune corbeau de NC explorant spontanément une brindille avec son bec tout en le maintenant avec sa patte.
Pendant la longue période juvénile d’environ 2 ans, les jeunes corbeaux de NC passent beaucoup de temps à
explorer leur environnement tout enportantunebrindille dans leurbec, combinantparfois cette brindille avec
diverses surfaces. Ce type de comportements, spécifique à l’espèce, a été proposé comme un précurseur de
l’acquisition des comportements d’utilisations d’outils. Crédit photo : L. Rat-Fischer.

« Nous avons testé
l’hypothèse selon laquelle

chez ces organismes
disparates, les premières
combinaisons d’objets

au cours du développement
soutiennent l’émergence
de la capacité à utiliser

des outils. »
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résoudre cette série de tâches, afind’en vérifier la
pertinence pourdes espèces aussi différentes que
l’humain et les corbeaux. Dans l’étude finale, les
bébés de chaque espèce étaient également expo-
sés à une séance de jeux avec une sélection
d’objets (Figure 4), certains bébés étant expo-
sés à des démonstrations de combinaisons
d’objets par un expérimentateur humain (groupe
« Comb »), tandis que les autres bébés recevaient
des démonstrations de simples manipulations
d’objets sans combinaisons (groupe«NoComb»).
La nature de ces démonstrations n’a cependant
pas eu d’effet sur les comportements de combi-
naisonspendant les sessionsde jeu chez les bébés
choucasnonutilisateurs d’outils. Conformément
à notre hypothèse de départ concernant cette
espèce non utilisatrice d’outils, nous n’avons pas
observé de différence de performance dans la

série de tâches entre les groupes « Comb » et
« NoComb » : aucun des bébés choucas n’a été
capablederésoudredes tâches incluantdesoutils,
tandisquecertainsdes individusdechaquegroupe
ont réussi à résoudredesproblèmesn’impliquant
pas d’utiliser un outil. Chez les bébés corbeauxde
NC, les comparaisons n’ont pas encore pu être
effectuéesdûàunetailled’échantillontropréduite
pour le moment. Cependant, des observations
préliminaires ont déjà permis de montrer des
différences importantes dans le nombre de com-
binaisons spontanées effectuées par les bébés
corbeaux de NC et les choucas, en lien avec les
différences déjà observées entre les jeunes cor-
beaux de NC et les jeunes Grands Corbeaux
(Kenward et al, 2011). Chez le bébé humain,
l’effet des démonstrations pendant les ses-
sions de jeu est confondu avec des différences

Figure 3. Illustration des tâches du râteau et de l’ouverture de boite, extraites de la série de tâches de
résolution de problèmes. (a) Jeune corbeau de NC utilisant un râteau pour récupérer une récompense sous
forme de nourriture hors d’une boîte. (b) Bébé de 21mois essayant de récupérer un jouet avec lamain gauche
tout en tenant le râteau dans samain droite. (c) Lemême bébé retirant un verrou bloquant le couvercle d’une
boîte avant de réussir à soulever le couvercle pour récupérer un jouet. (d) Choucas adulte retirant le même
verrou avant de réussir à ouvrir la boîte. Crédits photos : L. Rat-Fischer.
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pré-existantes entre les bébés dans la quantité et
la nature des actions de combinaisons d’objets,
même au sein du plus jeune groupe d’âge de
15mois. Cette limite d’âge basse de 15mois a été
délimitée d’après la littérature indiquant que les
bébés n’utilisent généralement pas d’outils dans
uncontextede résolutiondeproblèmeavant l’âge
de 18 mois (Fagard et al, 2014). Cependant, les
bébés commençant généralement à combiner
des objets plus tôt au cours de la première année
de vie, il serait intéressant de répliquer cette
étude sur une base longitudinale et avec des
bébés plus jeunes.

Pour conclure, les mécanismes d’appren-
tissage basés sur l’expérience de l’utilisation
d’outils restent encore très peu connus, bien que
certainesétudesrécentesaientcommencéàappor-
ter des éléments de réponse quant aux relations
entre l’expérience de manipulation d’objets com-
plexes et le développement de l’utilisation d’ou-
tils. Par ailleurs, plusieurs chercheurs ont insisté
sur le fait que l’expérience demanipulation, bien
quesouvent considérée commeunélémentessen-
tiel à l’émergence de l’utilisation d’outils (voir
Keen, 2011 pour une revue détaillée du dévelop-
pementdel’utilisationd’outilschezlebébéhumain,
en particulier de la cuillère pour se nourrir), n’est
pas forcément l’unique facteur en jeu. Comme
mentionné dans la section précédente, Kenward
et al (2006) ont également observé un effet des
démonstrations sociales chez les bébés corbeaux
de NC, qui avaient une tendance plus élevée à
réaliserdesactionsdecombinaisonsaprèsdémons-
tration que les bébés qui n’ont pas été exposés
à ces démonstrations. Dans leur étude sur
l’émergenceducomportementde cassagedenoix

chez les jeunes capucins, de Resende et al, (2008)
ont noté que les bébés singes passaient de plus en
plus de temps au cours du développement à
observer d’autres individus plus âgés et plus
expérimentés pendant qu’ils cassaient des noix
avec des objets, leur offrant ainsi davantage d’op-
portunitésd’apprendrececomportementparobser-
vation. Cet aspect social est présenté dans la
section suivante.

3. Grandir dans un environnement social

Toutes les espèces mentionnées jusqu’à pré-
sent ont un point commun : la présence d’un
système social complexe. Les primates humains
et non humains ainsi que les oiseaux vivent en
groupes sociaux variant de par leur taille et leur
structure hiérarchique, qui leur offrent de nom-
breuses et fréquentes opportunités d’observa-
tions demanipulations et autres comportements
chez d’autres congénères. On sait que chez
l’humain, le bébé développe la capacité à utiliser
des outils vers la fin de la seconde année de vie
(Rat-Fischer et al, 2012). Cependant, les bébés
sont également capables d’apprendre à utiliser
des outils dès 18 mois si on leur montre explici-
tement leur utilisation (Rat-Fischer et al, 2012 ;
Esseily et al, 2010). Dans certaines circons-
tances, les bébés peuvent également apprendre à
un plus jeune âge si l’on ajoute des gestes spéci-
fiques ou une composante émotionnelle aux
démonstrations de l’utilisation d’outils (Esseily
et al, 2013 ; Esseily et al, 2015). Demême lorsque
les bébés sont exposés à un certain nombre
de démonstrations sur plusieurs semaines,
sans pour autant être autorisés à manipuler eux-
mêmes l’outil avant d’être testés (Somogyi et al,

Figure 4. Bébé choucas (gauche) et bébé de 18 mois (droite) jouant avec le même set d’objets utilisé pour
cette étude, composé d’items en bois et en plastique. Crédits photos : L. Rat-Fischer.
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2015). L’influence sociale joue probablement un
rôle important dans la propagation de l’utilisa-
tion d’outils chez de nombreuses espèces, cepen-
dantdifférentsmécanismesd’apprentissagesont
impliqués selon l’espèce. Au plus haut niveau
d’influence sociale, l’utilisation d’outils peut être
apprise par réel apprentissage par observation,
c’est-à-dire par l’apprentissage d’un compor-
tement nouveau dans le répertoire de l’individu
par l’observation d’un autre individu réalisant
ce comportement, que ce soit pour lui-même,
ou pour enseigner. Ce mécanisme d’appren-
tissage par observation comporte plusieurs de-
grés de complexité. Par exemple, les bébés
humains âgés de deux ans sont capables d’imiter
l’action d’utiliser un outil significativement plus
souvent que d’imiter le but de cette action (ce que
l’on appelle couramment « réelle imitation »),
tandis que les bébés chimpanzés vont plus sou-
vent reproduire le but de l’action plutôt que
l’action en elle-même (autrement appelé « ému-
lation », Nagell et al, 1993). En reproduisant
l’action du démonstrateur (par exemple utiliser
un râteau pour récupérer un objet hors de por-
tée), un individu est plus àmême de découvrir les
affordances de l’outil qu’en reproduisant unique-
ment le but de l’action (par exemple récupérer un
objet hors de portée par n’importe quel moyen).
À un niveau plus bas d’influence sociale, l’obser-
vation d’autres individus occupés à réaliser une
action avec un outil peut simplement agir en
qualité de facilitateur social plutôt que de réelle
instruction, dans le sens où cette action peut
attirer l’attention de l’observateur sur l’objet à
utiliser en tant qu’outil, et potentiellement pous-
ser l’observateur à manipuler cet objet en parti-
culier, le menant éventuellement à découvrir
l’action d’utilisation d’outils par essais-erreurs.
Dans le cas des bébés capucins observant des
individus plus expérimentés cassant des noix,
l’amélioration de l’apprentissage en contexte
social peut être expliqué soit par apprentissage
par observation réel (c’est-à-dire en observant
des congénères réaliser l’action et en essayant
directement de reproduire cette action), soit
plus simplement par ce qu’on appelle « local
enhancement », c’est-à-dire par la facilitation
du repérage de l’outil en association avec les
noix, et le recyclage de cet outil une fois que
l’individu expérimenté est parti (de Resende
et al, 2008). De façon similaire, les bébés cor-
beaux deNCsuivent leurs parents constamment,

ce qui leur donne de multiples occasions de les
observer en train d’utiliser des outils dans les
lieux où se trouve de la nourriture, et de mani-
puler/réutiliser les outils délaissés par leurs
parents à ces endroits en particulier. Cette
facilitation sociale pourrait être l’explication la
plus simple de l’influence sociale sur l’utilisation
d’outils observéedans lanature (Holzhaider et al,
2010).

Il est difficile d’évaluer précisément l’impact
de l’aspect social sur l’apprentissage individuel
de l’utilisation d’outils, non seulement chez l’ani-
malnonhumain (Meulmanetal, 2013)maisaussi
chez l’humain. Le bébé a en effet de multiples
occasions d’observer d’autres individus utiliser
des outils au quotidien, de la plus simple utilisa-
tion de couverts lors des repas, de balais pour le
ménage, jusqu’à l’utilisation d’outils pour rap-
procher des objets hors de portée. Ainsi, il est
extrêmement difficile de déterminer si l’appren-
tissageparobservationest une condition sine qua
non pour l’émergence de l’utilisation d’outils
chez l’humain, ou s’il est seulement un facilita-
teur. Les primates non-humains aussi se livrent
à différentes formes de transmission socio-
culturelle, mais de façon plus limitée en compa-
raison à l’humain. Une autre différence sociale
entre l’humain et les primates au cours du
développement est que les bébés humains et
adultes communiquent énormément pendant les
événements de jeux et d’exploration, tandis que
les chimpanzés adultes n’interviennent généra-
lement pas lors des explorations de leurs bébés
(Bard & Vauclair, 1984). L’enseignement direct
est également relativement rare chez l’animal
non humain (voir cependant Humle et al, 2009 ;
et Boesch, 1991, pour des observations d’appren-
tissage par la mère chez de jeunes chimpanzés,
par exemplepourdes actionsdepêchede fourmis
et de cassage de noix). Ces différences socio-
culturelles entre humains et animaux non hu-
mains ont été proposées pour expliquer l’impor-
tante variabilité et la complexité de l’utilisation
d’outils chez l’humain en comparaison à l’utilisa-
tion d’outils chez l’animal non humain (e.g. Vae-
sen, 2012 ; Vauclair, 1993).

Conclusions

Jusqu’à présent, seules quelques études ont
permis de décrire l’émergence d’une utilisation
flexible d’outils chez l’humain, les primates non
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humains et quelques espèces d’oiseaux utilisa-
trices d’outils, mais la plupart de ces études ne
porte que sur une seule espèce et une seule tâche,
tout en n’apportant que des éléments très des-
criptifs de ces comportements. En revanche, les
sources de différences inter-espèces et inter-indi-
viduelles, ainsi que le rôle exact de l’expérience
sur le développement de la capacité à utiliser des
outils restent très mal connus. On ne peut égale-
ment que spéculer sur les raisons pour lesquelles
certaines espèces développent des comporte-
ments d’utilisation d’outils tandis que d’autres
espèces très proches et avec des capacités simi-
laires en matière de résolution de problèmes
n’utilisent jamais d’outils, ou comment l’expé-
rience avec les objets façonne la capacité à les
utiliser comme des outils. Par ailleurs, mieux
connaître les relations entre les facteurs hérédi-
taires, ceux liés à l’expérience individuelle et à
l’expérience sociale intervenant dans ces proces-
sus d’apprentissage pourraient avoir un impact
considérable dans la recherche future sur l’hu-
main. Dans la plupart des organismes, les com-
portements complexes tels que celui de l’utilisa-
tion d’outils se développent chez chaque individu
par l’interaction entre un savoir-faire pré-pro-
grammé et le déploiement du processus de déve-
loppement et d’apprentissage dans un environ-
nement physique et social. Déchiffrer de tels
processus nécessite inévitablement des compa-
raisons inter-espèces, sur une base longitudinale
depuis la naissance jusqu’aux premières utilisa-
tions d’outils, entre individus et groupes expéri-
mentaux, et entre systèmes biologiques et artifi-
ciels. Une approche récente et pertinente pour
l’enrichissement de ce domaine de recherche
est la collaboration avec des roboticiens déve-
loppementalistes, qui tentent de reproduire
dans leurs modèles artificiels les compétences
comportementales observées chez les organis-
mes vivants. Tandis que ces roboticiens trouvent
leurs inspirations et défis dans les travaux réali-
sés en cognition comparée et en développement
chez des organismes vivants, nous pouvons en
retour extraire des informations cruciales des
solutions algorithmiques qu’ils implémentent
dans leurs systèmes artificiels (Chappell & Slo-
man, 2007). Le champ de recherche en roboti-
que développementale crée un lien entre deux
communautés de recherches : ceux qui étu-
dient l’apprentissage et le développement chez
l’humain, et ceux qui conçoivent des processus

comparables sur des systèmes artificiels. Relier
les disciplines de la robotique, de la biologie et
de la psychologie développementale est à la fois
un défi considérable et une excellente opportu-
nité d’approfondir la connaissance sur la façon
dont l’humain et d’autres organismes vivants
apprennent de nouvelles capacités complexes
telles que l’utilisation d’outils et la capacité plus
générale de résolution de problèmes.
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Introduction
Tool use is commonly defined as the ability to

employ an object detached from the environment
to alter the form, position, or condition of ano-
ther object, another organism, or the user itself
(Beck, 1980). Tool use has been observed in a
wide variety of animal groups such as primates,
birds but alsomammals or insects (Figure 1; see
also Bentley-Condit & Smith, 2010 for an exten-
sive catalogue). Most species use tools in a food
extraction context, but their behaviour is relati-
vely inflexible or incidental and provide us with
little insight on the adaptive value and cognitive
mechanismsof tooluse (Meulman,Seed&Byrne,
2013). In contrast, several species including
humans, some non-human primates and birds
have been reported to use tools in a flexible and
routine manner («habitual tool use»), which is of
interest when trying to elucidate the cognition
underlying tool use. Surprisingly, despite nume-
rous research focusing on flexible tool use in
humans and non-human animals, the develop-
mentalprocesses leading to theemergenceof tool
use in a given species and the sources of within-
and between-species differences remain poorly
understood (Keen, 2011; Meulman, Seed &
Mann, 2013). What is the role of experience in
the emergence of tool use in humans and other
animals? Why do some species develop tool-use
behaviours whereas closely related species with
similar problem-solving abilities never use exter-
nal objects to perform tool-related actions? In the
last decade, a few developmental studies have
started to address these issues, both in human
and animal babies. Several traits have been pro-
posed as likely to be involved in the emergence of
tool-use behaviours, in particular the role of
advanced reasoning, a high tendency to manipu-
late objects and the ability to learnbyobservation
in a social environment. The flexible use of tools
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to solve physical problems clearly implies advan-
ced reasoning capacities such as causal reaso-
ning, insight, inhibition of prepotent ac-
tions and action planning (Hansell & Ruxton
2008; Vaesen, 2012). However, there is no parti-
cular evidence that tool-using animals express
better performances than closely related non-
tool-using species in non-tool-using tasks that
also involve a high level of reasoning (see Bird &
Emery, 2009; Seed & Byrne, 2010; Teschke et al,
2013 for reviews; andAuersperg et al, 2011 for an
experimental test). Furthermore, very few deve-
lopmental studies have been able to establish a
direct link between the maturation of cognitive
capacities and the emergence of tool-use capaci-
ties, even in very young human babies. There-
fore, the current review does not address the
relations between the emergence of tool use and
the maturation of advanced cognitive skills but
focuses instead on available data from the deve-
lopmental literature that address the inherited,
experience-based and social factors influencing
the emergence of flexible tool use in different
species. Section 1 briefly addresses the genetic
causes of variation on the development of tool
use. Section 2 outlines gross changes in object
manipulation skills during the development,
including the emergence of combinatorial ac-
tions, considered as behavioural precursors of
later tool use. Section 3 examines how the social
environment contributes to the developmental
learningof tooluse. Ineachsection Iwill consider
relevant data that support the ontogeny of tool
use both in human and non-human babies, in
particular primates and birds.

1. Is tool use innate?

A variety of inherited or innate factors can
underlie a complex behaviour such as tool use
(Shumaker et al, 2011). In a developmental study
onNewCaledoniancrows («NCcrows»hereafter;
Corvus moneduloides, see Figure 1 left and
Figure 2 right), a bird species known to be a
proficient tool user in the wild and in captivity,
four captive-bred juvenileswere raised by human
fosters, half of them being regularly shown how
to use twigs to extract food from holes over their
first weeks of development. The other half had
the same access to holes and twigs, but was never
shown how to use them, and yet developed tool-
use behaviours at the samedevelopmental period
as individualswhohadhaddemonstrations (Ken-
ward et al, 2006). Hence, the social demonstra-
tionwas not an essential factor for tool-use emer-
gence in this species, although social input did
have a later impact on tool-related performance.
Tool-use behaviours in this species thus seem to
be based on inherited traits that leads to the later
development of this capacity. Furthermore, all
individuals performed object manipulation ac-
tion patternswith no direct functions that resem-
bled components of the mature behaviour. For
example, the «protoprobing» behaviour, consis-
ting of inserting twigs into crevices and holes
naturally present in the substrate, developed in a
predictable manner in all juvenile birds without
the need to be shaped by successful food extrac-
tions. Based on these observations, the authors
stressed the stereotyped and inherited nature
of these behavioural precursors that developed
in a qualitatively similar way in all individuals.

Figure 1. Left: New Caledonian crow using a twig-tool to retrieve food from inside a dead tree (Photo Credit:
Michael Sibley, University of Auckland); Right: Gorilla using a branch to test depth of water (Photo Credit:
Breuer et al., PLOS Biology, 2005).
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A previous experiment in woodpecker finches
(Camarhynchus pallidus), another proficient tool-
using bird species, has drawn similar conclu-
sions: the presence of adult birds demonstrating
tool use for retrieving food made no significant
difference to the time that juveniles took to start
using tools successfully (Tebbich et al, 2001).
Juvenile finches also went through a number of
tool-oriented precursors behaviours before suc-
cessfully using tools. Interestingly, the authors
found that not all adult finches were able to use
tools, and that these individuals would also not
learn to use tools by observing other tool-using
individuals. The authors concluded that the
expression of tool-use behaviours in woodpecker
finches is likely to depend on a trial-and-error
learning occurring during a sensitive phase early
indevelopment.Once this sensitivephase is over,
the birds may not be able anymore to acquire
tool-related behaviours, neither individually nor
socially. These developmental studies both sug-
gest that the emergence of tool-oriented beha-
viours does not depend on socially learned com-
ponents in these species, but is intertwined
between inherited factors and experienced-based
factors, followingShettleworth’s (1998) idea that
no behaviour has exclusively learned or innate
components. The two following sections explore
the roles of social and physical environmental
factors in the development of tool-use beha-
viours.

2. Growing up in a physical environment

According to theperception-actionperspective
on thedevelopmentof tool use in infancy, tool use
is the cumulative product of a continuous deve-
lopmental process that runs from early explora-
tory behaviours in infancy to more complex ma-
nipulations and problem-solving behaviours
(Lockman, 2000; Gibson & Pick, 2000). On the
basis of their everyday life experiences, infants
keep developing their manual skills and dexte-
rity, and gradually learn about object properties
and perceive their «affordances», a term intro-
duced by James Gibson (1966, 1979) to cover
the possibilities for physical actions related to
objects, surfaces, persons or anything else in the
environment. Following the perception-action
view, the study of the emergence of tool use
should start at a very early stage during develop-
ment, to allow for the continuous evaluation of

babies’ perceptual and motor skills from simple
object manipulations until the beginning of tool
use (Guerin et al, 2013). As an example, the study
of infants’ patterns of banging objects on sur-
faces should provide meaningful information on
theway infants learnabout thepossible functions
of objects, such as hammering (Kahrs et al, 2012;
Greif & Needham, 2011; Lockman, 2000). The
expression of complex manipulatory behaviours
suchas combiningobjectswith eachother orwith
the substrate has already been pointed out as a
possible precursor of tool use. For example, Vau-
clair and Bard (1983) reported that human
infants perform more complex manipulatory
behaviours (such as bimanual explorations,
exploring objects while holding them, combining
objects together) than young chimpanzees (Pan
troglodytes) and bonobos (Pan paniscus), which
are less flexible tool users even though they are
able to develop tool-oriented behaviours. The
developmental trajectory of combinatorial mani-
pulations in infant baboons (Papio cynocephalus
anubis) seem to follow the development of analo-
gous abilities in human infants, from the first
combinations of objects to insertions of objects
into containers and the use of containers for
drinking (Westergaard, 1992; 1993). A longitu-
dinal studyonobjectmanipulation in three infant
chimpanzees showed that the first tool-use beha-
viours appeared at approximately 1 year and
9 months of age, four months after a dramatic
increase in object-object combinatorial beha-
viours (Hayashi & Matsuzawa, 2003). Longitu-
dinal observations of the proficient tool-using
capuchin monkeys (Sapajus apella) both in capti-
vity (Fragaszy & Adam-Curtis, 1991) and in the
wild (de Resende et al, 2008) have shown that
juveniles undergo a long period of object and
substrate exploration, going from simple mani-
pulations of objects, to rubbing and hitting, to
inserting and hitting them against substrates;
before they eventually learn to use objects to
crack nuts for self-feeding. Similarly, NC crows
start to explore and combine available objects
such as sticks with the substrate soon after lea-
ving thenest (at about 6weeks after hatching, see
Figure 2).

Theamountof combinatorialbehaviourskeeps
increasing during the following weeks, until
crows start to use the sticks as tools to retrieve
food from crevices (Kenward et al, 2006). Inte-
restingly, complex object explorations are also
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performed by non-tool-using species. For ins-
tance, common ravens (Corvus corax), a bird
species that do not routinely use tools, spend as
much time in object manipulations and combina-
tions at the early stages of development as doNC
crows. However, a comparative study showed a
significant difference in the persistence of com-
binatorial behaviours: their amount significantly
decreased and almost disappeared across deve-
lopment in common ra-
vens, contrary to the NC
crows (Figure 2 left).

Comparing the deve-
lopmental trajectories of
habitual tool-using spe-
cies with those of species
that do not use tools but
are phylogenetically close
and share common social
and cognitive grounds is a
fundamental approach for a better understan-
ding of the developmental patterns specific to
tool use. However, strictly focussing on the deve-
lopmentof tool-orientedbehavioursmight lead to
underestimating the capacities of non-tool-using
species. Hence, an ideal scenario will measure
parallels and differences from close after birth
until the emergence of tool-oriented behaviours
alongwithotherproblem-solvingbehaviours that
do not require the use of tools, but are of similar

difficulty (e.g. same number of actions needed to
solve the task, same goal, similar level of dexte-
rity, etc). Inapioneerstudy,westarted toaddress
this issue by comparing babies of two closely
related crowspecies (the tool-usingNCcrowsand
the non tool-using jackdaws, Corvus monedula)
andonedistantlyrelatedtool-usingspecies(human
babies; Rat-Fischer et al, in prep). We tested the
hypothesis that in these disparate organisms,

experience with the com-
bination of objects cau-
sally supports the emer-
gence of tool-using com-
petence. A battery of pro-
blem-solving tasks was
speciallydesignedtorepre-
sent different categories
of difficulty, including
toolvs.non-tooldependent
extractions, single vs.

multiple objects, and choice vs. sequential-
planning problems (see Figure 3 for an illustra-
tion of a tool-using and a non-tool-using tasks
with examples from the three species tested).

In a pilot study, we tested each task on adult
NC crows, jackdaws and human babies to assess
the suitability of the battery of tasks to test
species asdifferent ashumansandcorvids. In the
final study, babiesof all specieswerealsoexposed

Figure 2. Left: The development of precursor combinations in four NC crows (line) and twelve common
ravens (dashed line); adapted fromKenwardetal (2011).Right:BabyNCcrowspontaneouslyexploringastick
with her beakwhile holding it with the foot. During their long juvenile period of about 2 years, youngNCcrows
are often seen exploring their surroundings while holding a thin stick in their beak, sometimes combining the
stick with the substrate. These kinds of species-specific typical behaviours are suggested as precursors for the
acquisition of later tool-oriented behaviours. Photo credit: L. Rat-Fischer.

« We tested the hypothesis
that in these disparate

organisms, experience with
the combination of objects

causally supports the
emergence of tool-using

competence. »
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during play sessions to a selected mixture of
objects (Figure 4), and some were exposed to
additional demonstrations of object combina-
tions («Comb» group) by a human experimenter
whereas others received demonstrations with
single objects manipulations («NoComb» group).
We found no effect of demonstrations on the
combinatorial behaviours duringplay sessions in
babies of the non-tool-using jackdaws. Alongwith
our hypothesis, we found no difference of perfor-
mance in the battery of tasks between the
«Comb» and the «NoComb» groups: none of the
baby jackdaws was able to solve any problem
involving the use of tools, while some individuals
in each demonstration group were able to solve
problems thatdidnot require theuseof tools. The
group comparison inside the tool-usingNC crows
could not be conducted at this stage due to a

relatively small sample size. However, prelimi-
nary observations already confirmed strong dif-
ferences in the spontaneous amount of combina-
torial actions between baby NC crows and
jackdaws, similarly to the difference observed
betweenyoungNCcrowsandravens (Kenwardet
al, 2011).

In human babies, the effect of demonstrations
during the play session was mixed with already
pre-existing differences in the quantitative and
qualitative patterns of combinatorial actions
between groups, even in the younger age group
of 15 months. This lower age boundary of
15 months was chosen because babies do not
usually start using tools in a problem-solving
context before 18 months (Fagard et al, 2014).
However, since babies usually start to combine
objects much earlier during the first year of life,

Figure 3. Illustration of the rake- and the box-opening tasks from the battery of problem-solving tasks. (a)
Juvenile NC crow using a rake to retrieve a food reward from a box. (b) 21-month-old infant trying to retrieve
a toy with the left hand while holding the rake in the other hand. (c) The same infant removing a blocking
element from the lid of the box before successfully opening it and retrieving the reward. (d) Adult jackdaw
removing the same blocking element before successfully opening the box. Photo credits: L. Rat-Fischer
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it would be worth replicating this experiment on
a longitudinal basis with younger babies.

To sum up, the mechanisms of experience-
based learning of tool use are not fully known yet
but recent studies have started to shed light on
the relations between complex manipulatory
experience with objects and the development of
tool use. Furthermore, several authors have em-
phasised thatmanipulatory experience, although
being acknowledged as an essential factor in the
onset of tool use (e.g. Keen, 2011 for an extensive
review of the development of tool use in human
babies, inparticularwithspoons for self-feeding),
is not necessarily the only element in play. As
mentioned in the previous section, Kenward
et al (2006) observed an effect of social tool-use
demonstrations in baby NC crows, which were
more prone to perform precursor combina-
torial actions than juveniles who did not receive
such exposure. De Resende et al (2008), in
their study on the ontogeny of nut-cracking
in young capuchins, observed that juvenile
monkeys started to spendmore timeas they grew
older watching skilled individuals performing
nut-cracking, giving them opportunities to learn
the behaviour socially, as discussed in the section
below.

3. Growing up in a social environment
A common characteristic shared by all the

species mentioned so far is the complexity of
their social systems. Both human and non-hu-
man primates and birds live in social groups that
vary in sizes and hierarchical structures, where
they have numerous opportunities to watch
manipulations and behaviours performed by

other conspecifics. In humans, infants typically
develop the ability to use tools by the end of the
second year of life (Rat-Fischer et al, 2012), but
are able to use tools at 18 months of age if they
have been explicitly demonstrated the target
action (Rat-Fischer et al, 2012; Esseily et al,
2010). In certain circumstances, infants can even
learn by observation at a younger age when
specific gestural or emotional cues are added to
the demonstration (Esseily et al, 2013; Esseily et
al, 2015) or when they are repeatedly exposed to
a certain amount of demonstrations over several
weeks while not being allowed to manipulate the
tool themselves before being tested (Somogyi et
al, 2015). Social influence is likely to play an
important role in the propagation of tool use in
many species, even though through different
mechanisms. On a higher level mechanism, tool
use can be learned by true observational lear-
ning, corresponding to the learning of a beha-
viour that is novel in the individual’s repertoire
by observing another agent performing the beha-
viour, either for itself, or for teaching purposes.
This mechanism of observational learning in-
volves different levels of complexity. For ins-
tance, two-year-old human infants were reported
to imitate the action of a tool-use demonstration
significantlymore than its goal (referred as «true
imitation»), whereas young chimpanzees are
more likely to reproduce the result than the
action itself (often referred as «emulation»,
Nagell et al, 1993). By reproducing the demons-
trator’s action (e.g. using a rake to retrieve an
object), an individual is more likely to discover
the affordance of the tool than when by only
trying to reproduce the goal (e.g. retrieving

Figure4.Baby jackdaw (left) and 18-month-old infant (right) playingwith a similar object play set consisting
of wooden and plastic items. Photo credits: L. Rat-Fischer
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an object by any means). On a lower level mecha-
nisms of social influence, observing others per-
forming a tool action might act as a social facili-
tator rather than as an instruction, as it may
simply cue the observer towardparticular objects
in a definite location, thus potentially leading the
observer to manipulate these objects together
and discover the tool action by trial-and-error
manipulations. In the case of the juvenile capu-
chin monkeys watching skilled individuals crac-
king nuts, the improved learning may be explai-
ned by true observational learning (watching the
other performing the nut-cracking action and
directly trying to replicate the action) but it could
as well be simply explained by «local enhance-
ment», namely by finding food and tools in asso-
ciation, and recycling tools after a skilled indivi-
dual has left (de Resende et al, 2008). Similarly,
juvenile NC crows in the wild almost constantly
follow their parents and have many occasions
to observe them using tools at feeding sites,
and tomanipulate/reuse tools discarded by their
parents, potentially explaining the social in-
fluence observed in their learning of food extrac-
tionwith tools in thewild (Holzhaideret al, 2010).

It is hard to evaluate the precise impact of
social input on an individual’s learning of tools,
not only in non-human animals (Meulman et al,
2013) but also in humans. Infants have indeed
many opportunities to watch others using tools
in their everyday life, from the regular use of
cutleries for self-feeding and brooms for cleaning
to the use of stick-like tools to bring out-of-reach
objects into reach. Thus, in humans it is very
difficult to determine whether learning by obser-
vation is a condition sine qua non for the emer-
gence of tool use or if it is only a facilitator.
Non-human primates engage in different forms
of socio-cultural transmission but to a limited
extent in comparison to human social beha-
viours. Another social difference between hu-
mans and primates during development is that
human infants and adults often engage in
mutual communication during manipulatory
behaviours, whereas adult chimpanzees do not
usually intervene in their infants’ explorations
(Bard & Vauclair, 1984). Direct teaching is also
relatively rare in non-human animals (but see
Humle et al, 2009; and Boesch, 1991 for field
studies of young chimpanzees’ learning of ant
dipping and nut cracking from their mother’s
behaviour). These socio-cultural differences

between human and non-human animals have
been suggested as a potential explanation for the
much greater variability and complexity of
human tool use as compared to non-human ani-
mal tool use (e.g. Vaesen, 2012; Vauclair, 1993).

Conclusions

A few studies have so far described the
ontogeny of flexible tool use in human and non-
human primates and in a few tool-using bird
species, butmost of these studies tend to focus on
single species and tasks, and to supply descrip-
tive analyses of the behaviours. Hitherto, we
barely know the sources of within- and between-
species differences, nor the role of experience in
the emergence of tool-using competence. Simi-
larly, we can only speculate on why some species
develop tool-use behaviours whereas closely rela-
ted species with similar capacities for solving
problemsnever use tools, or how experiencewith
objects grounds the ability to use them for a given
task. Additionally, we hardly know about the
interplay between inherited patterns, individual
and social experience in these processes,which is
of enormous importance for human research. In
most cases, complex behaviours such as tool use
develop in every individual through the interac-
tion of pre-programmed know-how and the fol-
ding processes of development and learning in a
social and physical environment. Unravelling
such processes requires comparisons between
species on a longitudinal basis from birth to the
first use of tools, between individuals subject to
special experimental interventions, and between
biological and artificial systems. A recent and
very relevant opportunity to enrich this area
comes from enhancing collaborations with deve-
lopmental roboticists, who aim to reproduce in
artificial models the behavioural competences
observed in real organisms. While they find ins-
piration and challenges in the comparative and
developmental work on living organisms, we can
derive knowledge from the algorithmic solutions
they implement in their systems by design (Chap-
pell & Sloman, 2007). The field of developmental
robotics forms a bridge between two research
communities: thosewho study learning anddeve-
lopment in humans and those who design com-
parable processes in artificial systems. Bridging
the gap between developmental robotics, deve-
lopmental biologyanddevelopmental psychology
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is a challenge and a great opportunity to gain
insight on how humans and other organisms
learn complex capacities such as the use of tools
and the general ability to solve multi-step pro-
blems.
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Résumé

La saillance d’un stimulus désigne l’intensité avec laquelle il impacte notre perception et donc
potentiellement peut se rendre perceptible plus qu’un autre au sein d’un ensemble de stimuli. Le
concept de saillance est souvent
rapproché de l’intensité physique
du stimulus, cependant il s’agit
de deux quantités distinctes, car
deux stimuli de même nature et de
même intensité physique peuvent
avoir deux niveaux de saillance.
Cependant, il aétésouventsuggérédemanière théoriqueque lasaillanced’unstimulusestétroitement
liée à la quantité d’activité neuronale produite dans les aires cérébrales responsables de la perception
sensorielle. Pour tester cette hypothèse, nous avons combiné chez la souris des méthodes comporte-
mentales avec une analyse théorique et desméthodes d’imagerie calcique haut-débit du cortex auditif.
Nous montrons que des sons de même intensité physique peuvent être perçus avec différentes
saillances précisément corrélés avec le taux d’activité généré par ces sons dans un très large échan-
tillon de neurones du cortex auditif. Nous proposons que le système auditif influence la saillance d’un
son en sélectionnant en amont, de manière non-linéaire, certains motifs acoustiques par rapport à
d’autres.

Mots-clés

Représentation sensorielle, apprentissage par renforcement, audition, cortex auditif, codage
neuronal

Perceptual and neuronal salience in audition
Abstract

Thesalienceofastimulusdesignates the intensitywithwhich it impactsourperceptionandthuscan
potentially make itself more perceptible in themidst of many stimuli. The concept of salience is often
related to the physical intensity of the stimulus, however, these are two distinct quantities as two
stimuli of the same nature and physical intensity can have two distinct salience levels. Other factors
are actually expected to impact salience, such as the relevance of the information carried by the
stimulus. It has however been often suggested on a theoretical level that the saliency of a stimulus is
closely related to the amount of neuronal activity generated in the cerebral areas responsible for

sensoryperception.To test this hypothesis
we have combined behaviouralmethods in
the mouse with a theoretical analysis and
high-throughput calcium imaging of the
auditory cortex.We show that soundswith
the same physical intensity can be per-

ceivedwith different saliencieswhich are precisely correlated to themean activity of a large sample of
imaged auditory cortex neurons. Based onmodelling of the cortical data,we propose that the auditory
system acts on saliency by selecting particular acoustic motifs in a nonlinear, ”bottom-up“ fashion.

Keywords
Sensory representation, reinforcement learning, audition, auditory cortex, neural coding

“
Deux stimuli de même nature et de même

intensité physique peuvent avoir deux

niveaux de saillance.”

“
Two stimuli of the same nature

and physical intensity can have

two distinct salience levels. ”
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Toute scène sensorielle naturelle contient une
myriade de stimuli. En conséquence, il est essen-
tiel pour le système nerveux de pouvoir sélec-
tionner les éléments de la scène sensorielle
importants pour atteindre ses buts. Une partie
de la réponse à cet enjeu se trouve dans les
mécanismes attentionnels qui sont capables de
focaliser la perception sur des entrées senso-
rielles particulières (Desimone and Duncan,
1995). Cependant, quels sont les éléments qui
dirigent en premier lieu notre attention ? Pour-
quoi certains stimuli attirent-ils notre focus plus
que d’autres ? Pourquoi certains stimuli infor-
ment-ils plus efficacement le cerveau et
déclenchent plus efficacement des réponses com-
portementales ? Une manière de répondre à ces
questions est d’invoquer le concept de saillance,
utilisé dans différents champs des neurosciences
sensorielles et comportementales. Schématique-
ment, le concept de saillance désigne l’intensité
avec laquelle un stimulus impacte les systèmes
perceptuels, et est utilisé la plupart du temps
d’une manière relative pour comparer différents
stimuli. Le concept de saillance est simple à
comprendre lorsqu’il est rapporté à l’intensité
physique d’un stimulus simple, par exemple un
son pur. Intuitivement, pour une fréquence
sonore fixe, la saillance augmente avec l’énergie
portée par l’onde sonore jusqu’à l’oreille : plus
son énergie est importante plus il est probable
que nous percevions le son. Nous savons aussi
intuitivement que plus nous élevons la voix pour
appeler une personne, plus il est probable qu’elle
nous entende et réagisse. Cependant, bien que la
notion de saillance puisse être réduite à l’énergie
du stimulus dans ces exemples simples, cela ne
se transpose pas au cas général. Par exemple,
l’oreille a différents niveaux de sensibilité pour
différentes fréquences sonores. Ainsi, deux sons
de même énergie mais de fréquence différente
peuvent être perçus avec des saillances diffé-
rentes. Et qu’en est-il de la saillance relative de
stimuli auditifs et visuels qui ne sont pas portés
par les mêmes substrats physiques ? Comment
estimer s’il va être plus efficace d’attirer l’atten-
tion d’une personne en l’appelant ou en lui fai-
sant signe ?

Ainsi la notion de saillance dans le cas général
nous ramène au traitement du stimulus par les
systèmes sensoriels périphériques et centraux,
ce qui la rend plus complexe à définir que dans les
cas particuliers où elle correspond à l’intensité

physique du stimulus. Cependant, unehypothèse
simplificatrice souvent proposée est que la sail-
lance d’un stimulus correspond à la quantité
d’activité neuronale qu’il génère dans le système
neuronal qui utilise ce stimulus pour faire le
choix d’une action ou d’une direction attention-
nelle. Cette hypothèse est par exemple souvent
utilisée dans le contexte desmodèles de « carte de
saillance » employés pour prédire quel stimulus
va attirer l’attention dans une scène visuelle
(Desimone and Duncan, 1995).

La notion de saillance est non seulement utili-
sée dans le contexte des choix attentionnelsmais
aussi, par exemple, dans le contexte de l’appren-
tissage. Lorsque des animaux sont entraînés à
associerdeuxstimuliconcomitantsdedeuxmoda-
lités sensorielles différentes (par exemple un son
et un flash lumineux) à une action particulière, il
est souvent observé, qu’après l’entraînement les
animaux sont conditionnés plus fortement à un
stimulus qu’à l’autre (Kamin, 1969). Dans leur
modèle théorique du conditionnement classique,
Rescorla et Wagner (Rescorla and Wagner,
1972) interprètent cet effet dit d’ « oversha-
dowing » en postulant que la vitesse d’apprentis-
sageestproportionnelle à la saillancedes stimuli.
Ainsi, le stimulus le plus saillant est associé plus
vite à l’action conditionnée et bloque ensuite
l’association de l’autre stimulus via l’effet bien
connu de « blocking » (c’est-à-dire une fois qu’une
association est faite avec un stimulus, un second
stimulus introduit par la suite et présenté simul-
tanément ne sera pas associé) (Rescorla and
Wagner, 1972).

Rescorla et Wagner ont produit un modèle
phénoménologique reproduisant ces effets obser-
vés dans le conditionnement classique dans
lequel la saillance est un paramètre sans inter-
prétation physiologique. C’est donc une question
toujours ouverte de savoir si la saillance postulée
dans leur modèle correspond à la quantité d’acti-
vité produite par les stimuli dans les régions
impliquées dans l’apprentissage associatif.

Comparaison de la saillance perceptuelle
et de la saillance neuronale chez la souris

Nous avons récemment réalisé que les mé-
thodes de neurophysiologie modernes peuvent
nous aider à élucider ces questions et, en parti-
culier, peuvent nous permettre de tester si l’acti-
vité globale produite par un stimulus dans une
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aire particulière du cerveau est liée étroitement
à sa saillance telle que définie plus haut.
Un progrès significatif des neurosciences mo-
dernes est la possibilité d’échantillonner l’acti-
vité des neurones d’une aire cérébrale de ma-
nière très extensive grâce aux techniques
d’imagerie haute-résolution et haute-densité, du
moins chez l’animal. Ainsi il devient possible
d’estimer précisément l’activité globale d’une
aire cérébrale en réponse à un stimulus.

Spécialisés dans l’étude du traitement de
l’information sonore par le cortex auditif de la
souris, nous avons imagé de manière extensive
de grandes populations de neurones dans cette
structure grâce à la technique d’imagerie cal-
cique biphotonique (Bathellier et al., 2012)
(Figure 1A-D). Dans une première étude, nous
avons collecté les réponses de plus de 4000 neu-
rones dans les couches supra-granulaires du cor-
tex auditif de plusieurs souris. En premier lieu,
nous avons observé sans surprise que si l’on

augmente l’intensité d’un son donné la réponse
corticale augmente aussi. Cependant, en testant
un ensemble de sons courts (70 ms) ayant des
spectres fréquentiels complexes mais la même
énergie d’un point de vue physique (niveaux SPL
identiques dans la gamme de fréquence audible
pour la souris), nous avons observé que chaque
son produisait des niveaux distincts d’activité
dans la population enregistrée (Figure 1E).
Sachant que nous avions échantillonné le cortex
de manière aléatoire et homogène, il était peu
probable que ces différences reflètent des biais
d’échantillonnage. Nous avons donc supposé
qu’elles reflétaient plutôt des différences de sail-
lance de ces sons au niveau cortical malgré leur
énergie identique.

Nous nous sommes donc demandés si ces
différences étaient reflétées dans le comporte-
ment auditif des souris. Les études sur l’atten-
tion sont très difficiles à contrôler chez la souris.
Cependant, il existe de nombreux paradigmes de

Figure 1 : Mesure de la saillance neuronale globale dans le cortex auditif de la souris.
L’activité du cortex auditif (surface présentée en A) peut être mesurée par imagerie calcique biphotonique à
une résolution cellulaire (B). L’activité calcique de 50 à 100neurones (C) est suivie le long de ligne de balayage
(B, ligne rouge) à un taux d’échantillonnage de 30 lignes/s au sein d’une petite zone (A, carré rouge). Pour
évaluer l’activité produite par des sons dans l’ensemble du cortex auditif, l’imagerie est répétée à différents
endroits (D, carrés blancs) et sur différentes souris. E. Trois sons de 70 ms ont été testés et dont les
spectrogrammes sont montrés dans le haut du panneau. Ces trois sons ont la même intensité sonore (74dB
SPL), c-à-d la même intensité physique. Cependant, ils génèrent des réponses corticales globales différentes
comme indiqué en dessous par la mesure du taux de décharge global d’une population de 4734 neurones
enregistrés chez 14 souris.
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conditionnement associatifs impliquant des sons
et qui peuvent être utilisés pour mesurer la
saillance sonore dans un contexte d’apprentis-
sage. Nous avons par ailleurs découvert qu’une
tâche de discrimination de type Go-NoGo permet
de comparer la saillance de deux sons demanière
bien contrôlée (Figure 2A). Dans cette tâche,
des souris en restriction hydrique entendent un
son S+ ou un son S- lorsqu’elles visitent une zone
de récompense. Le son S+ signale la disponibilité
d’une goutte d’eau si la souris contacte avec sa
langue le tube présent dans la zone de récom-
pense. Le son S- signale qu’aucune goutte d’eau
ne sera disponible et qu’il n’est pas nécessaire
d’approcher le tube. La manière la plus efficace
de faire apprendre cette tâche est d’entraîner
d’abord l’animal à répondre correctement au S+.
Dans cette phase, la souris peut associer à la fois
le son et l’action de contacter le tube à la
récompense. Ainsi, cette phase est inappropriée
pour mesurer la saillance spécifique du son S+.
Cependant, une fois que la souris collecte effica-
cement ses récompenses après S+, nous pouvons
introduire le son S-. Nous observons alors que la
souris répond en contactant le tube à la fois pour
S+ et S- puis apprend progressivement à ne plus
contacter le tube après S-. Dans cette nouvelle
phase, la souris associe spécifiquement S- avec la
réponse d’évitement (NoGo), ce qui permet
d’avoir un accès spécifique à la saillance de S-.
Concrètement, pour comparer la saillance de
deux sons (par ex. sons 1 et 2, Figure 1E), on
peut entrainer deux groupes de souris à discri-
miner les deux sons mais en choisissant le son
1 comme S- pour un groupe, et pour l’autre
groupe le son 2. Si les deux sons ont la même
saillance, l’apprentissage devrait se faire à la
même vitesse dans les deux groupes. Cependant,
si un son est plus saillant que l’autre, nous
attendons que le groupe ayant ce son comme S-
apprenne plus vite la tâche que l’autre groupe.
Corroborant cette prédiction, nous avons en effet
observé que la discrimination est apprise plus ou
moins rapidement suivant le son choisi commeS-
(Figure 2D). Par ailleurs, lorsque nous avons
comparé ces observations à la saillance neuro-
nale des sons telle que mesurée dans le cortex
auditif de la souris (Figure 1E), il est apparu,
que lorsque le son S- avait une saillance corticale
plus grande, la tâche était apprise plus vite
(Figure 2D).

Modélisation de l’apprentissage de stimuli
avec différentes saillances

Pour mieux comprendre ce phénomène, nous
avons utilisé unmodèle de la tâche de discrimina-
tion développé précédemment (Bathellier et al.,
2013) dans le formalisme de l’apprentissage par
renforcement qui étend le modèle de Rescorla-
Wagner à unmodèle simplemais plus facilement
interprétable biologiquement (Figure 2B). En
bref, le modèle postule que l’apprentissage asso-
ciatif a lieu par ajustement des poids synaptiques
entre une population de neurones sensoriels
représentant leS+, leS- et l’entréedans la zonede
récompense, etunepopulationneuronalededéci-
sion comportantdeuxensembles, l’un entrainant
les contacts avec le tube, l’autre les inhibant.
L’ajustement des poids synaptiques se fait grâce
à une loi d’apprentissage qui inclut des principes
Hebbien (les poids augmentent si coïncidence de
l’activité pré- et post-synaptique), modulés par la
loi introduite par Rescorla etWagner (1972), qui
conditionne lamiseà jourdespoidsà ladifférence
entre les résultats attendus et obtenus (récom-
penseoupas).La loid’apprentissagedecemodèle
a la particularité d’être multiplicative, à l’opposé
des lois d’apprentissage traditionnelles qui sont
additives. Concrètement, cela veut dire que la
mise à jour du poids des synapses à chaque pas
d’apprentissageestproportionnelleaupoidsde la
synapse, de sorte que les petites synapses s’incré-
mentent moins vite que les grandes. Nous avons
montré que l’utilisation de cette loi permet de
reproduire le fait que les souris passent par une
période sans augmentation de leur performance
(phase de latence) avant de commencer à s’amé-
liorer dans la tâche (phase d’apprentissage)
comme simulé dans la Figure 2C. Mais plus
important dans le cas considéré ici, le modèle
permet de simuler une saillance différente pour
S+ et S- en ajustant l’amplitude de l’activité des
ensembles neuronaux codant pour S+ et S-. Les
simulations montrent une vitesse d’apprentis-
sage plus rapide lorsque S- est plus saillant (acti-
vité doublepar rapport àS+) quedans la situation
inverse (Figure 2C). Ceci est aussi observé expé-
rimentalement (Figure 2D). Mais de manière
plus intéressante encore, le modèle prédit que
l’effet est spécifique de la phase d’apprentissage
et non de la phase de latence (Figure 2C). Nous
avons testé cette prédiction sur les courbes
d’apprentissage expérimentales et en effet, nous
avons pu observer que pour les trois tâches de
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Figure 2 : La saillance corticale prédit la vitesse d’apprentissage d’une tâche de discrimination auditive.
Dans une tâche de discrimination de type Go/NoGo les souris apprennent à contacter un tube après un son
S+ pour recevoir une récompense et évitent de lécher le tube après un son S- (A). Nous avons montré
précédemment (Bathellier et al., 2013) que certains aspects de l’apprentissage de cette tâche pouvaient être
modélisés grâce à un modèle d’apprentissage par renforcement décrit en B. De manière intéressante, le
modèle prédit que lorsque deux sons ont des représentations neuronales de saillances différentes,
l’apprentissage de la tâche est plus rapide si le son le plus saillant est le son S- commemontré par les courbes
simulées en C. Nous avons observé cet effet expérimentalement pour chacune des trois paires de sons dont
nous avions estimé la saillance corticale comme visible sur les courbes d’apprentissage des six groupes de six
souris testés (D). Les courbes d’apprentissage ont généralement deux phases (C) : une phase de latence où
l’animal agit aléatoirement, suivie par une phase d’apprentissage où l’animal améliore graduellement sa
performance. La durée de ces deux phases varie fortement d’un animal à l’autre (Bathellier et al., 2013).
Cependant, nous observons que seule la durée de la phase d’apprentissage est impactée par la saillance du son
(E), comme prédit par le modèle (C).
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discrimination de notre étude, la durée de la
phase d’apprentissage était affectée significative-
ment par le choix du S- (Figure 2E). De plus,
malgré sa simplicité, notremodèle reproduit une
troisième observation expérimentale. Dans nos
expériences, nous observons une grande variabi-
lité interindividuelle des courbes d’apprentis-
sage. Dans une étude récente (Bathellier et al.
2013), nous avons proposé que les poids initiaux
des synapses impliqués dans l’apprentissage
pourraient être responsables de cette variabilité.
Nous avons mesuré après régression de notre
modèle sur les courbes d’apprentissage la distri-
bution interindividuelle de poids initiaux expli-
quant la variabilité observée dans une cohorte de
souris C57Bl6/J. En testant le modèle avec diffé-
rentes valeurs parmi cette distribution, nous
avons observé que le choix du S- avait un fort
impact sur la variabilité de la durée de la phase
d’apprentissage : la variabilité est plus forte
lorsque S- est moins saillant que S+ (voir les
barres d’erreurs de la Figure 3B, histogramme
de droite). Clairement cet effet est observé expé-
rimentalement (voir les barres d’erreurs de la
Figure 2E).

Ainsi, notre modèle capture quantitativement
une large partie du phénomène responsable de
l’apprentissagede la tâchedediscriminationavec
deux sons ayant des saillances distinctes. Dans le
modèle, une saillance neuronale accrue corres-
pond à un taux de décharge accru. Puisque la loi
d’apprentissage Hebbienne produit des change-
ments synaptiques proportionnels à l’activité
coïncidente, les changements synaptiques sont
mécaniquement plus rapides lorsque l’ensemble
neuronal codant pour S- est plus actif. Ainsi
l’impact de la saillance neuronale sur la vitesse
d’apprentissage tel qu’observé en conditionne-
ment classique (Kamin, 1965) est expliquépar les
propriétés des lois d’apprentissage synaptiques.

Asymétrie de la saillance neuronale
et de la saillance perceptuelle
de sons temporellement symétriques

Nos données et notre modèle suggèrent que la
saillance d’un stimulus définie comportemen-
talement correspond à l’activité neuronale géné-
rée par le stimulus plutôt qu’à son intensité
physique. Au-delà de cette suggestion inté-
ressante, une question demeure : l’origine des
différences observée entre intensité physique et
saillance neuronale. Nous avons récemment

obtenu des résultats qui éclairent en partie cette
question (Deneux et al., 2016).

La psychoacoustique a récemment démontré
que le profil temporel d’un son peut influencer
son intensité perçue (sonie). Une démonstration
élégante en a été obtenue en montrant que des
sujets humains trouvent les sons augmentant en
intensité plus intenses que leur symétrique tem-
porel (Neuhoff,1998 ;Susini etal., 2007)bienque
les deux sons aient lamême fréquence et énergie.
En suivant ces résultats, nous avons montré que
dans le cortexauditif de la souris, les sonsd’inten-
sité croissante ont une saillance neuronale plus
grande que les sons d’intensité décroissante
(Deneux et al., 2016) comme illustré ici pour deux
rampes de bruit blanc (Figures 3A et D). Cette
asymétrie de saillance neuronale se retrouve per-
ceptuellement. Dans une tâche de discrimination
de rampes croissante et décroissante, nous avons
en effet observé que lorsque la rampe croissante
est le son S-, la phase d’apprentissage est plus
rapide que dans le cas contraire (Figure 3B).

A partir de cette observation intéressante,
nous nous sommes interrogés à l’origine de cette
asymétrie de saillance. En essayant demodéliser
demanière simple le traitement de l’information
auditive, nous avons découvert que, lorsque
l’information est traitée de manière séquentielle
(feedforward) à travers plusieurs couches de trai-
tement non-linéaire permettant la détection de
détails temporelsprécisdes sons (parexemple les
pentes montantes ou descendantes, Figure 3C),
il est alorspossibled’obtenirunesaillanceasymé-
trique pour des sons temporellement symé-
triques (Figure 3D), dans le cas où le système
favorise certains détails plus que d’autres
(Deneux et al., 2016). Il est à noter que des
modèles plus simples, monocouches et linéaires
ne peuvent reproduire l’asymétrie (Figure 3D).
La perspective importante ouverte par ces résul-
tats est que les différences de saillance peuvent
apparaître pendant le traitement de l’informa-
tion sonore de manière non-attentionnelle par la
sélection de certains détails ou certaines combi-
naisons de détails au niveau du système nerveux
central.Cette idéen’entendpasexclure lerôledes
feedback attentionnels pour la sélection des sons
les plus intéressants, mais suggère qu’en paral-
lèle de ces mécanismes il existe des filtres de
saillances dans les systèmes sensoriels pri-
maires.
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Any natural sensory scene contains a myriad
of sensory stimuli. Therefore, selecting the ele-
ments of sensory scenes which aremost relevant
is one of the main problems faced by nervous
systems to perform goal-driven sensory percep-
tion. One part of the solution is the powerful
attentional mechanisms which are able to keep
perception focused on particular sensory inputs
(Desimone and Duncan, 1995). But what is direc-
ting attention in the first place? Why some sti-
muli capture our focus more than others? Why
do some stimuli instruct more efficiently the
brain than others and more efficiently drive
behaviours? Part of the answer to these ques-
tions goes through the concept of salience, which
is used in several fields of sensory and behaviou-
ral neuroscience. Roughly speaking salience

designates how much a stimulus impacts the
perceptual systems, and is mostly used in a rela-
tive manner to compare different stimuli. The
idea of salience is simple to understand when
related to the physical intensity of a simple sti-
mulus, for example a pure tone. Intuitively, for a
fixed tone frequency, salience increases with the
energy carried by the pressure wave to the ear:
more energymakes itmore likelywewill perceive
the tone.Wealso know intuitively that the louder
one calls a person, the more likely he or she will
perceiveour call andreact to it.However,while in
such a simplified context the notion of salience
can be reduced to the physical energy of the
stimulus, this is not true in the general case. For
example, ears typically exhibit different levels of
transduction for different frequency ranges.
Thus, a tone at a frequency which the ear effi-
ciently transduces can be more salient than a
tonewith the same energy but at a frequency that
is poorly transduced.Andwhat about the relative
saliency of a visual and an auditory stimulus
which are not carried by the same physical
signals?Howtoestimate if itwill bemoreefficient
to attract theattentionof apersonby callingorby
waving?

Thus the notion of salience in the general case
brings us back to the processing of stimuli by the
peripheral and central nervous system, which
makes it much more complex to precisely define
than in the few cases in which it matches the
intensity of a physical phenomenon. However,
one interesting simplifying assumption that is
often made is that the salience of a stimulus
corresponds to how much activity it propagates
to thebrain systemwhichwill use this stimulus to
determine an action or to focus attention. This
hypothesis is for example often used in the
context of saliency maps models used to predict
what stimuli drive attention in a visual scene
(Desimone and Duncan, 1995).

The notion of salience is not only used in the
context of attention but also, for example, in the
context of learning.When animals are trained to
associate two simultaneously played stimuli of
two different sensory modalities (e.g. a tone and
a flash) to a specific reinforced action (e.g. collec-
ting a reward), it is often observed that after
training the animal is conditionedmore strongly
to one stimulus than to the other (Kamin, 1969).
In their famous theoretical model of classical
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conditioning, Rescorla and Wagner (Rescorla
andWagner, 1972) interpret this so-called «over-
shadowing» effect by supposing that learning
speed follows the saliencyof a stimulus.Thus, the
more salient stimulus is associated faster to the
conditioned action and subsequently blocks asso-
ciation of the less salient stimulus through the
well-known blocking effect (i.e. once an associa-
tion is made with a stimulus, a second, sub-
sequently introduced stimulus played simulta-
neously will not be associated) (Rescorla and
Wagner, 1972).

Rescorla andWagner gave a very phenomeno-
logical mathematical model accounting for these
classical conditioning results in which salience is
a parameter for which they did not give a physio-
logical interpretation. It is still an open question
whether the salience postulated in their model
corresponds to the amount of activity driven by
the stimuli in the regions implicated in the asso-
ciative learning.

Comparison of perceptual and neuronal
salience in the mouse

Werecently realized thatmodernmethods can
help us shed a more precise light on these ques-
tions, and in particular would give us the possi-
bility to test whether the overall activity pro-
duced by a stimulus in particular brain areas is
tightly related to its salience as defined in the
above. One significant progress of modern neu-
roscience is the possibility to use high-density
imaging techniques, at least in animals, to
sample the activity of single neurons in a brain
area, much more extensively than with the tradi-
tional single neuron electrophysiological recor-
dings. Thus it becomes possible to precisely esti-
mate the global activity of a brain area in
response to particular stimuli.

Interested by the processing of sounds in the
mouse auditory cortex, we have extensively
imaged responses to sounds in large popula-
tions of the mouse auditory cortex using two
photon calcium imaging (Bathellier et al., 2012)
(Figure1A-D). In a first study, we have collected
responses of more than 4000 neurons spread
across the supragranular layers of auditory cor-
tex in several mice. First, unsurprisingly, we
observed that increasing the energy of a given
sound led to an increase of the overall cortical
activity. However, when taking a set of short

(70 ms) complex sounds with different frequen-
cy contents but with the same overall physical
energy (identical SPL levels) defined in the hea-
ring range of the mouse, we observed that each
sound produced distinct global activity levels in
the recorded population (Figure 1E). Given
that we had homogeneously sampled the audi-
tory cortex, it was unlikely that these differences
originate from sampling biases. We thus sup-
posed that they reflect true differences in
the salience of these sounds at the neuronal
(cortical) level despite their identical physical
energy.

We were thus intrigued whether these puta-
tive neuronal salience differences could be reflec-
ted in the behaviour of mice. Attentional studies
are difficult to carry out in mice. However, there
exist numerous associative behavioural para-
digms involving sounds which can be used to
assess sound salience in a learning context. We
discovered that a well-controlled task for compa-
ring the salience of two sounds is the Go/NoGo
discrimination task (Figure 2A). In this task,
water deprived mice receive either a S+ or S-
soundwhen visiting a reward port. The S+ sound
signals the availability of a water drop if the
mouse licks at the water spout in the port. The S-
sound signals that nowater dropwill be available
and that further licking is unnecessary. Themost
efficient way to learn this task is to train the
mouse in a first phase to visit the port and receive
the reward following the S+ sound. In this phase,
the mouse can associate both the sound and
the visit of the port to the reward. Thus, it is
inappropriate to assess the specific salience of
the S+ sound. However, once the mouse effi-
ciently collects the rewards we can introduce
unrewarded trials with the S- sound. We then
observe that mice initially respond by licking to
both S+ and S- sounds and then progressively
learns to avoid licking to the S- sound. In this
phase, the essential association that is learnt
is between the S- sound and the avoidance
response giving access to the salience of the
S- sound. Concretely, to compare the salience of
two sounds (e.g. Sounds 1 and 2 shown in
Figure 1E), one can train two groups of mice to
discriminate the two sounds but one group will
have Sound 1 as the S- sound while the other
group will have Sound 2 as the S- sound. If both
sounds have the same salience, learning should
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occur equally fast in both groups. However, if
one sound is more salient than the other, we
expect the group having this sound as the S- to
learn faster the second phase of the task. Corro-
borating this prediction, we indeed observed
frequently that the discrimination of two sounds
was learnt at different speed depending onwhich
sound was the S- (Figure 2D). But more inte-
restingly, when we compared this observation
to the neuronal salience of the sounds measured
in mouse auditory cortex (Figure 1E), we obser-
ved systematically that when the S- sound had
a higher cortical salience, the task was learnt
faster (Figure 2D).

Modelling learning of stimuli with different
neuronal salience

To better understand this phenomenon, we
have used a previously developed model of the
discrimination task (Bathellier et al., 2013)
based on the reinforcement learning framework

which extends the Rescorla-Wagner model to a
simple but more biologically interpretable model
(Figure 2B). In short, the model postulates that
the associative learning occurs by adjusting
synaptic weights between a sensory neural popu-
lation, representing the S+, S- and port visit in
three distinct neural ensembles, and a decision
neural population with two neural ensembles:
one promoting and one inhibiting licking (by
inhibiting the first ensemble). The adjustment of
the synaptic weights happens via a synaptic
learning rule which includes Hebbian principles
(weights are updated with the coincidence of pre-
and post- synaptic activity) modulated by the
d-rule introduced by Rescorla and Wagner
(1972) which condition weight updates to the
difference between expected and actual outcome
of the lick response (reward or no reward). The
learning rule of this model also has the particu-
larity that it operates in a multiplicative manner
as opposed to traditional additive rules. This

Figure 1: Measurement of global, neuronal sound salience in mouse auditory cortex
Activity in the mouse auditory cortex (see surface image inA) can be imaged by two-photon calcium imaging
with cellular resolution (B). The calcium signals of 50 to 100 neurons (C) were tracked simultaneously at
30 samples per second using «linescans» (B, red line) within a small imaging field (A, red square). To
evaluate the activity produced by sounds over the entire horizontal extent of the auditory cortex, imagingwas
repeated at several locations of the structure within and across different animals as indicated by the white
squares in panel D. We here exemplify three different 70 ms long complex sounds whose spectrograms are
shown in E. These three sounds have the same Sound Pressure Level (74dB SPL), i.e. the same physical
intensity. However, they generate cortical responses of different strengths as shown below with the mean
estimated firing rate of the 4734 neurons recorded across 14 mice.
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Figure 2: Cortical salience predicts learning speed in an auditory discrimination task
In a Go/NoGo sound discrimination task mice learn to lick at a water spout following a S+ sound to obtain a
reward and to avoid licking after a distractor S- sound (A). We have shown previously (Bathellier et al., 2013)
that some features observed during learning of this task can be modelled using a simple reinforcement
learningnetworkdescribed inB. Interestingly, themodel predicts thatwhen two soundshave representations
with different salience, the Go/NoGo discrimination will be learnt faster when the more salient sound is the
distractor thanwhen it is the rewardedsoundasshown in thesimulated learningcurves inC. This typeof effect
is observed when training mice to discriminate pairs of sounds chosen among the three sounds for which we
had estimated the salience of their cortical representation. In all cases, we observed faster learning when the
S- sound was more cortically salient, as seen in population learning curves computed for 6 groups of 6 mice
(D). Individual learning curves exhibit two phases (C): a delay phase in which the animal performs randomly
followed by a learning phase in which performance improves gradually. The duration of these phases varies
across individuals (Bathellier et al., 2013). However, we observed that only the duration of the learning phase
is affected by sound salience (E), as predicted by the model (C).
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concretely means that the weight update is pro-
portional to the current weight value so that
small synapses grow slowly and large synapses
grow faster. We have shown that the use of such
a rule permits to reproduce the observation that
mice first perform the task without visible per-
formance improvement (delay phase) before
abruptly improving their performance (learning
phase) as simulated in Figure 2C. But more
importantly in our case, the model allows to
simulate different saliencies for the S+ and S-
sounds by differentially adjusting the mean
evokedfiring rate of theS+andS- ensembles. The
simulations then result in faster learning when
the S- produces more activity (a factor 2 is used
for the example) than the S+ as compared to the
opposite situation (Figure 2C), as observed in
the experiment (Figure 2D). But even more
interestingly, the model predicts that the effect
specifically occurs on the learning phase and not
on the delay phase (Figure 2C). We tested this
prediction on experimental learning curves and
indeed found that for all three discrimination
tasks of our study only the duration of the
learning phase was significantly affected by the
choice of the S- (Figure 2E). However simple,
the model could also reproduce one further
experimental observation. When running audi-
tory discrimination experiments we have obser-
ved a large variability in the learning curves
across animals. In a recent study (Bathellier et al.
2013), we have proposed that the initial synaptic
weights (for the synapses involved in the asso-
ciation) at the beginning of the task could be
responsible for this variability and we have
measured by curve fitting the distribution of
initial weights that explain typical learning
curves variability in a C57Bl6/J mouse cohort.
When running the model with different sets of
initial weights taken from this distribution, we
realized that the choice of S- had a great impact
on the variability of the learning phase duration:
there is much more variability when S- is less
salient than S+ as compared to when it is more
salient (see error bars in Figure 3B, right-hand
side histogram). Strikingly, this effect is clearly
observed also in the data (see error bars in
Figure 2E).

Thus altogether there is much evidence indi-
cating that ourmodel quantitatively captures the
structure of the phenonema responsible for

discrimination learning of two sounds with
different neuronal salience. In the model,
increased neuronal salience correspond to
higher firing rates. As the Hebbian learning rule
yields synaptic updates proportional to the
amount of coincident activity, faster synaptic
updates mechanically happen when the sensory
ensemble coding for S- produces more activity.
Thus the impact of neuronal salience on learning
speed as observed in classical conditioning
(Kamin, 1965) is explained in our model by the
properties of synaptic learning rules.

Asymmetry of neuronal and perceptual
salience for temporally symmetric sounds

Our data and model suggest that stimulus
salience as defined at the behavioural level better
corresponds to the actual neuronal activity trig-
gered by the stimulus in the related sensory
system than to the physical intensity of the sti-
muli. Beyond this interesting suggestion, one
question remains, which is the origin of the
discrepancy between physical intensity and neu-
ronal salience.Wehave recently obtained results
which shed an interesting light on this question
(Deneux et al. 2016).

Modern psychoacoustics has recently shown
that the temporal intensity profile of a sound can
influence its perceived intensity (loudness). An
elegant demonstration was obtained by showing
that subjects find tones rising in intensity more
intense than their temporally symmetric decay-
ing tone (Neuhoff, 1998; Susini et al., 2007)
although the two tones have the exact same
frequency content and overall physical energy.
Following these results we have shown that in
mouse auditory cortex rising sounds have a
higher neuronal salience than decaying sounds
(Deneux et al., 2016) as exemplified here by up-
and down-ramping white noise sounds
(Figure 3A and D). This asymmetry in the
neuronal salience is actually reflected percep-
tually. In a discrimination task involving these
two sounds, we indeed observed that, when the
up-ramp is the S- sound, the learning phase is
faster than when the down-ramp is the S- sound
(Figure 3B).

Following this interesting observation vali-
dated across two mammalian species, we wonde-
red about the origin of such salience asym-
metry. Usingmodelling of sensory processingwe
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discovered that when sound information is pro-
cessed ina feedforwardmanner throughmultiple
nonlinear neuronal layers progressively detec-
ting precise, oriented temporal features of the
stimulus (e.g. onsets, offsetsFigure3C), this can
lead to asymmetric neuronal salience for sounds
that have temporal symmetry (Figure 3D) if the
system is tuned to particular temporally oriented
features more than others (Deneux et al., 2016).
Simpler models with a single linear processing

layer are however unable to reproduce such
asymmetry (Figure3D). The important perspec-
tive opened by these results is that salience dif-
ferences can occur during the processing of
sound in a non-attentional manner through the
selection of certain sound features by the central
auditory system. This idea does not exclude the
role of attentional feedback systems in selecting
sounds that aremore interesting thanothers, but
suggests that parallel to such a system there

Figure 3: Asymmetric salience of up- and down-ramping sounds
Up-ramping white noise ramps produce stronger global responses than down-ramping sounds in cortex as
shown by two-photon calcium imaging of 4088 neurons imaged across many sounds (A). As a correlate, we
observe that the learning phase of a down- versus up-ramp discrimination is faster when the up-ramp is the
S- distractor as compared to when the down-ramp is the distractor (B). The asymmetry of cortical responses
cannot be reproduced by a simple single layer model but requires at least two non-linear processing layers as
illustrated in C and D.
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pre-exists a salience filter built by the early audi-
tory system.

Acknowledgments

The Fyssen Foundation supported a large part
of the behavioural investigations presented here
through the project MOUSECOG. I thank all the
members ofmy team for their contribution to the

results summarized in this article. I am also very
grateful to my IRCAM colleagues Emmanuel
Ponsot, Patrick Susini, Jean-Julien Aucouturier
for very insightful discussions about the problem
of sound salience. I finally thank Simon Rumpel
and all themembers of his labwithwhomsomeof
the measurements presented in this article were
acquired.

NEUROBIOLOGY

119



Comment améliorer l’étude de la rechute
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Résumé

Lemodèle d’auto-administration et induction de la rechute est unmodèle communément utilisé en
recherche préclinique pour déterminer le rôle de différentes régions du cerveau et étudier l’effet de
molécules d’intérêt sur les comportements liés à l’addiction. Bien que l’idée principale reste la même
(lesanimauxapprennentàassocieruneactionàunerécompense, souvent ladrogued’intérêt), il existe
différents protocoles pour étudier des aspects différents de la rechute. Nous avons étudié ici les effets
de l’entraînement d’extinction ou l’abstinence sur la force du comportement de recherche de drogue,
chez le rat et la souris, deux des espèces les plus communément utilisées en recherche préclinique.
De plus, nous discutons des résultats préliminaires qui suggèrent que le facteur neurotrophique issu
du cerveau (Brain-Delivered Neurotrophic Factor ou BDNF), une neurotrophine régulant le dévelop-
pement et le maintien des systèmes nerveux central et périphérique impliquée dans des fonctions
physiologiques et pathologiques dans le cerveau adulte, régule demanière aiguë la rechute induite par
des indices associés à la drogue.

Mots-clés

Cocaïne, addiction, auto-administration, rechute, entrainement d’extinction, abstinence,
recherche de drogue, noyau accumbens

How to better study drug seeking
in preclinical models of addiction?

Abstract

Self-administration and induced drug seeking behavior is a commonly used preclinical model to
assess the role of different brain areas and promising molecules on drug related behaviors and
addiction.Although the core idea stays the same (animals learn the association between an action and
a rewarding outcome, usually drug delivery), there are different protocols that can be used to study
different aspects of relapse. We study here the effects of extinction training or abstinence on the
strength of the drug seeking behavior, in rats and mice, the two more commonly used species in
preclinical studies. Moreover, we discuss some preliminary data suggesting that Brain-derived
Neurotrophic Factor (BDNF), a neurotrophin regulating development andmaintenance of the central
and peripheral nervous systems involved in physiological and maladaptative functions in the adult
brain, acutely regulates cue-induced reinstatement after drug self-administration followed by extinc-
tion training.
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Cocaine, addiction, self-administration, relapse, extinction training, abstinence, drug seeking,
nucleus accumbens
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Introduction

L’addiction aux drogues est une maladie chro-
nique qui induit de graves répercussions sani-
taires, familiales et pénales. La cocaïne a été
consommée par plus de 450 000 usagers en
2014 en France, et l’âge de première exposition
diminue chaque année (Observatoire Français
des Drogues et des toxicomanies, 2015). L’étude
et la meilleure compréhension de ce trouble
sont essentielles pour aider les toxicomanes en
convalescence, particulièrement
l’étude de la rechute. En effet, les
toxicomanes restent vulnérables
aux drogues ainsi qu’aux indices
associés à celles-ci (personnes,
contextes ou situations associés à
la consommation) durant de très
longues périodes. Ces indices
peuvent déclencher des envies de
consommation difficilement contrôlables et le
retour à l’abus. Les taux de rechute sont élevés,
ils atteignent 40 à 60 % en considérant toutes les
drogues confondues (Figure 1).

Il est difficile de caractériser l’addiction chez
les modèles animaux, puisque cette pathologie
relève tant de modifications neurobiologiques
que psychologiques. Cependant, plusieurs mo-
dèles animaux cherchent à mieux compren-
dre les modifications neurobiologiques induites
par la prise répétée de drogues. En particulier, le
modèle de rechute induite par des indices asso-
ciés à la cocaïne après une phase d’auto-admi-
nistration de celle-ci nous permet de mieux com-
prendre les voies neuronales activées lors de la
recherche de cocaïne. Dans ce modèle, les rats
apprennent à s’administrer de façon volontaire
de la cocaïne en appuyant sur un levier, puis

après une phase sans accès à la drogue, le
comportement de recherche de cocaïne est induit
par la présentation d’indices précédemment
associés à la cocaïne lors de l’auto-administra-
tion. La période de non-accès à la drogue varie
en fonction des protocoles (Cf matériels et
méthodes ci-dessous), cependant la caractéris-
tique principale reste l’absence de drogue. Le
modèle d’auto-administration de cocaïne pré-
sente une bonne validité apparente, puisque les

objets (indices dans le modèle) ou les lieux
(contexte) peuvent induire un manque irrépres-
sible et faciliter la rechute chez l’humain. Les
indices et le contexte associés à la drogue
induisent le comportement de recherche de
drogue chez les rongeurs.

Le but de cette étude est de déterminer les
conditionsoptimalespour étudier et sélectionner
les molécules qui diminuent de manière robuste
et spécifique la rechute. En diminuant la sensa-
tion de manque et la recherche de drogue, les
molécules testées deviennent des candidats pour
des traitements aidant les toxicomanes à éviter la
rechute et prolonger les périodes sans consom-
mation.

Une région cible dans la réponse aux indices
associés aux drogues est le noyau accumbens
core (NAcore).Cette régionreçoit desprojections
glutamatergiques du cortex préfrontal (CPF), en
particulier du cortex prélimbique (PL), et il a été
montré que la voie PL-NAcore est essentielle au
comportement de rechute induit par des indices
associés à l’auto-administration de cocaïne (Kali-
vas 2009, Stefanik, Moussawi et al. 2013). Le
NAcore est donc une région intéressante pour
étudier l’impact de différentes molécules sur le
comportement de recherche de drogue.

Nous avons comparé le comportement de
recherche de cocaïne entre des rats Sprague-
Dawleyetdes sourisde fondgénétiqueC57Bl/6J,
ainsi que l’impact de l’entraînement d’extinction
ou l’abstinence sur le comportement de rechute.

“
les toxicomanes restent vulnérables

aux drogues ainsi qu’aux indices associés

à celles-ci (personnes, contextes ou situations

associés à la consommation) durant de très

longues périodes.”

Figure 1 : Taux de rechute aux drogues comparé à
d’autres maladies chroniques (JAMA, 284 :1689-
1695, 2000).
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La plasticité synaptique joue un rôle clé dans
le comportement de recherche de cocaïne au
sein de la voie PL-NAcore, et il a été montré
que le facteur neurotrophique issu du cerveau
(Brain-Delivered Neurotrophic Factor ou BDNF)
module de manière complexe la plasticité synap-
tique et la réponse à la recherche de cocaïne (Li
and Wolf 2015). Ainsi, prévenir l’expression du
récepteur du BDNF, TrkB, dans les différents
types de neurones du noyau accumbens contrôle
la préférence à la cocaïne (Lobo, Covington et al.
2010), et une injection de BDNF dans le CPF
des semaines précédant la rechute inhibe la
recherche de cocaïne (Berglind, See et al. 2007).
La cascade de signalisation activée par le BDNF
peut induire l’activation de facteurs de transcrip-
tion tels que CREB et induire des modifications
durables dans l’expression de gènes cibles. Nous
avons testé l’effetaiguduBNDFsur lamotivation
de recherche de cocaïne.

Méthodes

Les protocoles utilisés sont divisés en 3 phases
distinctes : acquisition de l’auto-administration,
période sans accès à la drogue (extinction ou
abstinence) et rechute. Lors de l’acquisition, les
animaux apprennent à discriminer entre le levier
actif, qui résulte enune infusion intraveineusede
cocaïne (0,25 mg/ infusion chez le rat, 0,8 mg/
infusion chez la souris) et le levier inactif qui n’a
pas de conséquences. Chaque infusion de drogue
est associée à des indices lumineux et sonores.
Lorsque les animaux s’auto-administrent un
minimum de 10 infusions par session pendant
10 jours consécutifs, les animaux atteignent le
critère nécessaire pour passer à l’étape suivante,
pendant laquelle la drogue n’est pas accessible.
Une partie des animaux commence alors la
période d’extinction, pendant laquelle l’activa-
tion des leviers n’a pas de conséquences. Les
animauxne reçoivent plus de cocaïneni d’indices
lumineux ni sonores, et à la fin de l’entraînement
d’extinction, le contextede laboîteopéranten’est
plus associé à la cocaïne. Le comportement est
considéré comme éteint lorsque le nombre
d’appuis sur le levier actif est égal ou inférieur à
30% de la moyenne d’appuis des 3 derniers jours
d’auto-administration. Ce critère est générale-
ment atteint après 12 à15 jours d’extinctionpour
rats et souris. Le groupe d’animaux destinés au
groupe d’abstinence est laissé dans la cage sans
aucune session dans les cages opérantes, mais

avec des sessions de manipulation quotidiennes.
Après 12-15 jours, la présentation des indices
(pour le groupe extinction), ou des indices et le
contexte (groupe abstinence) induit la rechute,
mesurée par le nombre d’appuis sur le levier
actif, et interprété comme le comportement de
recherche de cocaïne. Il est important de noter
que, bien que l’appui sur le levier actif induit la
présentation des indices précédemment associés
à la cocaïne, il n’y a pas de distribution de cocaïne
pendant la rechute. Toutes les sessions compor-
tementales (lors de l’acquisition, l’extinction, ou
le test de rechute) durent 2 heures.

Afin de tester les effets de BDNF sur la
recherche de cocaïne, nous avonsmicro-injecté le
BDNF dans le noyau accumbens 15 minutes
avant d’induire la rechute en présentant les
indices associés à la prise de cocaïne.

Résultats
Lors de l’acquisition de l’auto-administration,

les rats apprennent rapidement l’association
entre le levier actif et la cocaïne (Figure 2,
session 1 à 10). Les rats discriminent à plus de
80% entre le levier actif et le levier inactif à la fin
de l’acquisition, et le nombre d’infusion de
cocaïne reste stable autour de 33 infusions par
session.

Le premier jour de l’extinction (Figure 2,
session 11), les rats montrent un pic d’appui sur

Figure 2 : Auto-administration de cocaïne suivie
d’extinction chez les rats (n=14). Au cours de
l’auto-administration, (AA), les animaux sont
exposés aux infusions de cocaïne ([Cocaïne] =
4mg/mL, 0,25 mg/ infusion), associées avec les
indices lors de l’activation du levier actif. Lors de la
phase d’extinction, le levier actif n’est plus associé
à aucune récompense, ni la cocaïne ni les indices.
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le levier actif. Ceci peut être interprété comme
un comportement de recherche de cocaïne, puis-
que c’est la première session où les animaux
n’obtiennent pas de drogue ni d’indices lors de
l’activation du levier actif. Demanière graduelle,
les rats arrêtent d’appuyer sur le levier actif dans
le contexte éteint.

Chez la souris, l’acquisition de l’auto-adminis-
tration est plus variable (Figure 3), mais les
animaux discriminent entre les leviers actifs et
inactifs à plus de 94 %. Le premier jour d’extinc-
tion les animaux montrent aussi une brève aug-
mentation d’appui sur le levier actif (Figure 3,
session11) et l’appui sur le levier actif diminueau
fur et à mesure de la progression de l’extinction.
Chez les souris, les réponses sont plus variables
au sein du groupe, comme cela est reflété dans les
barres d’erreurs plus importantes que chez les
rats.

Les rats et les souris du groupe abstinence
montrent le même comportement que les ani-
maux du groupe extinction pendant l’acquisition
de l’auto-administration (résultats non présen-
tés), et aucune session n’est enregistrée lors de
l’abstinence, puisque les animaux restent dans
leur cage.

Dans laFigure4, il est possible de comparer le
comportement de rechute entre les rats et les
souris, et l’effet de l’extinction ou abstinence.
Dans le groupe ayant reçu l’entraînement

d’extinction, la présentation, contingente à
l’appui du levier actif, des indices précédemment
associés avec la cocaïne lors de l’auto-administra-
tion, induit un comportement de recherche de
cocaïne,mesuré par une augmentationde l’appui
sur le levier actif, plus important chez les rats que
chez les souris (Figure4,Rechutebarresnoires).

Chez les rats et les souris dugroupe abstinence
(Figure 4, Rechute, barres violettes), la rechute
est significativement plus importante que pour
le groupe ayant reçu l’extinction. Après l’absti-
nence, le comportement de recherche de cocaïne
est induit par les indices associés à la cocaïne
mais aussi par la réexposition au contexte où a eu
lieu l’acquisition de l’auto-administration de
cocaïne.

La rechute induite par les indices ou par
la combinaison d’indices et du contexte est

Figure 3 : Auto-administration (AA) de cocaïne et
entrainement d’extinction chez la souris (n=7).
Durant l’acquisition, l’appui sur le levieractif induit
une infusion de cocaïne ([Cocaïne] = 1.5mg/mL,
0,8mg/ infusion) associée àdes indices lumineuxet
sonores. En extinction, le levier actif n’induit plus
d’infusions ni de présentation d’indices.

Figure 4 : Comparaison de la rechute induite par
les indices précédemment associés à la cocaïne ou
induite par les indices en combinaison avec le
contexte. Le comportement des animaux (rats et
souris) ayant suivi l’entraînement d’extinction est
représenté par les barres noires, le groupe abs-
tinence par les barres violettes. L’appui sur le levier
actif est interprété comme un comportement de
recherche de cocaïne. Les sessions de rechutes
durent 2 heures et sont effectuées en absence de
cocaïne. AA : Auto-Administration. Analyse statis-
tique : 2-Way ANOVA au sein d’une même espèce,
rats facteur jour test F(1,20)=36.15, pS0.0001,
facteur extinction ou abstinence F(1,20)=16.79,
p=0.0006, interactionF(1,20)=17.98, p=0.0004.Sou-
ris facteur jour test F(1,8)=63.14 pS0.0001, facteur
extinction ou abstinence F(1,8)=16.44, p=0.0037,
interaction F(1,8)=34.98, p=0.0004. Pour les deux
espèces, test post-hoc Sidak comparaisons mul-
tiples, ****pS0.0001
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comparée à la moyenne des 3 derniers jours
d’auto-administration. Il est important de sou-
ligner que le comportement de recherche
de cocaïne est habituellement comparé à la
moyenne des 3 derniers jours d’extinction, mais
puisqu’une partie des animaux (le groupe absti-
nence) n’a pas suivi l’entraînement d’extinction,
nous avons comparé les rechutes à une variable
présente pour tous les groupes, qui est la
moyenne des 3 derniers jours de l’acquisition de
l’auto-administration. Il n’y a pas de différence
significative entre les moyennes d’auto-adminis-
tration, comme le montrent les 2 premières
barres de chaque espèce (Figure 4, dernier jour
AA).

Enfin, nous avons testé les effets d’injections
bilatérales de BDNF dans le noyau accumbens
15 minutes avant l’induction de la rechute par
présentation des indices associés à la drogue ou
des indices et du contexte associés à la drogue.
Une injectionaiguëdeBDNFdiminuedemanière
significative le comportement de recherche de
cocaïne induit par les indices, et on observe une
tendance à la diminution pour la rechute induite
par la combinaison des indices et du contexte
dans le groupe abstinence. Un nombre plus
important d’animaux est nécessaire pour confir-
mer cet effet du BDNF, ainsi que de nombreux
groupes contrôles. Il serait intéressant par
exemple de micro-injecter un groupe d’animaux
avec du BDNF et ANA-12, l’antagoniste du prin-
cipal récepteur du BDNF, TrkB, afin de détermi-
ner le mécanisme d’action du BDNF.

Discussion
Nous avons montré que chez les rats comme

chez les souris, la rechutepouvait être induitepar
la présentation d’indices précédemment asso-
ciées avec la prise de cocaïne (groupe extinction)
ou une combinaison d’indices et de réexposition
au contexte où a eu lieu l’auto-administration
(groupe abstinence). Il est intéressant de noter
que les indices associés au contexte induisent un
comportement de recherche de cocaïne plus fort
que l’exposition aux indices dans un contexte
éteint.

La rechute induite par les indices ou par l’asso-
ciation des indices et du contexte d’auto-adminis-
tration a été largement étudiée dans la littérature
(Sanchis-Segura and Spanagel 2006), et il a été
montré que l’extinction ainsi que l’abstinence
induisent des modifications neurobiologiques

dans le circuit de la récompense.Ainsi, il a étémis
en évidence que l’inhibition du comportement de
recherche de cocaïne observée pendant l’extinc-
tion résulte des projections glutamatergiques du
cortex préfrontal infra-limbique vers la partie du
shell du noyau accumbens (Peters, LaLumiere et
al. 2008). Un autre phénomène différent, nommé
incubation du manque, a lieu pendant l’absti-
nence (Grimm, Hope et al. 2001). En effet, les
animaux montrent un renforcement du compor-
tement de recherche de cocaïne en fonction du
temps passé en abstinence, avec le nombre de
déclenchements du levier actif double entre
4 jours et 2 mois d’abstinence (Grimm, Hope et
al. 2001). Cette incubation semble impliquer
une régulation de la cascade de signalisation de
la kinase Erk (extracellular signal-regulated
kinase) au sein du noyau de l’amygdale, corrélée
à la période d’abstinence (Lu, Hope et al. 2005),
ainsi que l’insertion de récepteurs AMPA per-
méables au calcium dans les synapses silen-
cieuses reliant les projections entre l’amygdale
et le noyau accumbens (Lee, Ma et al. 2013, Ma,
Lee et al. 2014). Le phénomène d’incubation du
manque commence à s’établir probablement
dans les phases précoces de l’abstinence, mais à
notre point de mesure (après 12 à 15 jours d’abs-
tinence), l’incubation n’a pas atteint la potentia-
lisation maximale, habituellement mesurée
après 45 et 60 jours d’abstinence (Grimm, Hope
et al. 2001).

Il est intéressant de noter qu’il est possible
d’induire la rechute par l’exposition au contexte
même après un entraînement d’extinction,
puisque le comportement de recherche de
cocaïne est observé dans un contexte A chez des
animaux ayant appris à s’auto-administrer dans
le contexte A et ayant suivi un entraînement
d’extinction dans le contexte B (différent du
contexte A) (Bouton and Bolles 1979, Bouton
2002).Ces résultats prouvent que l’entraînement
d’extinction ne prévient pas la rechute induite
par le contexte, qui est la force motrice de la
rechute après abstinence.

Soulignons que la rechute induite par les
indices précédemment associés à la cocaïne
semble faible comparée à la moyenne des trois
derniers jours d’auto-administration. Cepen-
dant, la rechute induite par les indices est habi-
tuellement comparée à la moyenne du comporte-
ment des derniers jours d’extinction, et au sein
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de cette comparaison, le comportement de
recherche de cocaïne est significativement poten-
tialisé le jour du test. Bien que cette distinction
minimise la force de la rechute induite par les
indices associés à la drogue après extinction du
contexte, la comparaison directe entre le niveau
d’activation du levier actif lors des tests de
rechute induite par les indices ou par les indices
en combinaison avec le contexte montre un com-
portement de recherche de cocaïne plus fort
après abstinence qu’après extinction.

L’objectif principal de notre recherche est de
tester différents outils pharmacologiques qui
diminuent la recherche de cocaïne afin de préve-
nir la rechute. Dans ce but, plus le comportement
de recherche de drogue est important, plus il est
aisé de mesurer une diminution de ce comporte-
ment, induit par des molécules d’intérêt comme
le BDNF.

En ce qui concerne la comparaison entre
espèces, le comportement d’extinction semble
être plus variable chez la souris, et bien que la
différence ne soit pas significativement diffé-
rente, les résultats montrent que le comporte-
ment de recherche induit par la présentation
d’indices et du contexte après abstinence de
drogue est plus faible chez la souris que chez le
rat. De manière générale, les rats montrent un
meilleur apprentissage, en adéquation avec un
cortex préfrontal plus développé. Cependant, les
outils génétiques actuels, essentiels pour une
meilleure dissection des projections ayant un
rôle dans le comportement, permettent desmodi-
fications plus variées et précises du génome de la
souris.

La relevance de l’application des différents
protocoles étudiés ici chez les humains reste une
question pertinente. Le protocole le plus simi-
laire au trouble observé chez l’humain paraît être
l’abstinence, puisqu’il correspondrait à la mise
en centre de réhabilitation où le toxicomane est
placé dans un nouvel environnement sans accès
aux drogues. Il est remarquable que lors de la
sortie de réhabilitation, qui coïncide avec le
retour du toxicomane au contexte associé à la
prise de drogue, les taux de rechute soient élevés.
Il est cependant important de ne pas anthropo-
morphiser de manière excessive les résultats
précliniques, et il est essentiel que toutes les
molécules quimontrent un effet dans lesmodèles
précliniques soient soumises aux points de

contrôle inclus dans les études cliniques.De plus,
les molécules biologiquement actives comme le
BDNF étudié ici régulent le comportement de
manière complexe, souvent de manière dépen-
dante aux structures où la molécule est injectée
(Li and Wolf 2015). L’étude des effets de l’admi-
nistration systémique des molécules examinées
est une étape essentielle qui doit précéder l’étude
clinique.

Comment cette étude s’inscrit-elle
dans les valeurs et engagements
de la Fondation Fyssen ?

Cette étude adhère fermement aux objectifs
de la Fondation Fyssen. En effet, la Fondation
Fyssen encourage « l’analyse scientifique desmé-
canismes logiques du comportement chez les
êtres vivants ». L’analyse détaillée du comporte-
ment de recherche de cocaïne effectuée dans
cette étude, qui compare des rechutes induites
pardifférentesamorces et entredes espècesdiffé-
rentes, propose des options précises pour l’étude
ducomportementde recherchede cocaïne, induit
par des indices sensoriels ou contextuels précé-
demment associés à la prise de drogue.
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Introduction

Addiction is a chronic disease, and addicted
individuals often remain sensitive to any drug-
related stimuli during a lifetime, which can
induce strong craving and lead to relapse, even
after long periods of abstinence. The relapse
rates are high, reaching 40 to 60% all drugs taken
together (Figure 1). Thus, studying the neuro-
biology underlying drug seeking and relapse tar-
gets a crucial stage to understand addiction and
preventing backsliding.

It is difficult to characterize addiction in ani-
mal models, since the pathology relies on both
neurobiological and psychological changes, the
later being hard to gauge in rodents. However, a
few preclinical rodent models are used to better
understand thebiological adaptations inducedby
chronic drug exposure. In particular, drug self-
administration followed by induced reinstate-
ment allowsus to better understand theneuronal
pathways involved in cocaine seeking. In this
model, rats and mice learn to self-administer
cocaine, and after a fixed time period without

Figure 1: Comparison of relapse rates between
drug addiction and other chronic illnesses (JAMA,
284:1689-1695, 2000).

“
addicted individuals often remain

sensitive to any drug-related stimuli

during a lifetime, which can induce strong

craving and lead to relapse, even after long

periods of abstinence.”

NEUROBIOLOGY

126



access to cocaine, drug seeking is induced by
presenting cues that were associated with
cocaine during the self-administration acquisi-
tion. The drug-free stage can be different depen-
ding on the protocols (details in methods below),
the main feature remaining the absence of drug.
Cocaine self-administration model has good face
validity, since objects (cues in the model) or
places (context) can induce an irrepressible see-
king and precipitate relapse in human addicts.
Both cues and context can induce reinstatement
behavior in rodents.

The main aim of this work is to find optimal
conditions tostudyandscreenmolecules that can
robustly and specifically decrease reinstatement.
By decreasing drug seeking and craving, tested
molecules could become candidates for medica-
tion helping addicts avoid relapse, and remain
drug-free for longer periods of time.

Glutamatergic projections between the pre-
frontal cortex (PFC) and the nucleus accumbens
core (NAcore), two structures included in the
rewardsystem,areessential fordrugseekingand
relapse behavior. Indeed, inhibiting cortical pro-
jection to the NAcore prevents cue or context
reinstatement (Kalivas 2009, Stefanik, Kupchik
et al. 2016). The NAcore is thus an interesting
structure to focus on to study how differentmole-
cules could impact reinstatement.

Wecompared reinstatements betweenSprague-
Dawley rats and C57Bl/6J mice, as well as the
impact of extinction training or abstinence on
reinstatement levels.

Synaptic plasticity plays a major role in drug
seeking within the cortico-accumbens pathway,
and it was shown that Brain-derived Neurotro-
phic Factor (BDNF), a neurotrophin regulating
development andmaintenance of the central and
peripheralnervous systems,modulatesplasticity
and drug seeking in a complex fashion (Li and
Wolf 2015). Indeed, preventing BDNF high affi-
nity receptor TrkB in the different types of
nucleus accumbens neurons profoundly changes
cocaine reward and D1 and D2 receptors expres-
sing neurons intrinsic activity (Lobo, Covington
et al. 2010). It was also shown that a single BDNF
injection in the prefrontal cortex weeks previous
to reinstatement inhibits cocaine seeking (Ber-
glind, See et al. 2007). The signaling cascade
activated by BDNF can induce phosphorylation
and activation of several transcription factors

like CREB, and induce long-lasting changes in
expression of target genes. We tested the capa-
city of BDNF to acutely affect reinstatement of
cocaine seeking.

Methods

The protocols were divided in 3 distinct pha-
ses: acquisition of self-administration, drug-free
period (extinction or abstinence), and reinstate-
ment. During acquisition, rats and mice learned
todiscriminate betweenanactive lever, resulting
in intravenous delivery of cocaine (0,25mg/ infu-
sion for rats, 0,8 mg/ infusion for mice), and the
inactive lever, which has no consequences. Each
drug infusionwasassociatedwithdiscrete cues, a
light and a tone, and the daily sessions lasted 2h.
To enter the next step, animals needed to reach
the criteria of at least 10 days of self-administra-
tion with at least 10 infusions per session. After
reaching criteria, some animals entered extinc-
tion training, which consisted in continuing 2h
sessions in the operant boxes, but the active lever
presses didn’t result in cocaine or cues delivery.
Attheendoftheextinctionphase, theoperantbox
context is not associated with the drug anymore.
Extinction training is performed until animals
press the active lever less than 30% that themean
of active lever pressing during the 3 last days of
self-administration. This criterion is usually met
between12 to 15 days of daily extinction sessions
in both rats and mice. Animals that entered abs-
tinence were left in the home cage without any
daily session in the operant boxes, but with daily
handling.After 12-15days in thedrug-free phase,
presentation of either the cues (for the extinction
groups), or the cues and the context (abstinence
groups) induced reinstatement behavior. The
number of active lever presses made during the
test sessionwas interpretedascocaineseeking. It
is noteworthy that even though active lever press
induced cues-delivery, no cocaine was delivered
during test sessions.

To test the effects ofBDNFondrug seeking,we
microinjected BDNF 15 min prior to reinstate-
ment in theNAcore andmeasured reinstatement
behavior.

Results

During the acquisition of self-administration,
rats quickly learn to self-administer cocaine
(Figure 2, session 1 to 10). Rats discriminate
between the active and the inactive lever bymore
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than 80% at the end of acquisition, and the num-
ber of infusions remains stable around 33 infu-
sions for 2h session.

The first day of extinction training (Figure 2,
session 11), rats show an extinction burst. This
behavior can be interpreted as cocaine seeking,
since it is the first session where animals get
neither cocaine infusions nor cues after active
lever pressing. Gradually, rats decreasing lever
pressing in the extinguished environment.

Inmice, acquisition of cocaine self-administra-
tion ismore variable (Figure 3), but animals still
discriminate between the active and inactive
levers up to 94%during the acquisition of cocaine
self-administration. The first day of extinction
also causesanextinctionburst inmice (Figure3,
session 11), and lever pressing decreases asmice
follow extinction training. During extinction, the
variability of responses between mice, reflected
in large error bars, is bigger that in rats.

Rats and mice undergoing self-administration
followedbyabstinenceshowthesameacquisition
as groups with extinction (data not shown), and
no session is recorded during abstinence since
the animals stay in their home cage.

In Figure 4, we compare the reinstatements
betweenrats andmice,withorwithout extinction
training. For the group undergoing extinction,
reintroducing the cues associated with cocaine
duringself-administration, contingently toactive

lever pressing, induced a reinstatement in rats
and amore discrete one in mice (Figure 4, black
bars).

Rats and mice undergoing cocaine self-admi-
nistration followed by abstinence show a robust
reinstatement induced by both re-exposure to the
context and the cues previously associated with
cocaine self-administration (Figure 4, purple
bars). The reinstatement observed after absti-
nence is significantly stronger that the one obser-
ved after extinction training.

Cues- and context + cues-induced reinstate-
ments are compared to themeanof the last 3days
of self-administration. Note that reinstatement
behavior is usually compared toameanof the last
3 days of extinction training, but since animals
that underwent abstinence in the home cage
don’t have extinction behavior, we compared all
reinstatement behaviors to the mean of the last
3 days of self-administration. There is no signifi-
cant difference in cocaine self-administration
among groups, like we see in the 2 first bars of
each species (Figure 4).

Finally, we tested the effects of bilateral BDNF
microinjections in the NAcore 15 min before
cue-induced or context + cue-induced reinstate-
ment. An acute microinjection of BDNF signifi-
cantly decreased cocaine seeking induced by the
cues, and we saw a tendency to decrease cues +
context-induced reinstatement. More animals

Figure 2: Rats cocaine self-administration and
extinction training (n=14). During cocaine self-
administration (SA), animals are exposed to co-
caine infusions ([Cocaine] = 4mg/mL, 0,25 mg/
infusion) paired with cues when pressing the active
lever. During the extinction phase, the active lever
is not rewarded anymore with cocaine or cues.

Figure 3: Mice cocaine self-administration (SA)
and extinction training (n=7). During cocaine
self-administration (SA), animals are exposed to
cocaine infusions ([Cocaine] = 1.5mg/mL, 0,8 mg/
infusion) paired with cues when pressing the active
lever. During the extinction phase, the active lever
is not rewarded anymore with cocaine or cues.
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are needed and planned to confirm this effect,
as well as more control groups, like a group
of animals microinjected simultaneously with
BDNF and the BDNF receptor antagonist ANA-
12, to determine the mechanism of action of
BDNF.

Discussion

We showed that for both rats and mice, the
induction of seeking can be driven by both only
cues previously associated with cocaine self-ad-
ministration after extinction training and by an
association of cues and context associated with
the drug (abstinence group). Interestingly, expo-
sure to the combination of cues and context
drives a stronger reinstatement than exposure to
cues in an extinguished context.

Cues- and context-induced reinstatement has
been largely studied in the literature (Sanchis-
Segura and Spanagel 2006), and both extinction
training and abstinence provoke neurobiological
modifications in the reward circuitry. It was

indeed shown that the inhibition of cocaine see-
king observed during extinction training relies
on the projections from the infralimbic prefron-
tal cortex to the nucleus accumbens shell (Peters,
LaLumiere et al. 2008). A different interesting
phenomena,named incubationof craving, occurs
during abstinence (Grimm, Hope et al. 2001).
Animals show an increase of cocaine seeking in
function of the period of time they spent in
abstinence, with the seeking response showing a
2-fold increase between 4 days and 2 months of
withdrawal (Grimm, Hope et al. 2001). Incuba-
tion seems to involve time-dependent regulation
of extracellular signal-regulated kinase (Erk)
signaling pathway in the central amygdala (Lu,
Hope et al. 2005), as well as insertion of calcium-
permeable AMPA receptors in silent synapses at
projections from the amygdala to the nucleus
accumbens (Lee, Ma et al. 2013, Ma, Lee et al.
2014). The incubation of craving probably
already starts early in the abstinence phase, but
in our time point (12-15 days of abstinence),
the incubation has not reached the most poten-
tiated point, usually measured between 45 and
60 days withdrawal period (Grimm, Hope et al.
2001).

Interestingly, context-induced reinstatement
can be obtained after extinction training, since
seeking will occur in context A in animals that
underwent self-administration in context A fol-
lowed by extinction training took place in context
B (different from context A) (Bouton and Bolles
1979, Bouton 2002). This shows that extinction
training doesn’t prevent context-induced reins-
tatement, the main driving force of seeking after
abstinence.

It is important to note that when comparing
the cue-induced reinstatement, the potentiation
of seekingbehavior isminimalwhencompared to
the mean of the last 3 days of cocaine self-admi-
nistration. However, the cued-reinstatement is
usually compared to the mean of the last days of
responding during extinction training, and in
that case the increase in seeking is significantly
stronger during cued-reinstatement. This diffe-
rence minimizes the strength of the cue-induced
reinstatement after extinction, although if we
focus only on the level of responding during the
cues- or cues + context-induced reinstatements,
the animals undergoing abstinence still show a
stronger seeking.

Figure 4: Comparison of cues- or cues +
context-induced reinstatement in rats and mice.
Animals (rats and mice) that underwent extinction
training are represented in the black bars, animals
that underwent abstinence in the purple bars.
Active lever pressing is interpreted as the
motivation to seek the drug, previously associated
with the cuesand/or the context. Theanimals are in
a drug-free state during the 2h reinstatement
sessions. 2-Way ANOVA within species, rats Test
Day factor F(1,20)= 36.15, pS0.0001, Ext/Abst
factor F(1,20)=16.79, p=0.0006, Interaction
F(1,20)=17.98, p=0.0004. Mice Test Day factor
F(1,8)= 63.14 pS0.0001, Ext/Abst factor
F(1,8)=16.44, p=0.0037, Interaction F(1,8)=34.98,
p=0.0004. In both cases, Sidak’s multiple
comparison test ****pS0.0001
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The main goal of our research is to find phar-
macological tools to decrease drug seeking, in
order to prevent relapse. The stronger the see-
king behavior, the easier it will be to measure
decreases in that behavior, induced by candidate
molecules like BDNF.

Regarding the comparison between rats and
mice, extinction training seems to be more
variable in mice, and although not significant,
cues + context-induced reinstatement is smaller
in mice compared to rats. Rats show a better
learning, which is consistent with a more deve-
loped prefrontal cortex, but actual genetic tools,
essential to dissect how specific projections
impact behavior, allow for more varied and pre-
cise modifications of mice genome.

One interestingquestion is the relevanceof the
two different protocols to human addicts. The
most relevant protocol appears to be abstinence,
since it could correspond to the rehabilitation
period when the addict is placed in a new envi-
ronment,wheredrugs and the context associated
with the drug is nomore available. It is striking to
observe that relapse rates are high when addicts
finish rehabilitation and return home, usually to
the context associated with the drug. It is howe-
ver important not to excessively anthropomor-
phize preclinical experiments, and any target
drugshowingpositive results is due topassall the
checkpoints of clinical studies. Furthermore,
molecules like BDNF regulate behavior in a com-

plex fashion, depending on the target structures
where the molecule is delivered (Li and Wolf
2015). The study of systemic administration of
molecules of interest is also a necessary step
prior considering clinical applications.

How does this study pursue Fyssen
Foundation aims?

This study thoroughly incorporates theFyssen
Foundation goals. Indeed, the Fyssen Founda-
tion encourages «all forms of scientific inquiry in
cognitive mechanisms, including thought and
reasoning, which underlie animal and human
behavior; their biological and cultural bases, and
phylogenetic and ontogenetic development».
By carefully analyzing and comparing reinstate-
ment between different species and protocols,
this study offers detailed options to study
cocaine-seeking behavior induced by drug-paired
contextual and sensory cues.
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Résumé

Le proverbe « la nuit porte conseil » révèle l’effet bénéfique du sommeil sur la consolidation de
mémoires nouvellement acquises. Le mécanisme de réactivation neuronale, ou « replay », est
considéré comme jouant un rôle fondamental dans la consolidationmnésique. Bien que cemécanisme
de réactivation ait été largement démontré chez l’animal, son occurrence et ses caractéristiques sont
encore mal connues chez l’Homme. Dans cette courte revue, après avoir abordé les résultats
expérimentaux mettant en évidence le mécanisme de « replay » chez l’animal, nous présenterons les
recherches récentes qui tentent de démontrer et caractériser ce mécanisme chez l’Homme.

Mots-clés

Sommeil, consolidation de la mémoire, réactivation, « replay », Homme

Does the human brain replay memories ?

Abstract

The wisdom of the phrase ”sleep on it“ highlights the beneficial effect of sleep on the consolidation
of newmemories. Memory replay, also called memory reactivation, has been proposed as a key brain
mechanism underlying memory consolidation. While such replay has been well-demonstrated in
non-human animals, the occurrence and features of this mechanism are still largely unknown in
humans. In this short review,afterpresenting theevidenceof replay in rodents,wepresent the intense
research that begins to demonstrate and characterize memory replay in humans.

Keywords

Sleep, memory consolidation, reactivation, replay, humans

Introduction

Lorsque nous sommes confrontés à une déci-
siondifficile ouun examen imminent, le proverbe
« la nuit porte conseil » suggère de s’octroyer
un sommeil réparateur, dans l’espoir qu’un
esprit frais et des apprentissages stabilisés nous
aideront à surmonter des défis imminents. De
nombreuses études confirment la véracité de
ce proverbe, en suggérant, entre autres, l’effet
bénéfique du sommeil sur la consolidation de
mémoires nouvellement acquises (pour revues,
voir Diekelmann and Born, 2010 ; Stickgold and
Walker, 2013). Le mécanisme de réactivation

neuronale, ou « replay », est considéré comme
jouant un rôle fondamental dans la consolidation
mnésique (Lewis and Durrant, 2011 ; Rasch and
Born, 2013 ; Genzel et al., 2014). Bien que ce
mécanisme de réactivation ait été largement
démontré chez l’animal, son occurrence est
encoremal connue chez l’Homme et constitue un
champ de recherche très actif. Dans cette revue,
nous aborderons tout d’abord les résultats expé-
rimentaux mettant en évidence le mécanisme
de replay chez le rongeur. Nous présenterons
ensuite les recherches récentes qui suggèrent la
présence de ce mécanisme neuronal dans le cer-
veau humain.
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Replay neuronal chez le rongeur

Le replay neuronal est un concept intuitif pour
expliquer le rôle du sommeil dans la consolida-
tion de la mémoire. Selon cette hypothèse, les
profils d’activité neuronale observés lors de
l’encodage de nouvelles mémoires sont rejoués
pendant le sommeil (Figure 1). Cette réactiva-
tion renforcerait la représentation neuronale de
ces mémoires et ainsi faciliterait leur rappel
ultérieur. Les résultats expérimentaux qui sup-
portent cette théorie proviennent initialement
d’études chez le rongeur, après que les cellules
hippocampiques dites « de lieu » aient été identi-
fiées. L’activité de ces cellules étant dépendante
de la position de l’animal dans son environne-
ment, elles s’activent de manière séquentielle
lorsque celui-ci se déplace selon une trajectoire
donnée (O’Keefe and Nadel, 1978). Par la suite,
ce pattern de décharge neuronale peut être réac-
tivé, rejouant ainsi au niveau neuronal le dépla-
cement précédemment exécuté par l’animal (e.g.

Louie and Wilson, 2001 ; Diba and Buzsaki,
2007 ; Karlsson and Frank, 2009).

Depuis les travaux précurseurs de Pavlides et
Winson (1989), de nombreuses études chez le
rongeur ont confirmé la présence de ce méca-
nisme de replay, et ont tenté de répondre à de
nombreuses questions relatives à cephénomène :
Où (au sein du cerveau) et quand (au travers des
états de vigilance) le replay se produit-il ? Quelles
sont ses propriétés temporelles (compression/
extension temporelle, dans le même sens ou en
sens inverse) ? Peut-on contrôler/déclencher ce
mécanisme expérimentalement ?

Où au sein du cerveau ?
Bien que le replay ait été initialement décrit

dans l’hippocampe (e.g. Wilson and McNaugh-
ton, 1994 ; Skaggs and McNaughton, 1996 ;
Louie andWilson, 2001 ; Lee andWilson, 2002),
ce phénomène a été plus récemment observé
dans plusieurs autres régions cérébrales telles
que le cortex visuel (Ji and Wilson, 2007), le

cortex préfrontal (Euston et
al., 2007 ; Peyrache et al.,
2009), et le striatum (Lansink
et al., 2009), suggérant que ce
mécanisme est une caractéris-
tique de nombreuses struc-
tures cérébrales.

Quand, au travers des
états de vigilance ?

Le replay a été observé au
travers de tous les états de
vigilance. Bien que très large-
ment décrit en sommeil
NREM (e.g. Lee and Wilson,
2002 ; Ribeiro et al., 2004 ; Ji
and Wilson, 2007 ; Peyrache
et al., 2009 ; Johnson et al.,
2010), ce mécanisme a égale-
ment été observé en sommeil
REM (Louie and Wilson,
2001), et à l’éveil (e.g. Foster
and Wilson, 2006 ; Csicsvari
et al., 2007 ;DibaandBuzsaki,
2007 ; Davidson et al., 2009 ;
Karlsson and Frank, 2009).
Ces résultats renforcent l’idée
selon laquelle le sommeil est
un état privilégié mais non
exclusif pour l’apparition du
replay, et que le sommeil et

Figure 1 : « Replay » neuronal chez le rongeur. Les patterns de décharge
neuronale observés lors de l’encodage d’une nouvelle mémoire sont
rejoués pendant le sommeil qui suit cet apprentissage.
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l’éveil peuvent jouer tousdeuxun rôle clé dans les
mécanismes de consolidation mnésique.

Contrairement à l’idée selon laquelle il appa-
rait dans un état de vigilance particulier, il est
considéré que le replay apparait en conjonction
avec un pattern oscillatoire particulier c’est-à-
dire pendant les ripples hippocampiques (sharp
wave ripples ou SWRs en anglais) qui peuvent se
produire à l’éveil et pendant le sommeil. Ces
oscillations transitoires (durant T 100 millise-
condes) généréespar l’hippocampecomprennent
unpotentiel négatif (i.e. sharpwave) sur lequel se
superposentdesoscillations rapides (i.e. ripples ;
pour une revue, voir Buzsaki, 2015). Liées à la
mémoire (e.g. Girardeau et al., 2009 ; Ego-Sten-
gel and Wilson, 2010), il est admis que ces oscil-
lations constituent un état physiologique optimal
pendant lequel les mémoires labiles hippocam-
piques peuvent être transférées vers des zones
néocorticales sous une forme plus stable (Carr et
al., 2011 ; Atherton et al., 2015 ; Buzsaki, 2015).

Quelles sont ses propriétés temporelles ?

Le replay peut se produire dans la même direc-
tion ou en sens inverse. Lors d’un replay dans la
même direction, l’ordre de la séquence d’activa-
tion neuronale observée pendant l’encodage est
conservé, alors qu’un replay en sens inverse
rejoue cette séquence à l’envers. Le sens de réac-
tivation semble être associé à l’état de vigilance.
Pendant le sommeil (sommeil REM et NREM), le
même sens de réactivation a été très largement
décrit (Louie andWilson, 2001 ; Lee andWilson,
2002 ; Euston et al., 2007 ; Ji andWilson, 2007 ;
Karlsson and Frank, 2009), alors que les deux
directions ont été observées à l’éveil (Csicsvari et
al., 2007 ; Diba and Buzsaki, 2007 ; Davidson et
al., 2009). Il a été proposé que le sens de réacti-
vation à l’éveil dépende du comportement de
l’animal. Un replay en sens inverse est préféren-
tiellement observé en fin de déplacement (Diba
and Buzsaki, 2007). En revanche, le même sens
de réactivation est préférentiellement observé en
début de déplacement, et il est suggéré que ce
dernier soit impliqué dans la planification des
trajectoires empruntées (Diba and Buzsaki,
2007 ; Pfeiffer and Foster, 2013).

A l’exception de certaines études (Louie and
Wilson, 2001 ; Ribeiro et al., 2004), le replay a été
largement décrit comme rejouant la séquence
neuronale de manière accélérée c’est-à-dire sur
une échelle de temps compressée (Lee and

Wilson, 2002 ; Foster and Wilson, 2006 ; Csics-
vari et al., 2007 ;DibaandBuzsaki, 2007 ;Euston
et al., 2007 ; Ji andWilson, 2007 ;Davidsonet al.,
2009 ; Karlsson and Frank, 2009). Ces études
n’excluent pas la présence de replay à la vitesse
observée initialement pendant l’apprentissage,
mais ont néanmoins décrit une optimisation
(replay plus marqué) sur des échelles de temps
compressées. Cette compression temporelle est
en accord avec l’idée selon laquelle le replay
apparait durant les ripples hippocampiques qui
durent seulement T 100 millisecondes.

Peut-il être contrôlé/déclenché expéri-
mentalement ?
Le replay peut être manipulé expérimenta-

lement par des stimulations sensorielles. Dans
une tâche d’apprentissage, Bendor and Wilson
(2012) ont entrainé des rats à emprunter une
trajectoire sur la gauche ou sur la droite en
fonction d’un son présenté en début de chaque
essai (avec un son spécifique pour chaque direc-
tion, respectivement les sons G et D). Pendant
une période de sommeil (sommeil NREM) qui a
suivi cet apprentissage, la présentation de ces
sonsmodulait le replay c’est-à-dire le son D indui-
sait un replay de la séquence neuronale associée
à la trajectoire droite, alors que le sonGun replay
associé à la trajectoire gauche (Bendor and
Wilson, 2012). Cependant, ce replay induit par
des stimulations sensorielles (c-à-d par des
« cues » sensorielles) a été moins exploré que le
replay spontané (voir ci-dessus), et reste encore
aujourd’hui largement inconnu.

Indices en faveur d’un replay
chez l’humain

Pourquoi est-il difficile de l’enregistrer
chez l’humain ?
La découverte du mécanisme de replay chez

l’animal a été rendu possible grâce à l’utilisation
de microélectrodes capables d’enregistrer l’acti-
vité neuronale (c-à-d les potentiels d’action, PA ;
ou « spikes » en anglais) de plusieurs dizaines à
centaines de neurones simultanément. Cepen-
dant, ces enregistrements sont invasifs et ne sont
pas possibles chez l’humain, à l’exception de
certaines conditions cliniques (Cash and Hoch-
berg, 2015). Néanmoins, de nombreuses études
ont tenté de surmonter cette limitation et ont
testé la présence du replay chez l’humain grâce à
l’utilisation de protocoles comportementaux et/
ou d’enregistrements non-invasifs (e.g. Maquet
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et al., 2000 ; Rasch et al., 2007 ; Antony et al.,
2012 ; Schreiner et al., 2015). Certaines de ces
études sont présentées ci-dessous.

Études comportementales : paradigme de
replay induit et parasomnie

Chez l’humain, de nombreuses études ont
exploré le replay au travers d’études comporte-
mentales cherchant à manipuler expérimenta-
lement ce dernier. Celles-ci décrivent une amé-
lioration des performances suite à la présenta-
tion, pendant le sommeil, de stimulations ou
«cues»sensoriellespréalablementassociéesàun
apprentissagedonné (Rudoyet al., 2009 ;Antony
et al., 2012 ; Cousins et al., 2014 ; Rihm et al.,
2014 ; Schonauer et al., 2014 ; Sterpenich et al.,
2014). Il est pensé que ces « cues » sensorielles
induisent un replay des mémoires qui leurs sont
associées, expliquantainsi cetteaméliorationdes
performances. Par exemple, Rudoy et al. (2009)
ont demandé à 12 participants de mémoriser la
position de 50 objets sur un écran, chaque objet
étant associé à l’émission d’un son caractéris-
tique (e.g. le sifflementd’unebouilloire). Pendant
le sommeil qui a suivi cet apprentissage (sommeil
NREM), la moitié des sons a été à nouveau pré-
sente, contrairement à l’autre moitié des sons.
Finalement, les performances mnésiques pour
ces 50 objets ont été évaluées après le réveil. Les
auteurs ont mis en évidence une meilleure préci-
sion dans la localisation des objets pour lesquels
les sons correspondants avaient été présentés
pendant le sommeil, montrant ainsi l’influence
des sons sur lesmécanismes de consolidationdes
mémoires qui leur sont associés (Rudoy et al.,
2009). Cette amélioration des performances est
compatible avec les résultats chez l’animal décri-
vant un replay induit expérimentalement par
l’utilisation de « cues » (Bendor and Wilson,
2012), malgré l’absence d’évidence électrophy-
siologique en faveur de cette hypothèse ici.

D’autres données comportementales issues
des pathologies du sommeil fournissent des
indices en faveur d’un replay chez l’Homme. Les
parasomnies telles que le somnambulisme et les
troubles du comportement en sommeil paradoxal
(REM sleep behavior disorder, RBD en anglais)
se caractérisent par l’exécution de mouvements
ou actions motrices pendant le sommeil (Maho-
wald and Schenck, 2005). Il est pensé que ces
actions motrices reflètent le contenu onirique
(e.g. Oudiette et al., 2009a ; Oudiette et al.,

2009b ; Valli et al., 2011), mais constituent éga-
lement un accès priviligé aux processus mné-
siques qui se produisent pendant le sommeil.
En entrainant des patients somnambules ou
patients RBD à une tâche consistant à exécuter
une séquence complexe de mouvements, et en
comparant cet apprentissage avec les actions
motrices réalisées pendant le sommeil, il a été
montré que la séquence motrice initialement
apprise était rejouée pendant le sommeil
(Oudiette et al., 2011), ce résultat étant compa-
tible avec la présence d’un replay neuronal.

Études en TEP/IRMf

Une série d’études en Tomographie par Emis-
sion de Positons (TEP) a montré que certaines
aires cérébrales activées durant l’exécution
d’une tâche d’apprentissage étaient significative-
ment plus actives pendant le sommeil chez les
sujets initialement entrainés à cette tâche en
comparaison avec des sujets contrôles non-en-
trainés (Maquet et al., 2000 ; Peigneux et al.,
2003 ;Figure 2). En outre, il a étémontré que ce
niveau de réactivation corrélait avec l’améliora-
tion des performances (Peigneux et al., 2004).

En combinant Imagerie par Résonnance
Magnétique fonctionnelle (IRMf) et l’utilisation
de « cues » sensorielles, l’étudepionnière deRash
et al. (2007) a démontré que la diffusion en
sommeil NREM d’odeurs préalablement asso-
ciées à un apprentissage i) activait l’hippocampe
et ii) améliorait les performances mnésiques.
Conformément à ce résultat, von Dongen et al.
(2012) ont montré que l’émission pendant le
sommeil de sons préalablement associés à un
apprentissage, modulait l’activité et la connecti-
vité des aires parahippocampiques, et que ce
niveau de réactivation corrélait avec l’améliora-
tion des performances.

Ensemble, ces études en TEP/IRMf suggèrent
la présence d’un replay chez l’humain, en mon-
trant l’activation pendant le sommeil d’aires
cérébrales initialement recrutées pendant la
phase d’apprentissage, et enmettant en évidence
le rôle fonctionnel de ces réactivations qui cor-
rèlent avec les performances mnésiques. Cepen-
dant, une importante considération méthodolo-
gique doit être prise en compte dans ces études.
Les signauxdétectés en IRMf/TEPprennent leur
origine dans les changements hémodynamiques
qui sont considérés comme reflétant l’activité

NEUROBIOLOGIE

134



neuronale locale, mais le couplage entre activité
neuronale, changement hémodynamique et
signauxdétectés en IRMf/TEPest complexe (e.g.
Heeger and Ress, 2002). De plus, les résolutions
spatiale et temporelle de ces techniques d’image-
rie ne permettent pas l’exploration du replay
comme initialement décrit chez l’animal.

Études en EEG de scalp, MEG et EEG
intracérébral

Plusieurs études se sont appuyées sur la réso-
lution temporelle de l’électroencéphalographie
(EEG) de scalp et la magnétoencéphalographie
(MEG) pour apporter des évidences en faveur de
la présence du replay dans le cerveau humain
endormi (e.g. Molle et al., 2004 ; Piantoni et al.,
2015). Par exemple, en explorant la connectivité
fonctionnelle de signaux MEG, Piantoni et al.
(2015) ont démontré la présence pendant le som-
meil d’un couplage cortico-
cortical induit par l’exécu-
tion préalable d’une tâche
visuo-spatiale à l’éveil.

Cependant, une autre
approche offre des résolu-
tions spatiale et temporelle
inégalées c-à-d l’EEG intra-
cérébral (iEEG). Les enre-
gistrements iEEG provien-
nent d’électrodes directe-
ment implantées dans le
cerveau de patients enga-
gés dans certaines procé-
dures médicales (par exemple, chez des patients
souffrant d’une épilepsie pharmaco-résistante
et qui sont engagés dans une phase d’exploration

en vue d’une potentielle résection). Ces enregis-
trements constituent une opportunité unique
pour l’exploration des mécanismes mnésiques
chez l’humain (pour une revue, voir Johnson
andKnight, 2015). Récemment, nous avons com-
biné les enregistrements iEEG et l’utilisation
d’apprentissages automatiques (« machine lear-
ning » en anglais) pour explorer la présence du
replay chez l’humain. Des patients implantés ont
été entrainés à une tâche motrice consistant à
reproduire sur un clavier une séquence prédéter-
minée (« tapping » des doigts ou « finger tapping
task », en anglais). Suivant l’apprentissage
moteur, les participants ont été invités à faire
une sieste avant d’être re-testés sur la même
tâche. Une approche de décodage neuronal a
ensuite été utilisée : sur la base des données
collectées à l’éveil, desmodèles ont été construits
pour distinguer les périodes de mouvements

des périodes de repos
(2 classes : moteur vs
repos). Les modèles ont
ensuite été appliqués
pendant le sommeil. A
l’aide d’une fenêtre glis-
sante, chaque époque de
sommeil a été labélisée
comme appartenant à la
classe dite « moteur » ou
« repos », et leurs propor-
tions respectives ont été
finalement calculées au
travers de toute la durée

du sommeil. Nos résultats préliminaires mon-
trent que la proportion d’époques de sommeil
labélisées « moteur » est supérieure dans la

« Chez l’Homme,
la combinaison des données

comportementales,
en TEP/IRMf et en EEG

fournit des indices
convaincants en faveur

de la présence du mécanisme
de replay dans le cerveau

humain. »

Figure 2 : Exploration du « Replay » neuronal chez l’humain. Les aires cérébrales activées durant l’exécution
d’une tâche motrice sont plus actives pendant le sommeil qui suit cet apprentissage.
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période de sommeil qui suit l’apprentissage en
comparaison avec une période de sommeil
contrôle précédant la tâche (Eichenlaub et al., en
préparation). Ces résultats suggèrent la réactiva-
tion pendant le sommeil de patterns corticaux
observés au préalable au cours d’une tâche
motrice.

Conclusions
Les études chez l’animal ont clairement iden-

tifiéetdécrit le replay commeétantunmécanisme
neuronal clé dans la consolidation de mémoires
nouvellement acquises. Ce mécanisme rejoue en
repos (à l’éveil ou pendant le sommeil) le pattern
de décharge neuronale précédemment observé
lors de l’encodage de ces nouvelles mémoires.
Chez l’Homme, la combinaison des données com-
portementales, en TEP/IRMf et en EEG fournit
des indices convaincants en faveurde la présence
du mécanisme de replay dans le cerveau humain.
Cependant, aucune évidence directe en faveur
d’une ré-occurrence d’un pattern de décharge
neuronale, comme décrit dans la littérature chez
l’animal, n’a encore été fourni, et de nouvelles
études sont nécessaires pour clarifier ce méca-
nisme chez l’humain.
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Introduction
Whenconfrontedwith adifficult decisionor an

imminent exam, the common sense ”Sleep on it“
suggests preserving a good night’s sleep, hoping
that fresh perspective and stable memories will
help overcome upcoming challenges. Numerous
studies support thewisdomof this commonsense
by showing, among other things, the beneficial
effect of sleep on memory consolidation (for
recent reviews, see Diekelmann and Born, 2010;
Stickgold and Walker, 2013). Memory replay,
also called memory reactivation, has been pro-
posed as a key brain mechanism underlying the
consolidation of new memories (Lewis and Dur-
rant, 2011; Rasch and Born, 2013; Genzel et al.,
2014).While such ’replay’ has beenwell-demons-
trated in non-human animals, the occurrence of
replay in humans is still largely unknown and
constitutes a field of active and intense research.
Here, we first review the occurrence of replay in
rodents as a neural mechanism for memory
consolidation.We then present recent studies in
humans that provide promising evidence for
memory replay in human brains as well.

Memory replay in rodents
Memory replay is a powerfully intuitive

concept for how memory consolidation may
occur during sleep. According to this hypothesis,
the neural activity patterns underlying the enco-
ding of new memories are reactivated during
sleep (Figure 1). Such replay reinforces the
neural representation of memories and facili-
tates their subsequent retrieval. Results suppor-
ting this concept were initially described in
rodents following the identification of ’place
cells’ in the hippocampus. These cells respond
selectively to locations in space, and conse-
quently fire in a sequential order while animals
run through an arena following a given trajectory
(O’Keefe and Nadel, 1978). Subsequently, the
sequential place cell activation representing that
trajectory can be reactivated, ’replaying’ the ini-
tial running experience (e.g. Louie and Wilson,
2001 ; Diba and Buzsaki, 2007 ; Karlsson and
Frank, 2009).

Since the seminal works from Pavlides and
Winson (1989), numerous studies using the
rodent model have confirmed the occurrence of
replay and addressed critical questions surroun-
ding this mechanism: Where (within the brain)
and when (across the brain states) does replay
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occur? What are the temporal properties of
replay (temporal compression/expansion,
forward/reverse direction)? Can replay be expe-
rimentally controlled/evoked?

Where within the brain?
While memory replay has been primarily

observed in the hippocampus (e.g. Wilson and
McNaughton, 1994; Skaggs and McNaughton,
1996; Louie and Wilson, 2001; Lee and Wilson,
2002), a number of brain regions such as the
visual cortex (Ji and Wilson, 2007), the prefron-
tal cortex (Euston et al., 2007; Peyrache et al.,
2009)and thestriatum(Lansinketal., 2009)have
beenmorerecently identifiedasexhibitingreplay
as well, indicating that replay is a general pro-
perty of multiple brain structures.

When across the brain states?
Memory replay has been observed across all

the states of vigilances.Whilemainly reported in
non-rapid eye movement (NREM) sleep (e.g. Lee
and Wilson, 2002; Ribeiro et al., 2004; Ji and

Wilson, 2007; Peyrache et al.,
2009; Johnson et al., 2010),
replay has been also observed
in REM sleep (Louie and Wil-
son, 2001) and in wakefulness
(e.g. Foster andWilson, 2006;
Csicsvari et al., 2007;Dibaand
Buzsaki, 2007;Davidsonetal.,
2009; Karlsson and Frank,
2009). These results reinforce
the idea that sleep is a privile-
ged but not a prerequisite
state for memory replay, and
that both sleep and wakeful-
ness can support such a
memory mechanism.

Instead of occurring during
a distinct state of vigilance,
replay is thought to occur
during transient patterns
i.e. during sharp wave rip-
ples (SWRs) that occur in
both wakefulness and sleep.
SWRs are transient (las-
ting T 100ms) hippocampal
events that comprise a nega-
tive potential i.e. sharp wave
superimposed with fast oscil-
lations i.e. ripples (for a recent
review, see Buzsaki, 2015).
Linked to memory (e.g. Girar-

deau et al., 2009; Ego-Stengel andWilson, 2010),
SWRs are thought to constitute an ideal physio-
logical state during when labile hippocampal
memories can be transferred to more stable neo-
cortical sites (Carr et al., 2011; Atherton et al.,
2015; Buzsaki, 2015).

What are its temporal properties?

Replay can occur in either a forward or
backward direction. In a forward direction, the
sequential place cell activation representing a
given memory is reactivated in the same order
while in a backward direction such sequence is
reactivated in the reverse order. The direction of
replay is related to the states of vigilance. During
sleep (both SWS and REM sleep), the forward
direction of replay was consistently recorded
across studies (Louie andWilson, 2001; Lee and
Wilson, 2002; Euston et al., 2007; Ji andWilson,
2007; Karlsson and Frank, 2009), while both
forwardandreverse replayhavebeenobserved in

Figure 1 : The occurence of memory replay in rodents. The multicell
patterns underflying the encoding of new memories are reactivated
during subsequent sleep.
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wakefulness (Csicsvari et al., 2007; Diba and
Buzsaki, 2007; Davidson et al., 2009). It has been
proposed that the direction of replay is related to
the animals’ behavior in wake. Reverse replay
preferentially occurs at the end of runs (Diba and
Buzsaki, 2007). By contrast, forward ”preplay“ is
preferentially observed at the beginning of runs,
and is possibly involved in planning upcoming
trajectories (Diba andBuzsaki, 2007;Pfeiffer and
Foster, 2013).

Except for a few studies (Louie and Wilson,
2001; Ribeiro et al., 2004), the literature largely
showed that replay evolved at a faster rate than
theneural patterns initially recordedduring lear-
ning (Lee and Wilson, 2002; Foster and Wilson,
2006; Csicsvari et al., 2007; Diba and Buzsaki,
2007; Euston et al., 2007; Ji and Wilson, 2007;
Davidsonet al., 2009;KarlssonandFrank, 2009).
These studies do not exclude the occurrence of
replayataroundthe timescaleof the learning,but
reported an optimization (i.e. stronger replay) at
higher speed. This temporal compression is
consistent with the preferential occurrence of
replay during the short hippocampal events that
constitute SWRs and last T 100 milliseconds.

Can sensory input cue replay?

Replay can be manipulated by sensory input.
In an auditory-spatial association task, Bendor
and Wilson (2012) trained rats to run either to
the rightor left sideofa trackbasedon thesounds
(respectively sounds R or L) presented at the
beginning of each trial. During subsequent sleep
(NREM sleep), re-exposure to the sounds biased
hippocampal replay toward the trajectory related
to the cues i.e. sound R evoked replay of the right
trajectory while sound L evoked replay of the left
trajectory (Bendor and Wilson, 2012). However,
in comparison with spontaneous replay (see
above), cued neural replay has been less investi-
gated in rodents and is still poorly understood.

Evidence of memory replay in humans

Why is challenging to record replay in
humans?

The discovery ofmemory replay in non-human
animals has been possible thanks to the use of
micro-electrodes enabling monitoring the spike
activity from tens to hundreds of neurons. Howe-
ver, these recordings are invasive and are not
applied in humans, except in a few clinical condi-
tions (Cash and Hochberg, 2015). Nevertheless,

several studies have tried to overcome these
limitations and have explored the occurrence of
replay in the humanbrain by applying behavioral
and/or non-invasive recording protocols (e.g.
Maquet et al., 2000; Rasch et al., 2007; Antony et
al., 2012; Schreiner et al., 2015). Some of these
studies are presented below.

Behavioral studies: Targeted memory
reactivation paradigm and Parasomnia

A large set of studies has explored memory
replay in human by using cueing paradigms.
These studies have reported a performance
improvement following the presentation of sen-
sory cues during sleep, effect that could be attri-
buted to an externally triggered memory replay
mechanism (Rudoy et al., 2009; Antony et al.,
2012; Cousins et al., 2014; Rihm et al., 2014;
Schonauer et al., 2014; Sterpenich et al., 2014).
For instance, Rudoy et al. (2009) taught 12 par-
ticipants to associate 50 object-location pairs on
a screen, each object being paired to a characte-
ristic sound (e.g. a whistle for a kettle). In the
following sleep period (NREM sleep), half of the
sounds were re-exposed (cued objects) while the
otherhalfwerenot (un-cuedobjects).Theauthors
showed that object placements during final retest
were more accurate for the cued than un-cued
objects, showing that the presentation of sounds
during sleep influenced the consolidation of the
related objects (Rudoy et al., 2009). This effect is
compatible with an externally triggered memory
replay as described in rodents (Bendor and Wil-
son, 2012), while no direct neural evidence of
replay was reported.

Another set of behavioral evidences for a
replay mechanism in humans is based on sleep-
disorder models. Parasomnias such as sleepwal-
king andREM sleep behavior disorder (RBD) are
characterized by overt behaviors while asleep
(Mahowald andSchenck, 2005). It is thought that
these nocturnal motor activities are associated
withdreammentation (e.g.Oudiette et al., 2009a;
Oudiette et al., 2009b; Valli et al., 2011), but also
constitute an interesting window into the on-
going, likely memory-related processing during
sleep. By training sleepwalkers and patientswith
RBD on a motor task, and by comparing this
learning with the following nocturnal motor acti-
vities, signs for the re-enactment of the recently
trained motor behavior have been reported
(Oudietteetal., 2011), the latterbeingcompatible
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with the occurrence of replay mechanisms at the
neural level.

PET/fMRI studies

A series of positron emission tomography
(PET) studies showed that several brain areas
activated during the execution of a learning task
were significantly more active during sleep in
subjects previously trained on that task than in
those who were not (Maquet et al., 2000 ; Pei-
gneux et al., 2003 ; Figure 2). Further, the level
of reactivation was correlated with performance
improvement (Peigneux et al., 2004).

Using simultaneously fMRI with cue presenta-
tion, the seminal study from Rash et al. (2007)
showed that the re-exposure in NREM sleep
to odors that had been presented as context
during prior learning i) induced an activation
of the hippocampus and ii) improved memory
retention. Accordingly, von Dongen et al. (2012)
reported that the re-exposure of cue sounds
during sleep modulate parahippocampal activity
and connectivity, and that the level of cued-reac-
tivation in NREM sleep predicted subsequent
memory retention.

Together, these PET/fMRI studies suggest the
occurrence of replay in humans, by showing the
activation during sleep of the brain areas activa-
ted during earlier learning, and by highlighting a
functional role of this reactivation that correlates
with memory performance. However, an impor-
tant methodological limitation should bementio-
ned here. The fMRI/PET signals arise from local
hemodynamic changes that is thought to reflect
local neural activity, but how neuronal activity,

hemodynamics and PET/fMRI signals are rela-
ted is complex (e.g. Heeger and Ress, 2002).
Furthermore, both the temporal and spatial reso-
lution of PET/fMRI makes impossible the inves-
tigation of replay as initially described in animal
models.

EEG/MEG studies
Few studies took advantage of the temporal

resolution of scalp EEG/MEG to provide evi-
dence for the occurrence of reactivation mecha-
nisms in human sleep (e.g. Molle et al., 2004 ;
Piantoni et al., 2015). For instance, by exploring
MEG derived functional connectivity, Piantoni
and al. (2015) reported traces during sleep of
cortico-cortical coupling inducedbyperforminga
visuomotor task during prior waking.

However, another approach offers unparalle-
led spatiotemporal resolution i.e. intracranial
EEG. Intracranial recordings are obtained from
electrodes placed directly in the brain of patients
undergoing clinical procedures (e.g. epileptic
patients undergoing invasive clinical monitoring
for pharmaco-resistant epilepsy), and thus pro-
vide a unique opportunity for the exploration of
memory in humans (for a review, see Johnson
and Knight, 2015). Recently, we took advantage
of iEEG combined with machine learning algo-
rithms to test for the occurrence ofmemory reac-
tivation in human sleep. Patients implanted with
intracranial electrodes performed a sequential
tapping task. Following the motor learning, they
were invited to sleep during a T 90 minute nap
session before being retested on the exact same
task. A neural decoding approach was employed
i.e. classifiers were trained on the wakefulness

Figure 2 : The exploration of memory replay in humans. The brain areas activated during the execution of
a motor task are more active during subsequent sleep.

NEUROBIOLOGY

141



data to decode between fingers movements and
no-movement periods (2-classes classification i.e.
motor- and rest-class, respectively). The models
were then applied on sleep data. Using sliding
windows, each sleep-epoch was classified as
motor- or rest-class, and
the proportions of the two
classes were assessed
over the all sleep period.
Our preliminary results
show that the proportion
of sleep-windows classi-
fied as motor-class (i.e.
motor-votes) is higher
duringpost-learning sleep
in comparison with a pre-
learning sleep control (Eichenlaub et al., in pre-
paration). These results suggest the reactivation
during sleep of cortical EEG patterns linked to
previous motor learning in humans.

Conclusions

Rodent studies have identified andwell-descri-
bed memory replay as a brain mechanism sup-

porting theconsolidationofnewly learnedmemo-
ries. Such amechanism recapitulates during rest
(wakefulness or sleep) the spike firing pattern of
neurons previously recruited during the enco-
ding of new memories. In humans, the conjunc-

tion of behavioral, PET/
fMRI and EEG results
argues for the occurrence
of replay in human brains
as well. However, direct
evidence for the replay of
memory-related firing
patterns, as described in
the non-human animal’s
literature, is still missing,
and further studies are

needed to shed light on the replaymechanisms in
humans.
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« In humans,
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behavioral, PET/fMRI and
EEG results argues

for the occurrence of replay
in human brains as well. »
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Résumé
Adoptée tardivement sur les îles britanniques, autour de 4000 av. J.-C., l’économie néolithique se

traduit notamment par l’adoption de la poterie. La Grande-Bretagne constitue donc un excellent
laboratoire d’étude pour analyser les mécanismes d’évolution et de transformation des traditions
céramiques au cours des temps néolithiques en faisant la part entre traits hérités des traditions
antérieures et traits nouveaux liés à des contacts avec le Continent. A travers l’examen technologique
des céramiques de style Peterborough Ware (3400-2900 av. J.-C.), qui succèdent aux premières
céramiques dans le sud de la Grande-Bretagne, cette étude s’attache à analyser les caractères
techniques et stylistiques de cette tradition insulaire originale et de ses trois sous-styles (Ebbsfleet,
Mortlake et Fengate). Ceux-ci présentent des traits totalement inconnus à cette même période en
Europeatlantique, tels lesdécors couvrantd’impressionsà la cordeletteouà l’osd’oiseau, controverse
de longue date sur leur origine. Sur la base d’un inventaire renouvelé des sites ayant livré des
PeterboroughWare, un échantillon de 300 récipients a été étudié. Il permet d’aborder les éléments de
caractérisation des différents sous-styles et de proposer des hypothèses de filiation entre eux et avec
les productions antérieures du premier Néolithique tout en recherchant des évidences d’interactions
exogènes aux îles britanniques.

Mots-clés
Néolithique, anthropologie des techniques, tradition technique, filiation, Grande-Bretagne,

insularité

Emergence and evolution of a ceramic tradition
in an insular context. The case of Neolithic

Peterborough Ware in Great Britain (3400-2800 B.C.)
Abstract

The Neolithic economy was adopted at a late stage on the British Isles, at around 4000 B.C., and is
mainly characterized by the adoption of pottery. Great Britain is thus an excellent laboratory of study
for analysing the transformation of pottery traditions during the course of the Neolithic by differen-
tiating between traits inherited from earlier traditions and new traits linked to contacts with the
continent. Through the technological study of Peterborough Ware style pottery (3400-2900 B.C.),
which follows on from the first pottery in the south of Great Britain, this study aims to analyse the
technical and stylistic characteristics of this original insular tradition and its three sub-styles
(Ebbsfleet, Mortlake and Fengate). These potteries present completely different traits to those
identified at the same period in Atlantic Europe, such as cord-impressed decorations or bird bone
impressions, and long-standing controversy surrounds their origin. Based on a newly-established
inventory of the sites with PeterboroughWare, a sample of 300 recipients was studied. This enabled
us to address the elements characterizing the different sub-styles and to propose filiations between
them and earlier productions from the initial Neolithic, while identifying evidence of exogenous
interactions on the British Isles.

Keywords
Neolithic, anthropology of techniques, technical tradition, filiation, Great Britain, insularity
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1. Introduction et problématiques
1.1 État de l’art
La néolithisation tardive de la Grande-Bre-

tagne, autour de 4000 avant J.-C., soit plus d’un
millénaire après la majeure partie de l’Europe
nord-occidentale, estunchampderechercheetde
débat privilégié (Thomas, 1999 ; Pailler et Sheri-
dan, 2009). Les études archéozoologiques et
paléo-environnementales des plus anciens restes
d’animauxdomestiqués et de céréales ont permis
de démontrer l’origine transmanche des colons
néolithiquesporteursdecetteéconomieagro-pas-
torale (Rowley-Conwy, 2004). Les premiers chep-
tels domestiqués du sud de l’Angleterre provien-
draient probablement pour l’essentiel du nord de
la France et du Bassin parisien (Tresset, 2003).
Comme ailleurs sur le continent européen, ce
processus de néolithisation s’est déroulé sous
forme de vagues successives. Au moins quatre
vagues de colonisation transmanche, sont distin-

guées à l’heure actuelle par certains chercheurs,
sur une période de deux à trois siècles entre la fin
du Ve et le début du IVe millénaire avant J.-C
(Pailler et Sheridan, 2009).

L’origine continentale des premiers colons
des îles britanniques est confirmée par les
formes des structures funéraires et domestiques
ainsi que par la « culture matérielle » du plus
ancien Néolithique – haches polies en roche
alpine et céramique notamment – qui renvoient
au Néolithique moyen du nord et de l’ouest de la
France (Piggott, 1954 ; Cooney, 2003 ; Pailler et
Sheridan, 2009). L’apparition de la céramique,
en Grande-Bretagne et en Irlande, est datée de la
plus ancienne vague de colonisation reconnue,
entre 4300 et 4000 avant J.-C. Ces productions
présentent de fortes affinités morpho-stylis-
tiques avec les céramiques de la phase finale
du Castellic, sur la rive opposée de la Manche
(Sheridan, 2003). Une seconde vague de

Figure 1. Les Peterborough Ware : une tradition céramique originale et richement décorée du sud de la
Grande-Bretagne (d’après Thomas 1999, fig. 5.8).
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colonisation, vers 4000 avant J.-C., est à l’origine
de l’introduction des poteries de type Carinated
Bowls (ou Grimston style) qui s’apparentent
quant à elles aux céramiques contemporaines du
nord-ouest de la France et des Pays-Bas (tradi-
tions chasséenne et Michelsberg). Au cours des
premiers siècles du IVe millénaire, la colonisa-
tion s’accompagne de la diversification des styles
céramiques, dans le sud-ouest – Hembury ou
South-Western style–et dans le sud-est de l’Angle-
terre –Decorated ouSouth-Eastern style– (Smith,
1974 ; Whittle, 1977).

Vers le milieu du IVe millénaire, la disparition
de ces styles céramiques s’accompagnede l’émer-
gence d’une tradition à large échelle, la Peterbo-
roughWare (fig. 1), décrite pour la première fois
en détail par Isobel Smith (Smith, 1956, 1974).
On la rencontre sur de nombreux sites du sud de
l’Angleterre mais également plus au nord et au
Pays-de-Galles, majoritairement dans des dépôts
secondaires, dans les tombes et les enceintes
fossoyées, ainsi que dans des sites d’habitat de
plein-air (Thomas, 1999). Plus au nord, d’autres
ImpressedWare sont connues en Irlande (Herity,
1982) et dans le nord de l’Angleterre (McInnes,
1969).

Cette tradition comprend trois
sous-styles décoratifs distincts,
considérés dans un premier temps
comme successifs lors de leur défi-
nition dans les années cinquante :
Ebbsfleet style,Mortlake style etFen-
gate style (Piggott, 1954 ; Smith,
1956, 1974). Le style le plus ancien
(Ebbsfleet) est supposé être une
évolution du Decorated style du
Néolithique ancien. Tous les sous-styles de la
Peterborough Ware (fig. 1) présentent une fac-
ture plus grossière que les productions anté-
rieures et de nouvelles techniques décoratives
font leur apparition comme le décor à la corde-
lette tressée, les impressions à l’aide d’os
d’oiseau ou de coquillage. De nouveaux motifs
décoratifs apparaissent également comme les
chevrons, les zigzags ou les traits obliques. C’est
également à cette période qu’apparaissent les
premiers récipients à fond plat dans le Fengate
style. Dès les années soixante, les analyses pétro-
graphiques de certaines de ces céramiques et de
celles de la période antérieure, retrouvées dans
les grandes enceintes à fossés interrompus du
sud de la Grande-Bretagne, ont montré que ces

productions locales pouvaient être diffusées
régionalement (Peacock, 1969).

Le développement des analyses radiocarbones
et lamultiplicationdesnouvelles découvertes ont
permis d’attester que les trois styles de la Peter-
borough Ware sont en réalité contemporains ou
sub-contemporains, sur une période longue de
près de six siècles entre 3400 et 2800 avant J.-C.
(Néolithique moyen/final), et que leurs aires de
répartition respectives se chevauchent (Gibson
etKinnes,1997 ;Thomas,1999).Lacohérencede
ces trois styles est aujourd’hui discutée.

L’émergence de cette tradition céramique et
les éventuelles influences exogènes à l’origine de
son émergence n’ont pas réellement été rediscu-
tées depuis S. Piggott (Piggott, 1954) qui avait
relevé des analogies avec les productions duNéo-
lithique scandinave (formes coniques, décors à la
cordelette).

1.2.Problématiques et objectifs de l’étude
En dépit d’un renouvellement sensible de la

documentation lié à l’essor de l’archéologie pré-
ventive depuis une trentaine d’années, la Peter-
borough Ware n’a bénéficié d’aucune synthèse
récente, contrairement à laGroovedWare qui lui

succède chronologiquement (Cleal etMacSween,
1999). Il devenait donc urgent de revisiter cet
« old friend » du Néolithique britannique à partir
de l’ensemble des données disponibles et d’une
réévaluation des contextes de découvertes et des
caractéristiques techniques et stylistiques des
différents sous-styles (Ard et Darvill, 2015).

À travers l’exemple de laPeterboroughWare, il
s’agit d’examiner les conditions d’émergence et
les mécanismes évolutifs d’une tradition insu-
laire originale par le biais d’un regard anthropo-
logique et technologique des productions céra-
miques (Roux, 2010). L’absence de tradition
céramique avant l’arrivée des premiers colons
continentaux offre par ailleurs une opportu-
nité rare de se placer dans une situation de

“
À travers l’exemple de la Peterborough
Ware, il s’agit d’examiner les conditions

d’émergence et les mécanismes évolutifs
d’une tradition insulaire originale par le
biais d’un regard anthropologique et
technologique des productions céramiques.”
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laboratoire pour observer l’évolution des savoir-
faire et des techniques. Après l’introduction des
premières poteries sur les îles britanniques au
début du Ve millénaire, un ensemble de muta-
tions et d’évolutions des traditions céramiques in
situ pendant cinq siècles, lié à des changements
de mode de vie, à des déplacements de popula-
tions et à l’ouverture de nouveaux réseaux socio-
économiques, entraine l’émergence de la Peter-
borough Ware. Cette tradition est d’apparence
protéiforme au vu de ses différents sous-styles,
couramment retrouvés mêlés dans une même
structure archéologique (Thomas, 1999).

Quel est l’ampleur géographique du phéno-
mène Peterborough Ware ? La cohérence des
productions rassemblées sous l’appellation
Peterborough Ware résiste-t-elle à un examen
approfondi de l’ensemble des étapes de la chaîne
opératoire ? S’agit-il d’une unique tradition tech-
nique, héritée d’un réseau d’apprentissage par-
tagé par un groupe social, ou d’un agrégat arti-
ficiel de céramiques à décors imprimés ?

Pour répondre à toutes ces questions, il a
semblé opportun de réévaluer la pertinence de
cette tradition céramique originale en menant,
d’une part, un recensement bibliographique le
plus complet possible des sites ayant livré ces
céramiques et, d’autre part, d’engager une ana-
lyse technologique de 14 séries de céramiques
représentatives.À l’exceptionderaresétudes sur
le contenu ou les matériaux argileux de ces réci-
pients, l’analyse de cette tradition s’était
jusqu’alors uniquement concentrée sur l’étude
morpho-stylistique des formes et des décors.

2. Matériel et méthode

2.1. Un bilan documentaire

Le premier inventaire des sites ayant livré de
la Peterborough Ware a été réalisé par S. Piggott
(Piggott, 1931). Il dénombre 51 sites pour la
plupart situés dans la moitié sud de l’Angleterre,
autourde lavalléede laTamiseetdans leWessex,
avec quelques occurrences enEast Anglian,mais
aucun témoin en Irlande et en Ecosse. Il s’agit
majoritairement de découvertes isolées dans des
sites plus anciens ou hors contexte en surface ou
dans l’eau. Une vingtaine d’années plus tard, le
nombre de sites est porté à plus de 80 et confirme
la précédente distribution de ces céramiques,
entre le Galloway au nord et la Manche au sud
(Piggott, 1954). Par la suite, les inventaires

furent cantonnés à des régions : parties sud-est
(Smith, 1956 ; Cleal, 1984) et centrale du sud de
l’Angleterre (Barclay, 2000) et Pays-de-Galles
(Gibson, 1995). Dans tous ces travaux, les trois
sous-styles de la Peterborough Ware ne sont pas
remis en cause et sont étudiés de manière indé-
pendante de façon à rechercher d’éventuelles
variations dans leurs caractéristiques morpho-
stylistiques, leur statut au sein des sites et leur
distribution géographique (Thomas, 1999).

Pour asseoir cette étude sur des bases solides,
un nouvel inventaire des découvertes de Peterbo-
rough Ware couvrant la moitié sud de l’Angle-
terre et les Pays-de-Galles a été réalisé, en com-
plétant les inventaires existants (e. g., S. Piggott,
I. Smith, A. Gibson and I. Longworth) par les
données publiées plus récemment et celles dispo-
nibles dans la littérature grise et les bases mises
en ligne (principalement Archaeology Data Ser-
vice, Archaeological Investigations Project and
PastScape). Bien que cet inventaire réactualisé
soit probablement incomplet vu l’accroissement
exponentiel de la documentation, il renouvelle
sensiblement notre perception de cette tradition
enportantà600 lenombredesites ayant livrédes
Peterborough Ware (fig. 2) et à 2 750 le nombre
minimal de pots identifiés. Toutes ces données
ont été compilées dans une base de données et
cartographiées par SIG (ArcGIS 10.0). L’analyse
critique des contextes de découverte de ces pro-
ductions céramiques a fait l’objet d’un précédent
article (Ard et Darvill, 2015).

2.2. Un réexamen technologique d’un
échantillon représentatif

Fort de ce nouvel inventaire, une sélection de
14 assemblages représentatifs a été effectuée
(fig. 3). Les sites concernés sont principalement
répartis dans la partie centrale et orientale du
sud de l’Angleterre, particulièrement dans le
Wiltshire (West Kennet Long Barrow and Win-
dmill Hill) et le long de la vallée de la Tamise, en
particulier autour de l’agglomération londo-
nienne. Deux enceintes fossoyées sont situées
hors de ces deux concentrations, Combe Hill au
sud, dans le Sussex, et Etton, au nord, dans le
Cambridgeshire.

Il s’agit principalement de sites d’habitat, à
période d’occupation relativement longue, com-
prenant trois enceintes fossoyées (Combe Hill,
Etton etWindmill Hill), deux sites à fosses (Hea-
throw et Harlington RMC Land) et deux sites
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N° Site Comté Type de site Ebbsfleet Mortlake Fengate Style indet. Nombre de vases

1 Etton Cambridgeshire enceinte fossoyée 7 67 74

2 Avebury, “Windmill Hill” Wiltshire enceinte fossoyée 15 10 5 1 31

3 Avebury “West Kennet Long Barrow” Wiltshire long tumulus 12 19 17 12 60

4 Wallingford, “River Thames” Oxfordshire subaquatique 1 1

5 Hedsor, “River Thames” Buckinghamshire subaquatique 1 1

6 Jevington, “Combe Hill” Sussex enceinte fossoyée 23 23

7 Northfleet, “Ebbsfleet” Kent site ouvert 27 27

8 Mortlake, “River Thames” Surrey subaquatique 1 1

9 Harlington, “RMC land” Greater London site à fosses 35 1 3 39

10 Heathrow, “Caesar's Camp” Greater London site à fosses 22 1 23

11 Staines, “Yeoveney Lodge” Surrey enclos circulaire 11 11

12 Thorpe, Mixnam's Pit Surrey site ouvert 7 7

13 Horton, “Manor Farm” Berkshire enclos circulaire 1 1

14 Putney, “River Thames” Greater London subaquatique 1 1

TOTAL 102 90 91 17 300

ouverts (Ebbsfleet et Thorpe). Le corpus est com-
plété par un assemblage funéraire issu d’un long
tumulus ou long barrow (West Kennet), de deux
enclos circulaires (Horton « Manor Farm » et
Staines) et de quatre découvertes isolées dans le
cours de la Tamise (Wallingford, Hedsor, Putney
et Mortlake). Ces dernières nous ont permis
d’étudier des récipients complets, alors que dans
lamajoritédes sites lespots sont très fragmentés.
Au total, le corpus comprend 300 céramiques :
102 de style Ebbsfleet, 90 de styleMortlake, 91 de
style Fengate and 17 de style indéterminé.

Cesassemblages céramiquesont été étudiés en
premier lieu à partir des macrotraces de façon-
nage et de finition observables macroscopique-
ment surdes tessonsetdesvasescomplets : joints

entre colombins, empreintes de doigts, micros-
tries ou lustrés de finition,... L’interprétation de
ces macrotraces est fondée sur les résultats de
nombreux travaux ethnoarchéologiques et expé-
rimentaux (Shepard, 1956 ; Rye, 1981 ; Rice,
1987 ; Livingstone Smith et al., 2005,...). L’obser-
vation de l’ensemble de ces macrotraces permet
de mettre en évidence des groupes techniques
puis des traditions techniques (Roux, 2010). La
recherche de « tics techniques » (Ard, 2014), en
tant que signatures culturelles et/ou fonction-
nelles des producteurs, permet de palier l’impos-
sibilité de reconstituer des chaines opératoires
complètes sur des corpus très fragmentés.
L’objectif étant à la fois de caractériser les traits
communs à la PeterboroughWare et de comparer

Figure 2. Cartes de distribution des découvertes dePeterboroughWare par sous-style effectuées à partir d’un
nouvel inventaire réactualisé de 600 sites (d’après Ard et Darvill 2015).

Figure 3. Corpus étudiés.
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ses trois sous-styles pour en évaluer la pertinence
et l’origine.

3. Résultats : les Peterborough Ware au fil
de la chaîne opératoire

3.1. Les matériaux employés
Macroscopiquement, quatre catégories princi-

pales d’inclusions ont été distinguées dans les
pâtes céramiques : le silex, le quartz, les coquilles
et la chamotte. Sans recours systématique à des
analyses pétrographiques, il est impossible de
déterminer si elles ont été ajoutées ou non et
quelle est la nature exacte des recettes employées
par les potiers. En s’appuyant uniquement sur la
comparaisondes inclusionsmajoritaires dans les
pots étudiés, des tendances indiscutables sont
perceptibles. Le silex, pilé ou sous forme
d’esquilles, est très largement dominant dans les
céramiques de styles Ebbsfleet et Mortlake et
minoritaire dans les pots de styleFengate (fig. 4).
En revanche, ces céramiques Fengate se dis-
tinguent par un choix plus diversifié d’inclusions
(chamotte, coquille et beaucoup de quartz),
comme cela avait été déjà souligné à partir d’ana-
lyses pétrographiques de céramiques de la région
du Wessex (Cleal, 1995).

Les céramiques Fengate se distinguent égale-
ment par une préparation plus fine de la pâte,
faisant sans doute appel à un tamisage pour
retirer les inclusions les plus grossières du sédi-
ment argileux. En moyenne les inclusions des
céramiques Fengate ont en effet une dimension
maximale de 2,5 mm contre 4 mm pour celles de
style Ebbsfleet et 5,1 mm pour celles de style
Mortlake. À West Kennet Long Barrow, Wind-
mill Hill et Etton, où les trois sous-styles sont
représentés, les inclusions des céramiques Fen-
gate sont en moyenne plus fines que celles des
céramiques Ebbsfleet et Mortlake.

D’unemanière générale, onnote que les parois
des céramiques Fengate sont plus fines que celles
du Mortlake (8,5 contre 9,1 mm), mais plus
épaisses que celles de l’Ebbsfleet (6,9 mm).

3.2. Les méthodes de façonnage et de fini-
tion
Trop fragmentés, la majorité des assemblages

céramiques ne se prête pas à une étude exhaus-
tive de la chaîne opératoire. C’est pourquoi, nos
observations se sont concentrées sur les tech-
niques de façonnage des bords, pour lesquels
Isobel Smith a proposé une typologie encore

opérante (Smith, 1956). Il apparaît clairement
que les différents types distingués correspondent
à des « manières de faire » différentes dans le
façonnage de la lèvre (fig. 4).

Pour les vases Ebbsfleet observés, qui
présentent des macrotraces de façonnage dans
90 % des cas, on note que les récipients sont
montés au colombin. Le dernier colombin for-
mant la lèvre est ourlé vers l’intérieur (fig. 4) ou
vers l’extérieur pour former les différents types
identifiés par I. Smith. L’ajout d’un colombin
pour épaissir la lèvre permet de former des bords
d’un certain type (type E5 d’I. Smith). Nous ne
disposons malheureusement d’aucune donnée
sur le façonnage des fonds ronds, ces derniers
étant rarement isolables dans les corpus frag-
mentés.

Sur 46 % des vases, issus des assemblages
d’Ebbsfleet, Etton,West Kennet Long Barrow et
Thorpe, les surfacesprésentent encoredes traces
de finition. Il s’agit demicrostries laissées par un
traitement à la main mouillée. Un vase du site
éponyme d’Ebbsfleet porte des plages lustrées
indiquant un brunissage sur pâte plus sèche.
L’applicationd’unengobeest attestéeàEbbsfleet
et Thorpe. Le soin apporté à la finition a cherché
à faire pénétrer les inclusions à l’intérieur de la
pâte les rendant quasi invisibles en surface. Les
surfaces peuvent être noires comme à Ebbsfleet
ou brun/orangé commeàCombeHill. Sur ce site,
l’altération des surfaces ne permet aucune obser-
vation sur les techniques employées. Des dépôts
carbonisés liés à l’utilisation des vases sont très
bien conservés sur les vases du site éponyme
d’Ebbsfleet ainsi que sur un vase du dépôt funé-
raire de West Kennet Long Barrow.

Pour lesvasesMortlakeétudiés, quiprésentent
desmacrotraces de façonnage dans 83 % des cas,
c’est également la technique du colombin qui est
employée. Les ondulations horizontales caracté-
ristiques de cette technique ont étémises à profit
dans la décoration par bandes horizontales sur
les vases de Wallingford et Heathrow. On obser-
ve sur 20 récipients l’ajout d’un colombin sur la
face interne du bord pour former des lèvres
débordantes, àHarlington,Heathrow,WestKen-
net, Wallingford and Windmill Hill.

Sur lapanse, onobserveque les colombinssont
soit joints en oblique interne, observables sur
8 vases (Harlington, Heathrow et West Kennet),
soit joints en oblique externe, observables sur
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3 vases (Harlington andWest Kennet). Le façon-
nage du fond est également difficile à observer
mais il semble qu’il ait été réalisé par modelage
sur forme concave (Harlington et Hedsor).

Dans seulement40 %des cas, les techniquesde
finition sont observables. On observe que le lis-
sage sur pâte humide est sommaire, avec des
microstries bien visibles sur la surface internes

Figure 4. Principaux traits techniques caractéristiques des trois sous-styles de la Peterborough Ware
(clichés V. Ard ; profils des bords d’après Smith 1956).
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desvases (HeathrowandWestKennet), et que les
inclusions majoritairement de silex sont parfai-
tement visibles. Le choix de laisser visibles ces
inclusions de silex carbonisés, dont la couleur
blanc/gris tranche avec celle des surfaces som-
bres brun/noir des vases Mortlake, à Harlington
surtout, semble volontaire et apporte une esthé-
tique originale. Sur ces surfaces, les dépôts car-
bonisés sont très courants, y compris dans les
vasesdécouverts dans laTamise, ce qui atteste de
leur utilisation avant dépôt.

Nous disposons de moins de données pour les
vases Fengate, beaucoup plus fragmentés dans
les assemblages étudiés. Moins de la moitié des
récipients (48 %) portent des macrotraces de
façonnage au colombin. Le colombin formant la
lèvre est quasi toujours ourlé vers l’intérieur. La
face externedubord est épaissie par ajout de pâte
de manière à former une angulation typique des
bords Fengate. Il s’agit du seul sous-style pour
lequel nous disposons d’observation sur le façon-
nagedu fond.Lepetit fondplat, si caractéristique
du Fengate, est fabriqué en fin de montage en
retournant le pot et en venant ajouter une petite
galette d’argile sur un fond rond. Trois vases
portent les traces de cette méthode : celui de
Horton « Manor Farm » et deux de West Kennet
Long Barrow. Sur les 29 % des vases portant des
traces de finition visible, il s’agit d’un lissage
humide soigné, masquant parfaitement les inclu-
sions (Etton), plus proche de ce que l’on observe
dans l’Ebbsfleet que dans le Mortlake.

3.3. Les techniques décoratives

Sans entrer dans le détail très complexe des
motifs et techniquesdécoratifs employéspour les
Peterborough Ware, il est possible de comparer
les proportions d’emploi des principales tech-
niques décoratives en fonction des parties du
vase pour les trois sous-styles afin de rechercher
des habitudes techniques. Sur les 300 vases étu-
diés, 279 portent des décorations.

Il apparaît clairement qu’une technique
d’impression est privilégiée pour chaque sous-
stylesur l’ensembleduvase,aussibiensur lebord
que lapanse : cordelette enrouléepour l’Ebbsfleet,
cordelette torsadée pour le Mortlake et impres-
sions à l’ongle pour le Fengate (fig. 4). Alors que
l’Ebbsfleet porte l’essentiel de ses décorations
sur le bord, en particulier sur la lèvre, le Mort-
lake présente des décorations réparties sur

l’ensemble du vase, aussi bien sur la panse que le
bord. On constate également que les vases
Ebbsfleetneportentaucunedécorationsur le tiers
inférieur de la panse. LeFengate correspond à un
mixte des deux avec une décoration couvrante et
une préférence pour les décors sur le bord,même
si la fragmentation importante biaise notre per-
ception de la partie basse de la panse.

On constate que les impressions à l’aide d’os
d’oiseau, qui ont bénéficiées d’une étude expéri-
mentale pionnière (Liddell, 1929), sont peu
représentées dans l’Ebbsfleet et se retrouvent sur
l’ensemble des parties des vasesMortlake. Aucun
vase Fengate ne présente de décor de ce type.

Les autres techniques décoratives – incisions
et décors au doigt – sont plus ubiquistes. On
soulignera toutefois l’utilisation plus fréquente
de l’incision dans l’Ebbsfleet et le Fengate que
dans le Mortlake.

3.4. Des éléments de filiations entre les
trois sous-styles ?

La filiation envisagée depuis longtemps entre
l’Ebbsfleet et des deux autres sous-styles – Mort-
lake et Fengate –, sans doute légèrement plus
récents, nous semble tout à fait pertinente, aussi
bien en termes de contextes de découverte que de
techniques de mise en forme et de décoration.
Comme l’a bien montré le récent réexamen des
datations radiométriques (Beamish et al., 2009),
ces trois sous-styles sont en effet intimement
imbriqués et les potiers ont pu se transmettre des
savoir-faire et des normes décoratives. Le style
Mortlake semble en continuité directe du style
Ebbsfleet dans le choix des matières premières et
des techniques décoratives mais l’exubérance de
ses décors et la variété des techniques utilisées
l’en distingue. C’est probablement avec le Fen-
gate que l’on note la principale rupture aussi bien
dans lesmatériaux employés, la préparationde la
pâte, les techniques de fabrication du bord et du
fond et les décors et morphologies des vases
produits qui préfigurent les productions dudébut
de l’âgeduBronze, lesCollaredUrns (Longworth,
1984). Il faut peut-être envisager l’existence de
filières d’apprentissage différenciées entre les
producteurs de céramiques Mortlake et ceux de
poteries de style Fengate, développées au gré de
nouveaux contacts avec les communautés de la
fin du IIIe millénaire (Grooved Ware et Campani-
forme).
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Conclusions

En reprenant l’ensemble de la documentation
disponible et en étudiant demanière approfondie
un échantillon de Peterborough Ware deux
constats principaux peuvent être dressés. Il
s’agit bel et bien d’une tradition céramique ori-
ginale, partageant des traits techniques com-
muns (pâtes relativement grossières, surfaces
sombres, motifs et techniques décoratives mul-
tiples...), au sein de laquelle les trois sous-styles
ont toute leur cohérence. Partagée par les com-
munautés de toute la moitié sud de l’Angleterre,
où cette tradition céramique apparait comme
dominante voire unique pendant près d’un demi
millénaire, la PeterboroughWare appartient plus
largement à la vaste famille des céramiques à
décors imprimés (« ImpressedWares ») qui couvre
la majeure partie de l’Europe du Nord à la fin du
4e et au début du 3e millénaire (Midgley, 1992).

Par leurs caractéristiques techniques et mor-
phologiques, mais surtout par l’exubérance et la
diversité des techniques décoratives employées,
les Peterborough Ware diffèrent totalement des
traditions céramiques contemporaines de la rive
opposée de la Manche, du nord et de l’ouest de la
France actuelle, d’où étaient arrivés les premiers
colons néolithiques. Seule l’Ebbsfleet Ware, sous-
style supposé le plus ancien, partage encore une
répartition préférentiellement méridionale (Ard
et Darvill, 2015) et quelques traits des produc-
tions céramiques de la Southern Decorated Ware
du premier Néolithique : formes en bol caréné,
décors simples et manière de façonner le bord,
par repli d’un colombin vers l’intérieur ou l’exté-
rieur de la lèvre (Pioffet, 2014).

Cet héritage est ensuite peu à peu dilué dans
les deux autres sous-styles de la Peterborough
Ware–Mortlake etFengate–où ladiversification
des formes, des techniques et des motifs décora-
tifs renvoient à d’autres sphères géographiques
et culturelles. Il faut alors chercher de nouvelles
influences, sans doute dans le sud de la Scandi-
navie, où un possible fragment de Peterborough
Ware a été découvert au Camp à Cayeux à
Spiennes en Belgique (Verheyleweghen, 1964).
Les céramiques PeterboroughWare apparaissent
comme un excellent marqueur des nouveaux
réseaux dans lesquels s’inscrivent les sociétés du
Néolithique britannique, qui s’ouvrent vers une
grande partie de l’Europe, dès la fin du IVe mil-
lénaire, pour atteindre un rayonnementmajeur à

la fin du IIIemillénaire au Campaniforme puis au
Bronze ancien.
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1. Introduction and main issues

1.1. Current state of knowledge

The late Neolithisation of Great Britain,
around 4000 B.C., over a millennium later than
most of north-western Europe, is a popular field
of research and debate (Thomas, 1999; Pailler
and Sheridan, 2009). Archaeozoological and
palaeoenvironmental studies of the oldest
domesticated animal and cereal remains have
demonstrated the trans-Channel origin of the
Neolithic colonizers introducing this agro-pasto-
ral economy (Rowley-Conwy, 2004). The first
domestic herds in the south of England probably
mainly come from the North of France and the
Paris Basin (Tresset, 2003). Like elsewhere on
the European continent, this Neolithisation pro-
cess occurred in successive waves. At least four
waves of trans-Channel colonization have been
identified to date by some researchers, over a

period of two to three centuries between the end
of the fifth and the beginning of the fourth mil-
lennia B.C. (Pailler and Sheridan, 2009).

The continental origin of the first colonizers of
the British Isles is confirmed by the forms of
funerary and domestic structures, as well as the
material culture of the earliest Neolithic – in
particular polished axes in Alpine rocks and pot-
tery–whichare related to theMiddleNeolithic in
the north and the west of France (Piggott, 1954;
Cooney, 2003; Pailler and Sheridan, 2009). The
appearance of pottery in Great Britain and Ire-
land is dated to the earliest known wave of colo-
nization, between 4300 and 4000 B.C. These
productions present marked morpho-stylistic
affinities with the final phase of the Castellic, on
the opposite shore of the Channel (Sheridan,
2003). A second wave of colonization, at about
4000 B.C., led to the introduction of Carinated
Bowls (or Grimston style ware) which are related
tocontemporaneousceramics in thenorthwestof
France and the Netherlands (Chassean and
Michelsberg traditions). During the course of the
first centuries of the fourth millennium, coloni-
zation was accompanied by the diversification of
pottery styles, in the southwest – Hembury or
South-Western style – and in the southeast of
England – Decorated or South-Eastern style –
(Smith, 1974; Whittle, 1977).

Towards the middle of the fourth millennium,
the disappearance of these pottery styles is
accompanied by the emergence of a widespread
tradition, PeterboroughWare (fig. 1), described
in detail for the first time by Isobel Smith (Smith,
1956, 1974). Thiswareoccurs atmany sites in the
south of England, but also in the north of the
country and inWales, mainly in secondary depo-
sits, in tombs and ditched enclosures, as well as
in open-air habitat sites (Thomas, 1999). Further
north, other ImpressedWare is known in Ireland
(Herity, 1982) and in the north of England
(McInnes, 1969).

This tradition includes three distinct decora-
tive sub-styles, initially considered to be succes-
sive when they were first defined in the 1950s:
Ebbsfleet style, Mortlake style and Fengate style
(Piggott, 1954; Smith, 1956, 1974). The oldest
style (Ebbsfleet) is considered to be an evolution
of the Early Neolithic Decorated style. All the
PeterboroughWaresub-styles (fig.1) are coarser
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than earlier productions and new decorative
techniques make their appearance, such as
plaited cord impressions and bird bone or shell
impressions. New decorative patterns also
appear, such as chevrons, zigzags or oblique
lines. It is also at this time that flat-basedFengate
style recipients appear. In the 1960s, petrogra-
phic analysesof someof thesevessels andpottery
from earlier periods found in large causewayed
enclosures in the south of Great Britain, showed
that these local productions could be regionally
diffused (Peacock, 1969).

The development of radiocarbon analyses and
themultiplicationofnewdiscoveries showed that
the three styles of Peterborough Ware were in
fact contemporaneous or sub-contemporaneous,
over a longperiod of nearly six centuries between
3400 and 2800 B.C. (Middle/Late Neolithic), and
that their respective distribution areas overlap-
ped (Gibson and Kinnes, 1997; Thomas, 1999).

Today, the coherence of these three styles is
debatable.

The emergence of this pottery tradition and
the possible exogenous factors influencing its
emergence have not really been discussed since
S. Piggott (Piggott, 1954), who revealed analo-
gies with Scandinavian Neolithic productions
(conical shapes, cord-impressed decoration).

1.2. Problems and aims of the study
In spite of considerably renewed documenta-

tion linked to the development of rescue archaeo-
logyover thepast thirtyyears,norecentoverview
has focused on Peterborough Ware, unlike for
the subsequent Grooved Ware (Cleal and MacS-
ween, 1999). Itwas thusurgent to revisit this ”old
friend“ from the British Neolithic, based on all
the available data and a reassessment of the
discovery contexts and the technical and stylistic
characteristics of the different sub-styles (Ard
and Darvill, 2015).

Figure 1. Peterborough Ware: an original and richly decorated ceramic tradition from the south of Great
Britain (after Thomas 1999, fig. 5.8).
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Based on the example of Peterborough Ware,
the aim is to examine the conditions of the emer-
gence and the underlying evolutionary mecha-
nisms of an original insular tradition through
ananthropological and technological study of the
ceramic productions (Roux, 2010). In addition,
the absence of pottery before the arrival of
the first colonizers provides a rare laboratory

situation opportunity to observe the develop-
ment of know-how and techniques. After the
introduction of the first potteries on the British
Isles at the beginning of the fifth millennium, a
set of mutations and the evolution of in situ
ceramic traditions over five centuries linked to
changes in lifestyles, populationmovements and
the opening of new socio-economic networks, led
to the emergence ofPeterboroughWare,which is
of multi-dimensional appearance given the dif-
ferent sub-styles frequently found mixed toge-
ther in the same archaeological structure (Tho-
mas, 1999).

What is the geographic range of Peterborough
Ware? Does the coherence of the productions
designated as PeterboroughWare stand up to an
in-depth examination of all the stages of the
operational chain? Is it a single tradition, inhe-
rited from a social learning group network or an
artificial aggregate of pottery with impressed
decorations?

In order to reply to all these questions, it
seemed appropriate to reassess the pertinence of
this original ceramic tradition by undertaking
the most comprehensive bibliographic inventory
possible of the sites with these types of pottery,
and conducting a technological analysis of
14 representative ceramic series. Apart from
rare studies of the contents or clay materials of
these recipients, up until now the analysis of this

tradition had only focused on the morpho-stylis-
tic study of shapes and decoration.

2. Material and Method
2.1. A documentary overview
The first inventory of sites with Peterborough

Ware was conducted by S. Piggott (Piggott,
1931). He counted 51 sites,most of whichwere in

the southern half of England,
around the Thames Valley and in
Wessex,with several occurrences in
East Anglia, but none in Ireland and
Scotland. Most of these were isola-
ted discoveries in earlier sites or
surface or water finds with no stra-
tigraphic context. About twenty
years later, the number of sites rea-
ched 80 and confirmed the earlier
distribution of these ceramics,
between Galloway to the north and
the Channel to the south (Piggott,

1954). Subsequent inventories were confined to
these regions: the south-east (Smith, 1956; Cleal,
1984) and central zones of the south of England
(Barclay, 2000) and Wales (Gibson, 1995). In all
these works, the three Peterborough Ware sub-
styles are not called into question and are studied
independently in order to seek out possible varia-
tions in their morpho-stylistic characteristics,
their status at the sites and their geographic
distribution (Thomas, 1999).

Inordertobasethisstudyonsolidfoundations,
a new inventory of the discoveries of Peterbo-
rough Ware in the southern half of England and
Wales was carried out. The aim was to complete
existing inventories (e.g., S. Piggott, I. Smith,
A. Gibson and I. Longworth) by adding recently
published data and data available in the grey
literature and on-line databases (mainlyArchaeo-
logy Data Service, Archaeological Investigations
Project andPastScape). In viewof the exponential
rise in documentation, this revised inventory is
probably incomplete, but it significantly renews
our perception of this tradition as it brings the
number of sites with PeterboroughWare (fig. 2)
to 600 and the minimum number of identified
vessels to 2 750. All these datawere compiled in a
database andmapped by GIS (ArcGIS 10.0). The
critical analysis of thediscovery contexts of these
ceramic productions was published in an earlier
article (Ard and Darvill, 2015).

“
Based on the example of Peterborough
Ware, theaim is toexamine theconditions

of the emergence and the underlying
evolutionary mechanisms of an original
insular tradition through an anthropological
and technological study of the ceramic
productions.”
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N° Site County Type of site Ebbsfleet Mortlake Fengate Style indet. Nombre de vases

1 Etton Cambridgeshire causewayed enclosure 7 67 74

2 Avebury, "Windmill Hill" Wiltshire causewayed enclosure 15 10 5 1 31

3 Avebury "West Kennet Long Barrow" Wiltshire long barrow 12 19 17 12 60

4 Wallingford, "River Thames" Oxfordshire river 1 1

5 Hedsor, "River Thames" Buckinghamshire river 1 1

6 Jevington, "Combe Hill" Sussex causewayed enclosure 23 23

7 Northfleet, "Ebbsfleet" Kent open site 27 27

8 Mortlake, "River Thames" Surrey river 1 1

9 Harlington, "RMC land" Greater London pit-cluster 35 1 3 39

10 Heathrow, "Caesar's Camp" Greater London pit-cluster 22 1 23

11 Staines, "Yeoveney Lodge" Surrey ring-ditch 11 11

12 Thorpe, Mixnam's Pit Surrey open site 7 7

13 Horton, "Manor Farm" Berkshire ring-ditch 1 1

14 Putney, "River Thames" Greater London river 1 1

TOTAL 102 90 91 17 300

2.2. A technological reexamination of a
representative sample
Fourteen representative assemblages were

selected from this new inventory (fig. 3). The
sites concerned are mainly spread over the cen-
tral and eastern parts of the south of England, in
particular in Wiltshire (West Kennet Long Bar-
row and Windmill Hill), and along the Thames
Valley around the London area. Two ditched
enclosures are located outside these two concen-
trations; Combe Hill in the south, in Sussex, and
Etton, in the north, in Cambridgeshire.

These sites are mainly habitat sites, with rela-
tively long occupation periods, and include three
ditched enclosures (Combe Hill, Etton and Win-
dmill Hill), two pit sites (Heathrow and Harling-

tonRMCLand) and two open sites (Ebbsfleet and
Thorpe). The corpus is completed by a funerary
assemblage from a long tumulus or long barrow
(West Kennet), two circular enclosures (Horton
”Manor Farm“ and Staines) and four isolated
discoveries from the Thames (Wallingford, Hed-
sor, Putney and Mortlake). The latter enabled us
to study whole recipients as the ceramic remains
from most of the sites are very fragmented.
Altogether, the corpus comprises 300 ceramics:
102Ebbsfleet style, 90Mortlake style, 91Fengate
style vessels and 17 of indeterminate style.

First of all, the macrotraces resulting from
shaping and finishing were studied on potsherds
and whole vessels: joints between coils, finger-
prints, microstriations or finishing polishes,...

Figure 3. Studied corpuses.

Figure 2. Distribution map of the discoveries of Peterborough Ware by sub-style based on a new updated
inventory of 600 sites (after Ard and Darvill 2015).
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The interpretation of these macrotraces is based
on the results from numerous ethnoarchaeologi-
cal and experimental studies (Shepard, 1956;
Rye, 1981; Rice, 1987; Livingstone Smith et al.,
2005,...). The observation of all of these macro-
traces brings to light technical groups then tech-
nical traditions (Roux, 2010). The identification
of ”technical tics“ (Ard, 2014), as cultural and/or
functional signatures of producers, compensates
for the fact that it is impossible to reconstruct
whole operational chains on very fragmented
corpuses. The aim is to characterize recurrent
Peterborough Ware traits and to compare the
three sub-styles in order to evaluate the perti-
nence and the origin of each group.

Results: Peterborough Ware throughout
the ”chaîne opératoire“

3.1. The materials used

Macroscopically, fourmain categories of inclu-
sions were identified in the ceramic paste: flint,
quartz, shells and grog. Without systematic
recourse to petrographic analyses, it is impos-
sible to determine whether or not these elements
were added to the paste and to define the exact
nature of the formulae used by potters. On the
sole basis of the comparison of the main inclu-
sions in the studied pots, clear tendencies are
perceptible. Crushed or splintered flint is largely
predominant in theEbbsfleet andMortlake styles
and is marginal in Fengate style vessels (fig. 4).
In contrast, Fengate ceramics can be
distinguished by a more diversified choice of
inclusions (grog, shells and a lot of quartz), as
already highlighted based on petrographic ana-
lyses of ceramics from the region of Wessex
(Cleal, 1995).

Fengate ceramics also stand out on account of
a finer preparation of the paste, undoubtedly as a
result of sieving to remove the coarsest inclu-
sions from the clayey sediment. The average
dimensions of inclusions in Fengate style cera-
mics are 2.5mm, as opposed to 4mm for those of
Ebbsfleet style and 5.1 mm for those of Mortlake
style. At West Kennet Long Barrow, Windmill
Hill and Etton, where the three sub-styles are
represented, the inclusions in Fengate ceramics
are on average finer that those of Ebbsfleet and
Mortlake ceramics.

Overall, we note that Fengate ceramic walls
are finer than those of Mortlake (8.5 as opposed

to 9.1 mm), but thicker than those of Ebbsfleet
(6.9 mm).

3.2. Shaping and finishing methods

Most of the ceramic assemblages are too frag-
mented for an exhaustive study of the ”chaîne
opératoire“. For this reason, our observations
focused on rim shaping techniques, for which
Isobel Smith proposed a still operational typo-
logy (Smith, 1956). The different distinguished
types clearly appear to correspond to different
«ways» of shaping the rim (fig. 4).

For the observed Ebbsfleet urns, which pre-
sent shapingmacrotraces in 90% of the cases, we
note that the recipients are shaped using the coil
method. The last coil forming the rim is hemmed
towards the interior (fig. 4) or towards the exte-
rior to form the different types identified by I.
Smith. The addition of a coil to thicken the rim
forms edges of a certain type (I. Smith’s typeE5).
Unfortunately, we have no data concerning the
shaping of round bottom, as it is only rarely
possible to isolate the latter in fragmentedassem-
blages.

On 46 %of the vessels from the assemblages of
Ebbsfleet, Etton,West Kennet Long Barrow and
Thorpe, the surfaces still present finishing
traces. These are microstriations resulting from
smoothing with a wet hand. A vessel from the
eponymous site ofEbbsfleet bears polished zones
indicating the burnishing of a drier body. The
application of a slip is observed at Ebbsfleet and
Thorpe. During careful finishing, the inclusions
were pushed to the interior of the body so that
they are almost invisible on the surface. Surfaces
can be black, like at Ebbsfleet or orangey-brown
like at Combe Hill. At this latter site, it is
impossible to observe the techniques used due to
surface alteration. Carbonized deposits linked to
the use of pots are very well conserved at the
eponymous site of Ebbsfleet and on a vessel from
the funerary deposit of West Kennet Long Bar-
row.

The coil technique is also used for theMortlake
pots studied here, 83 % of which present shaping
macrotraces. The horizontal undulations charac-
teristic of this technique were utilized for the
horizontal band decoration of the pots fromWal-
lingford and Heathrow. On 20 recipients, we
observe the addition of a coil on the internal
face of the edge to form overlapping rims, at
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Harlington, Heathrow, West Kennet, Walling-
ford and Windmill Hill.

Onthebody,weobservethat thecoilsareeither
obliquely joinedonthe inside,observableoneight

vessels (Harlington, Heathrow and West Ken-
net), or obliquely joined on the outside, obser-
vable on three vessels (Harlington andWestKen-
net). The shaping of the base is also difficult to

Figure 4. Main technical traits characteristic of the three sub-styles of Peterborough Ware (photographs V.
Ard; rim profiles after Smith 1956).
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observe but it seems to have beenmade bymodel-
ling a concave shape (Harlington and Hedsor).

Finishing techniques are only observable in
40 % of the cases.We observe that the smoothing
of the moist paste is rudimentary, with visible
microstriations on the internal surface of the
vessels, (Heathrow and West Kennet), and that
the predominantly flint inclusions are perfectly
visible. The choice to leave these carbonized flint
inclusions visible, with a white/grey colour
contrasting with the dark brown/black surfaces
of the Mortlake vases, at Harlington in particu-
lar, appears to be deliberate and adds an original
aesthetic touch. In these surfaces, carbonized
deposits are very common, including in the pots
discovered in the Thames, which shows that they
were used before being deposited.

We have less data for the Fengate vessels as
they are much more fragmented in the studied
assemblages. Less than half of the recipients
(48 %) bear coil shaping macrotraces. The coil
forming the rim is practically always hemmed
towards the interior. The external surface of the
edge is thickenedby the additionof paste in order
to form typical Fengate edge angles. This is the
only sub-style for which we could observe the
shaping of the base. The small flat typically Fen-
gate base is made at the end of the mounting
process by turning the vessel upside down and
adding a small clay galette onto a round base.
Three vessels bear traces of this method: the pot
from Horton «Manor Farm» and two from West
Kennet Long Barrow. The vessels with visible
traces of finishing (29 %) indicate the careful
smoothing of the moist body, perfectly masking
the inclusions (Etton), which is more similar to
the methods observed in Ebbsfleet than in Mort-
lake.

3.3. Decorative techniques

We will refrain here from providing details
about the very complex patterns and decorative
techniques used for Peterborough Ware, and
confine this section to a comparison of the pro-
portions of the main decorative techniques used
for the different parts of recipients for the three
different sub-styles in order to identify technical
practices. 279 of the 300 studied pots are deco-
rated.

All the recipients of each sub-style clearly show
the preferential use of a single impression

technique, for the rim and the body: the whipped
cord technique for Ebbsfleet, twisted cord for
Mortlake and nail impressions for Fengate
(fig. 4). Most of the Ebbsfleet vessels bear deco-
rations on the rim, whereas Mortlake ware pre-
sents decorations on the whole vase, on the body
and theedge.Wealsoobserve that the lower third
of the Ebbsfleet vessels bears no decoration.
Fengate vessels correspond to a mixture of the
two with a covering decoration and a preference
for edge decorations, although widespread frag-
mentationbiases ourperceptionof the lowerpart
of the body.

We note that bird bone impressions, which
were the subject of a pioneering experimental
study (Liddell, 1929), are not well represented in
Ebbsfleet ware and are present on all parts of
Mortlakevessels.NoFengatevessel presents this
type of decoration.

The other decorative techniques – incisions
and finger impressed decoration – are more ubi-
quitous.However, incisionsaremorewidespread
in Ebbsfleet and Fengate ware than in Mortlake
ware.

3.4. Elements of filiation between the
three sub-styles?

The filiation observed a long time ago between
Ebbsfleet ware and the two other, undoubtedly
slightly more recent sub-styles – Mortlake and
Fengate –, seems to be pertinent, in terms of
discovery contexts as well as shaping and deco-
rative techniques. As shown by the recent reexa-
minationof the radiometric dates (Beamish et al.,
2009), these three sub-styles are intricately
linked and the potters may have communicated
their know-how and decorative norms. TheMort-
lake style seems to be a direct continuation of the
Ebbsfleet style as far as the choice of raw mate-
rials and decorative techniques are concerned
but the exuberance of the decorations and the
variety of techniques used are clearly different.
Themain rupture observed is probably with Fen-
gate ware, in terms of the materials used, the
preparation of the paste, edge and base fabrica-
tion techniques and the decorations andmorpho-
logies of the pots which prefigure the Collared
Urn productions from the beginning of the
Bronze Age (Longworth, 1984). Perhaps we need
to consider the existence of differentiated
apprenticeship pathways for Mortlake pottery
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producers andFengate style potteries, developed
as a result of new contacts with communities
from the end of the third millennium onwards
(Grooved Ware and Beaker ware).

Conclusions
After our examination of all of the available

documentation and the in-depth study of a
sample of Peterborough Ware, two main conclu-
sions can be drawn. This is an original ceramic
tradition, with some common technical traits
(relatively coarse pastes, dark surfaces, multiple
decorative techniques and patterns...) and three
perfectly coherent sub-styles. Peterborough
Warewassharedbycommunities in the southern
half of England and was the dominant or sole
ceramic tradition for nearly half amillennium. It
is part of a vast ceramic family of Impressed
Ware, which is present in most of Northern
Europe at the end of the fourth and the beginning
of the third millennia (Midgley, 1992).

On account of its technical and morphological
characteristics, but especially because of the exu-
berance and diversity of the decorative tech-
niques used, Peterborough Ware is totally dif-
ferent from the contemporaneous ceramic
traditions on the opposite shores of the Channel,
from the North and West of France, from where
the first Neolithic colonizers arrived. Only
Ebbsfleet Ware, which is assumed to be the ear-
liest style, still displays a more southern distri-
bution (Ard and Darvill, 2015) and several traits
of Early Neolithic Southern Decorated Ware
ceramic productions: carinated bowl forms,
simple decorations and simple edge shaping by

folding a coil towards the interior or exterior of
the rim (Pioffet, 2014).

This legacy is then gradually diluted in the two
other Peterborough Ware sub-styles – Mortlake
andFengate –where the diversification of forms,
techniques and decorative patterns relate to
other geographic and cultural spheres. We must
thus look fornew influences, perhaps in the south
of Scandinavia, where a possible fragment of
Peterborough Ware was discovered, at Camp à
Cayeux, Spiennes in Belgium (Verheyleweghen,
1964). PeterboroughWare pottery appears to be
an excellent marker of the new networks of Bri-
tish Neolithic societies, which open towards
much of Europe from the end of the fourth mil-
lennium, and attain their greatest influence at
the end of the third millennium during the Bea-
ker culture, then during the Early Bronze Age.
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Résumé
Déterminer l’organisation génétique et culturelle des premières populations d’Homo sapiens

en Afrique est une question centrale en paléoanthropologie, afin d’expliquer les origines de la
diversification culturelle et la colonisation globale (de la planète) des humains modernes. Dénouer
l’histoire des populations du Middle Stone Age de l’Afrique du Nord (MSA , T260-30 ka) est
un pas fondamental pour comprendre le processus de la dispersion des humains. L’émer-
gence des diversifications techno-
logiques régionales de la culture
matérielle symbolique, et, spécia-
lement des réseaux sociaux, pen-
dant le MSA, dans cette région,
a suggéré en Afrique du Nord
une longue histoire d’échanges
entre populations et de disper-
sions. Toutefois, ces données ont
été souvent étudiées en un isole-
ment relatif, et les comparaisons à l’échelle des macro-régions sont restées rares, ayant comme
conséquence la difficulté d’évaluer globalement les processus évolutifs que caractérisent le MSA
d’Afrique du Nord et également ses relations avec les dispersions humaines. Cet article résume les
récentes contributions sur le MSA d’Afrique du Nord et considère leur importance pour la compré-
hension du contexte démographique des dispersions humaines en Afrique et à partir de l’Afrique.

Mots-clés
Paléolithique Moyen, Afrique du Nord, Atérien

The demographic context of the first modern human
dispersals: a view from the North African Middle Stone Age

Abstract
Determining the genetic and cultural organisation of early populations of Homo sapiens in Africa

is a key question in Palaeoanthropology, fundamental to explaining the origins of cultural diversifi-
cation and modern human global
colonisation. Unravelling the po-
pulation history of the North Afri-
can Middle Stone Age (MSA,
T260-30 thousand years ago or
ka), in particular, is likely to si-
gnificantly contribute towards un-
derstanding the processes culmi-

nating in modern human dispersals. In particular, the emergence of distinctive regional technolo-
gical diversification, symbolic material culture and social networks in the North African MSA

“
Cet article résume les récentes
contributions sur le MSA d’Afrique du

Nord et considère leur importance pour la
compréhension du contexte démographique
des dispersions humaines en Afrique et à
partir de l’Afrique.”

“
This paper summarises recent insights
on the North African MSA and considers

their significance for understanding the
demographic context of modern human
dispersals both within and out of Africa.”
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has suggested a long history of population exchange and dispersal in this region. However, until
recently, these data have tended to be studied in relative isolation, and comparative, macro-scale
regional approaches have been rare. As a result, it has been difficult to evaluate the evolutionary
processes of theNorthAfricanMSAas awhole and its articulationwith human dispersals. This paper
summarises recent insights on the North African MSA and considers their significance for unders-
tanding the demographic context of modern human dispersals both within and out of Africa.

Keywords
Middle Palaeolithic, North Africa, Aterian

1. Introduction

LeMiddle Stone AgeNord-Africain (MSA) com-
mence il y a T 250 mille ans (ka) (Ramos et al.,
2008), soit, avec ou peu de temps avant le Stade
Isotopique Marin 7 interglaciaire (SIM 7,
T 243ka). Cette transition se caractérise par
l’apparitionde technologiesdecarottesetd’éclats,
parfois avec des composantes lourdes tels que des
hachereaux et des pointes allongées (Van Peer et
al., 2003). La chronologie et le caractère de cette
technologie sont compatibles avec la migration
d’Homo sapiens (lato sensu) d’Afrique sub-saha-
rienne vers l’Est où les technologies similaires du
MSA sont plus anciennes. Cependant, la variabi-
lité au début du MSA à travers l’Afrique n’est pas
bien comprise et il est donc difficile de lier les
débuts du MSA en Afrique du Nord avec d’autres
régions africaines spécifiques. Les objets datés du
début du MSA sont limités mais leur variabilité à
travers l’Afrique du Nord, à l’heure actuelle, sug-
gèrequeplusieurs régionsde sourcepeuventavoir
joué un rôle dans le peuplement du Sahara lors de
l’amélioration des conditions climatiques (Scerri,
en révision, a). Cependant, cette technologie est
toujoursdécrite comme«Moustérienne»dudébut
MSA jusqu’à la fin du SIM 6 (T 145ka) (Richter et
al., 2010), avecapparemmentpeudechangements
diachroniques.

L’indication la plus claire de l’évolution tech-
nologique au MSA est associée au SIM 5 inter-
glaciaire (T130ka).Denouveauxoutils enpierre
(lithiques) ont émergéavecdes formes régionales
distinctives au dernier interglaciaire, en même
temps qu’une culture matérielle non-lithique
constituée d’outils en os et d’ornementation per-
sonnelle (d’Errico et al., 2009 ; Scerri, 2013a).
Cependant, les origines et le contexte démogra-
phique de ces changements sont encoremal com-
pris.Demême, la variation et l’étenduede ceux-ci
à travers l’Afrique du Nord restent incertaines,

limitant l’utilisation de ces données pour tester
les hypothèses concernant l’émergence d’un
«comportementmoderne»etunemigrationhors
d’Afrique. Cet article résume et examine un cer-
tain nombre de découvertes récentes sur le carac-
tère et l’importance des changements dans l’ar-
chéologie au SIM 5.

2. Le début du MSA et le contexte
du changement

Ledébut duMSAenAfriqueduNord reste très
mal compris.Ceci est enpartiedûàunmanquede
sites fouillés et datés de façon précise, mais en
partie aussi à cause d’un manque de recherche
comparative. Les premiers sites clés sont actuel-
lement l’Abri de Benzu, Ifri et Jebel Ammar
Irhoud enAfrique du nord (respectivement datés
au plus tôt àT 250T 171 etT 160 ka) ainsi que
Bir Tarfawi et l’île de Sai en Afrique du Nord
(respectivement datés au plus tôt à T 220ka et
T 223ka). La technologie associée aux sites du
début du MSA en Afrique du Nord est principa-
lement décrite comme «Moustérienne », compre-
nant la technologie discoïde levalloisienne, tels
que des grattoirs latéraux ou d’extrémité, et dif-
férentes fréquences de denticulés et de pointes
retouchées. En Afrique du nord, des hachereaux
bifaciaux et des pointes allongées bifaciales ont
été découverts (Van Peer et al., 2003) s’ajoutant
à des types d’outils présents dans le nord-ouest.
Ces assemblages ont été décrits comme « San-
goen » et « Lupembien » (Van Peer et al., 2003),
mais l’utilisation de ces termes cache la variabi-
lité mal comprise du début du MSA à la fois en
Afrique du Nord et sur le reste du continent
(Figure 1). Bien que des liens avec l’Afrique
équatoriale soient tout à fait possibles, il convient
denoterquecesassemblagesdudébutduMSAen
Afrique du nord disposent également d’un cer-
tain nombre de différences par rapport aux
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assemblages classiques Sangoen et Lupembien
(Scerri, en révision).

Plutôt que de se lancer dans des débats concer-
nant les nomenclatures industrielles, étant donné
le manque de sites datés ou de recherches compa-
ratives, l’examen des dates et des lieux des sites
existants serait plus fructueux pour tenter de com-
prendre les origines du MSA en Afrique du Nord.
Les premières dates sont associées avec le SIM
7 interglaciaire, une période pendant laquelle le
climat des régions du Sahara s’est amélioré pour
les transformerenprairies semi-arides.Bienque la
répartition de ces zones ne soit pas bien comprise
par rapport au SIM 5 interglaciaire, les éléments
actuels suggèrent que ces environnements étaient
les endroits les plus attrayants, et ont donc pu se
développer en couloir à cette période. Ces zones
comprennent les régions côtières et l’arrière-pays
du Maghreb, qui, même pendant les périodes
arides, reçoivent plus de pluie que le désert et ses
périphéries, ainsi que la vallée du Nil, qui se pro-
longe vers l’Afrique de l’Est. Ces deux régions ont
pu être des régions clés pour les migrations pen-
dant les périodes interglaciaires et des zones de
refuge pendant les périodes glaciaires. Les pré-
mices du MSA en Afrique du Nord sont situées au
Maghreb et dans la vallée du Nil au début du SIM
7 interglaciaire. Cependant, il existe des preuves
pour une occupation continue pendant l’ère gla-
ciaire SIM 6 (Van Peer et al., 2003 ; Richter et al.,
2010). Des études paléo-environnementales ont
aussi démontré que, pendant le SIM 6, ces régions
ont également connu des épisodes humides locali-
sés (Drake et al., 2013), soutenant l’hypothèse que
la vallée duNil et leMaghreb aient été des zones de
refuge. Des zones de refuge plus petites, telles que
les montagnes Akhdar Jebel en Lybie Cyrénaïque,
sont également susceptibles d’avoir joué un rôle
important pour la préservation de la population
(Reynolds, 2013).

Il n’y a malheureusement aucun élément asso-
cié au début du MSA pour les régions périphé-
riques du Sahara ni pour le Sahel mais ils sont
nombreux en Afrique de l’Est. En particulier, les
carottes levoisiennes nubiennes de la dernière
ère interglaciaire découvertes sur l’île Sai ont été
datées entre T 183-105ka à Gademotta en
Afrique de l’Est (Sahle et al., 2014). Prenant en
compte le cours du Nil, il semble probable que
l’Afrique de l’Est soit la région d’origine de
certaines populations sources qui se sont ensuite

déplacées vers l’Afrique du Nord. Cependant,
parce que les carottes nubiennes sont introu-
vables en Afrique du Nord avant la dernière ère
interglaciaire, il est difficile de savoir si l’Afrique
de l’Est était un centre dominant pour les popu-
lations sources au début du MSA et d’autres
suggèrent plutôt l’Afrique équatoriale (Caton-
Thompson, 1946 ; Kleindienst, 2001 ; Van Peer
et al., 2003). Indépendamment des régions d’ori-
gine précise, il semble probable que les pourtours
du désert entre le Sahel et les zones boisées aient
été colonisés par les premiers H. Sapiens au
début du MSA en Afrique. Il existe des preuves
abondantes contemporaines de l’occupation
humaine de ces environnements en Afrique du
Sud (par exemple, Kuman et Inbar, 1999).

La colonisation des pourtours du désert signi-
fie que les populations humaines pouvaient se
déplacer rapidement dans ce qui avait été le
désert durant les périodes d’amélioration tempo-
raire de l’environnement, même sur des échelles
décennales qui ne laissent aucun traceur paléo-
environnemental. Bien que ces facteurs mettent
en relief les différentes dynamiques des chrono-
logies de données archéologiques et paléo-envi-
ronnementales, ils sont néanmoins aussi sem-
blables à des événements de colonisation de
terres arides bien documentés ailleurs (par

Figure 1 : la technologie du début du MSA, a :
hachereau (Van Peer et al., 2004) ; b : lame sur
l’éclat en prisme (Van Peer et al., 2004) ; c : Pointe
retouchée (Ramos et al., 2013) ; d : Carotte
Levalloisienne (Ramos et al., 2013).
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exempleenAustralie, voirSmith, 2013).La faible
capacité d’accueil des régions arides et semi-
arides a pour effet d’augmenter l’étendue de la
zone de recherche de nourriture et donc la dis-
persion des populations. En utilisant un modèle
de 3 % de croissance de la population par an,
Smith (2013)a fait valoir que l’intérieurdudésert
australien aurait pu être peuplé de 25 000 per-
sonnes en 150 ans, avec une population de départ
de seulement 500 personnes à la périphérie.
Alors que la dynamique des populations exactes
reste inconnue, il demeure possible qu’une crois-
sance modeste de la population puisse entraîner
une expansion démographique importante au
cours d’unepériode relativement courte dansdes
environnements arides et semi-arides. Il est donc
probable que ledébutduMSAenAfriqueduNord
soit associé à la dispersion vers le nord des
populations vivant à l’Est et l’Ouest de l’Afrique
centrale, dont les environnements se sont égale-
ment étendus vers le nord pendant les périodes
d’amélioration temporaire ou à long terme au
Sahara.

Ces populations sont susceptibles d’avoir été
réduites (Atkinson et al., 2009). Il est également
probable que ces populations étaient anatomi-
quement sapiens H précoce, peut-être similaires
au type de Jebel Irhoud (Hublin, 1992). Sur l’île
de Sai dans le nord du Soudan, il existe des
preuves de l’utilisation de pigments datant de
T 223ka et la preuve d’un travail des plantes
datant de T 182ka (Van Peer et al., 2003). Au
même endroit, il y a même des indications d’une
utilisationd’un foyer structuré (ibid.). Au-delà du
Early Stone Age (ESA) au MSA et du remplace-
ment progressif des grands outils de coupe avec
une technologie à base d’éclats, il est difficile
d’évaluer l’ampleur de la diversité et le change-
ment de la technologie au début du MSA. Les
populations ont pu être petites et fragmentées
pendant le SIM 6, et la mesure initiale de la
croissance de la population dans le SIM 7 est
difficile à évaluer en raison de la connaissance
limitée de l’ampleur de l’amélioration de l’envi-
ronnement à cette période. Cependant, il semble
probable que durant la dernière grande ère inter-
glaciaire, les régions d’Afrique du Nord se soient
dépeuplées. L’amélioration environnementale
deT 130ka (Drake et al., 2011) a donc ouvert de
nouvelles zones à la fois pour les populations au
bord du désert en Afrique sub-saharienne, ainsi
que des zones refuges en Afrique du Nord.

3. SIM 5 et l’évolution vers la complexité
démographique et culturelle

Au dernier interglaciaire, la majeure partie du
désert du Sahara a été transformée en prairies et
éco-zonesde savane comprenant un réseaudense
de lacs et de rivières dont les pourtours ont
peut-être été plus boisés (Drake et al., 2011). Ces
changements environnementaux spectaculaires
sont susceptibles d’avoir entraîné une croissance
de la population. La plupart des sites du MSA
datés en Afrique duNord ont des couches d’occu-
pation précoces associées à la dernière ère inter-
glaciaire (par exemple, Schwenninger et al.,
2010 ; Jacobs et al., 2011 ; Dibble et al., 2013) et
les premiers éléments associés au SIM 5 sont
situés auMaghreb et dans la vallée duNil où il est
probable que les populations refuges aient per-
sisté pendant le SIM 6. Ces sites du SIM 5 sont
également associés à des changements technolo-
giques importants : l’apparition d’outils pédon-
culés ou à tiges de divers types, une diversité de
formes foliacées bifaciales, des outils en formede
« Y », la technologie levalloisienne nubienne
(voir Guichard etGuichard, 1965) un emmanche-
ment généralisé (Rots et al. 2011 ; Scerri 2013a,
2013b) (Figure 2). Ces changements sont impor-
tants à la fois parce qu’ils représentent des
formes entièrement nouvelles, ainsi que des éla-
borations sur des thèmes précédents (par
exemple les foliacées) et parce qu’ils semblent
avoir un caractère distinctif unique à l’Afrique
du Nord. En particulier, les outils à pédoncule
qui sont peut-être le type lithique le plus emblé-
matique du MSA en Afrique du Nord, n’ont
pas encore été découverts en Afrique de l’Est,
Afrique sub-saharienneoudans laPéninsuleAra-
bique (Scerri, 2012), bien que des formes conver-
gentes se trouvent dans d’autres régions à
d’autres dates.

Même si ces changements peuvent être liés à la
croissance de la population (Powell et al., 2009)
en raison de l’amélioration de l’environnement,
l’Afrique du Nord reste néanmoins un environ-
nement fortement saisonnier avec une saison
sèche marquée (Drake et al., 2011 ; Scerri et al.,
2014A), semblable au Sénégal ou au Kenya
aujourd’hui. Sur cette base, et en prenant en
compte les fluctuations de l’environnement au
cours du SIM 5, les changements technologiques
ont également été associés à un risque environ-
nemental (Rots et al., 2011 ; Bouzouggar et Bar-
ton, 2012). La technologie d’emmanchage est à la
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fois flexible et productive (Rots et al., 2011) et des
couteauxàpédoncule, desgrattoirs etdespointes
ont tous été identifiés (Iovita, 2011). De même,
des traces d’emmanchement microscopiques
ont été révélées sur des foliacés bifaciales et
des hachereaux (Rots et al., 2011), tandis que
d’autres modifications macroscopiques liées à
l’emmanchement tel que l’affinement de la base
sont très répandues (Scerri, 2013b).

Il semble donc probable que la croissance de la
population et les risques environnementaux aient
tousdeux jouéun rôledans l’isolementde l’Afrique
duNord et la diversification technologique. Cepen-
dant, parallèle à ces changements est une tradi-
tion continue du « Moustérien » qui persiste
pendant toute la durée duMSAd’Afrique duNord.
Un manque d’études lithiques diachroniques

comparatives signifie qu’il est difficile de détermi-
ner si des changements dans les assemblages
«Moustérien » existent audébut, aumilieu ou lafin
du MSA en Afrique du Nord. Cependant, de tels
assemblages sont également fréquents dans le
Sahel et dans certains cas comprennent des outils
avec pédoncule (Scerri et al., sous presse A). En
outre, les assemblages des outils à pédoncules
«atériens»contiennentdesdenticulés, despointes
retouchées, des objets issus de la technologie leval-
loisienne et racloirs latéraux courants dans les
assemblages « Moustérien ». La situation est simi-
laire en Afrique du nord, où les assemblages du
SIM 5 semblent être une continuation des assem-
blages précédents de type « Moustérien » avec en
plus, des éléments de technologie nubienne, des
foliacées bifaciales et des objets décrits comme
type du Paléolithique supérieur.

Alors que le débat s’est concentré sur ce que
serait l’Atérien sans outils à pédoncule (par
exemple Dibble et al., 2013), ces discussions sont
ancrées dans des attributions industrielles pro-
blématiques et souvent subjectives (voir Shea
2014pourunediscussion) qui peuvent cacherdes
variations plus subtiles. En conséquence, il est
difficile d’évaluer le caractère et l’importance de
ces changements technologiques. En outre, une
riche culture matérielle non-lithique probléma-
tise de manière significative la répartition des
différents groupes d’industrie sur la base des
seuls lithiques. Les assemblages à pédoncule até-
riens ont été découverts en association avec des
restes d’H. sapiens sur plusieurs sites dans le
Maghreb (Scerri, 2013a), des outils en os, des
pigments (El Hajraoui, 1994 ; Nami et Moser,
2010), l’utilisation structurée de foyer (Schwen-
ninger et al., 2010) et des perles de coquillage
apparemment intentionnellement perforées
(d’Errico et al., 2009). La plupart de ces caracté-
ristiques sont déjà présentes à la dernière ère
interglaciaire, avec des perles apparaissant à
T 82ka (ibid.). La présence de perles semblables
sur plusieurs sites dans le Maghreb soutient
également l’hypothèse de l’existence de réseaux,
eux-mêmes le résultat d’une sophistication des
liens sociaux liée à la croissance démographique.

Laprésencedespremièresperles encoquillage
à Skhul dans le Levant (Vanhaeren et al., 2006),
et en Afrique du Sud, ainsi que d’autres objets de
la culture matérielle non-lithique (Henshilwood
et al., 2002 ; Henshilwood, 2007) suggère un

Figure 2 : types et technologies de la mi-MSA
distinctifs. a-c : divers foliacées bifaciales ; d : outil
à pédoncule ; e : centripète Levalloisien à section
conique ; f : carotte Levalloisienne Nubienne ; g :
centripète plat Levalloisien ; h : Pointe retouchée ;
i : Pointe affinée a la base. Reproduit avec la
permission du Stone Age Institute et le British
Museum.
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modèle polycentrique des origines de la moder-
nité comportementale (Conard, 2008). Ces chan-
gements peuvent être observés sur des sites tels
que l’île de Sai au Pléistocène moyen, et il est
probable que la croissance démographique et les
risques environnementaux ont largement contri-
bué à un développement accéléré durant la der-
nière ère interglaciaire. Dans ce contexte, la
caractérisation de la variation des assemblages
lithiques d’Afrique du Nord au SIM 5 nécessite
un examen à la fois écologique et heuristique.
Tout d’abord, il est peu probable que de tenter
d’identifier les similitudes et les différences entre
les assemblages sur la seule base des différentes
attributions industrielles soit judicieux.Aprèsun
siècle d’étude, l’Atérien a continué d’éluder une
définition basée sur ce seul modèle, autrement
que par la présence d’outils à pédoncule. La
situation est identique à d’autres industries,
telles que le complexe nubien. Deuxièmement,
l’amélioration de la résolution des reconstruc-
tions climatiques permet maintenant d’intégrer
ces informations lors de la quantification des
variations de culture matérielle, ce qui est parti-
culièrement important lors de l’élaboration des
modèles de dispersion humaine à l’intérieur ou
au-delà de l’Afrique.

Dansuneétudepilote, pour tenter de compren-
dre les variations au sein de l’Atérien, trois
assemblages atériens et trois assemblages non-
atériens (MSA et complexes nubiens) de toute
l’Afrique du Nord ont été comparés (Scerri
2013a). Il était attendu que les similitudes et les
différences seraient en corrélation avec l’utilisa-
tion de ces attributions, reflétant les différences
observées dans les analyses qualitatives. Au lieu
de cela, les similitudes et les différences semblent
être reparties géographiquement et en corréla-
tion avec le patchwork environnemental du
SIM 5 en Afrique du Nord. Une deuxième étude,
comparant la distribution et l’organisation des
modifications d’emmanchement dans quinze
assemblages atériens et non-atériens à travers
l’Afrique du Nord, a constaté que les différences
pouvaient être corrélées avec les grandes régions
géographiques (Scerri, 2013b). Afin de voir si les
résultats peuvent être reproduits dans une étude
intégrée plus large, dix-sept assemblages ont été
comparés pour tous les attributs lithiques et les
résultats ont été intégrés à un nouveau modèle
spatial et temporel de paléoclimats pour le
SIM 5 en Afrique du Nord (Scerri et al., 2014A)
(Figure 3). Les analyses lithiques ont suivi un
modèle validé par des études expérimentales

Figure 3 : Modèle de paléoclimats de SIM 5 en Afrique du Nord (après Scerri et al., 2014a.).
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(Scerri et al., sous presse b) et plusieurs groupes
technologiques qui ne sont pas en corrélation
avec les industries nommées ont été identifiés.
Au lieu de cela, les groupes semblent être géogra-
phiquement rassemblés, de sorte que plus des
assemblages sont éloignés, plus ils sont diffé-
rents. Toutefois, l’étude a également montré que
cela n’est pas toujours le cas. L’intégration de ces
résultats avec le modèle de paléoclimats a révélé
que ces exceptions concernaient les assemblages
provenant de sites reliés par des couloirs paléo-
hydrologiques (Scerri et al., 2014a).

La duplication des résultats par différentes
méthodes et la répartition spatiale et le caractère
des similitudes et des différences sont ici présen-
tés comme une indication des modes de migra-
tion. Plus précisément, le modèle paléo-clima-
tiquea identifiédesgoulotsd’étranglementetdes
corridors écologiques qui se reflètent également
dans les analyses de migrations faunistiques
(Scerri et al., 2014A). Les couloirs paléo-hydrolo-
giques ont parfois formé des réseaux, mais
peuvent aussi avoir conduit à des « impasses »
écologiques, créant des niches environnemen-
tales riches mais isolées. Ce patchwork écolo-
gique est la probable cause d’une structure démo-
graphique forte, un modèle qui a également été
proposépour l’AfriqueauPléistocènetardifsur la
base d’autres éléments (Gunz et al., 2009 (Scerri
et al., 2014A.) ; Scally et Durbin, 2012).

4. Discussion
Sur la base de ces résultats, l’Afrique du Nord

est probablement isolée du reste du continent au
SIM5, à l’exception possible de l’Afrique de l’Est.
La ré-expansion des populations des zones de
refuge d’Afrique duNord et certainesmigrations
sub-sahariennes semblent avoir pour résultat
une structure de métapopulation dans laquelle
les populations vivaient dans un éloignement
relatif les unes des autres. La distance est proba-
blement le facteur le plus fort de l’isolement, avec
des assemblages au nord-est et au nord-ouest
d’Afrique présentant les différences les plus
fortes. Les assemblages de l’Afrique du Nord
centrale, comme l’AdrarBous, semble comporter
des éléments technologiques distinctifs à la fois
du nord et du nord-ouest de l’Afrique, ce qui n’a
été identifié dans aucun autre assemblage.
(Scerri, en revue b).

Il est probable que l’identification de ces
modèles spatiaux représente l’étendue des sec-

teurs d’alimentation et de comportements ainsi
que la limite des contacts entre les différentes
populations responsables des matériaux dépo-
sés. Bien que l’Afrique duNord soit un très grand
territoire, ces distances sont parcourues lors des
migrations saisonnières de chasseurs-cueilleurs
modernes (Kelly, 1995). Une nouvelle évaluation
de ces hypothèses grâce à des modèles et des
simulations fournira de plus amples informa-
tions, des estimations plus précises de la taille de
la population et de la chronologie seront néces-
saires. En attendant, il est remarquable que les
preuves archéologiques et les traceurs paléo-
environnementaux supportent les hypothèses
émergentes, indépendamment formulées à par-
tir de la génétique. Selon un certain nombre
d’études génétiques récentes (par exemple Scally
et Durbin, 2012 ; Veeramah et Marteau, 2014 ;
Schiffels et Durbin, 2014), les premières popula-
tions d’H. sapiens enAfrique duNord sont carac-
térisées par une grande structure. En outre, il
sembleactuellementque la scissionentre lesAfri-
cainsetnon-AfricainsacommencéenAfriquesur
unepériode étenduede100 000années (Schiffels
et Durbin, 2014). Cemodèle présente une sépara-
tion de la population progressive en Afrique et
implique un contact génétique partiel sur une
longue durée. Le caractère distinctif du MSA
nord-africain suggère également que cette région
a été partiellement isolée du reste de l’Afrique, et
a peut-être reçuun certain affluxdepopulationde
l’Afrique de l’Est et de l’Afrique de l’Ouest dans
les parties de l’Est et Ouest de l’Afrique du Nord.

Malgré cet isolement, les populations d’Afri-
que duNord sont susceptibles d’avoir prospéré et
de s’être étendues au-delà de l’Afrique. L’aug-
mentation du nombre des sites du SIM 5 par
rapport à des sites plus anciens est évidente et les
changements marqués dans les données archéo-
logiques sont indicatives de l’augmentation de la
population dans les conditions environnemen-
tales améliorées. Que ces populations d’Afrique
du Nord aient migré hors d’Afrique est encore à
déterminer. Les origines des hominidés levan-
tins de Skhul et Qafzeh sont incertaines, mais
des études comparatives de la morphologie du
squelette ont suggéré que ces spécimens pré-
sentent les mêmes variations que celles des
contextes atériens en Afrique du Nord (Harvati
et Hublin, 2012 ; Reyes-Centeno et al., 2014).
D’autres caractéristiques technologiques du
MSA africain ont également été découvertes en
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Eurasie (par exemple Usik et al., 2013), mais un
manque d’analyses quantitatives signifie que la
convergence des processus technologiques ne
peut être exclue avec confiance. La seule compa-
raison quantitative de la péninsule arabique au
Paléolithiquemoyen et des assemblages duMSA
nord-africains suggère à la fois une complexité
démographique et de fortes similitudes entre les
industries (Scerri et al., 2014b). Sur la basede ces
éléments, il semble donc possible que ces popu-
lations puissent avoir migré du Nord et peut-être
d’Afrique du Sud à plusieurs reprises (Groucutt
et al., sous presse). Cependant, la forte structure
de la population semble avoir limité la distribu-
tion d’outils à pédoncule à l’ouest du Nil (Scerri,
2013). À ce jour, aucun outil à pédoncule au Pa-
léolithique moyen n’a été trouvé dans le Levant
ou la Péninsule Arabique (Scerri, 2012).

5. Conclusion
La recherche et les données les plus récentes

suggèrent que l’augmentation de la population et
l’instabilité de l’environnement ont tous deux
joué un rôle important dans la démographie du
Pléistocène en Afrique du Nord. En particulier,
les différences écologiques entre le biome
d’Afrique du Nord et le reste du continent, y
compris ses fluctuations environnementales dra-
matiques,ontpeut-êtreconduità l’isolementrela-
tif des populations vivant dans cette région du
reste de l’Afrique. Ceci semble avoir conduit au
développement de technologies distinctes au
niveau régional, qui reflètent également les
modèles de dispersion et de structure de la popu-
lation de H. sapiens en Afrique du Nord dans le
SIM 5. Toutefois, l’extension du biome nord-afri-
cain en Asie du sud-ouest a probablement été le
catalyseur de plusieurs migrations d’Afrique du
nord vers le Levant, la Péninsule Arabique et le
reste de l’Asie du sud-ouest, où ils sont entrés en
contact avec les Néandertaliens (Green et al.,
2010). Le caractère de cette structure demétapo-
pulation est également susceptible d’avoir cata-
lysé des développements culturels, tels que la
capacité de maintenir des réseaux de longue dis-
tance grâce à la culture matérielle (Scerri, en
examen b).

Bien que la recherche future fournira les don-
nées nécessaires à des études plus précises, et
incluant des modèles paramétrés, la complexité
démographique et culturelle du MSA d’Afrique
duNord,enparticulierpendant leSIM5,souligne

l’importance de cette région pour la reconstruc-
tion des tendances démographiques passées.
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Introduction

The North AfricanMiddle Stone Age (MSA) is
thought to have begunT250 thousand years ago
(ka) (Ramos et al., 2008), either with or shortly
before theMarine Isotope Stage 7 (MIS 7,T243)
interglacial. The transition is characterised by
the appearance of core and flake technologies,
sometimes with ”heavy duty“ components such
as core axes and limited lanceolate points (Van
Peer et al., 2003). The chronology and character
of the technology is consistent with the dispersal
ofHomo sapiens (sensu lato) from sub-Saharan or
East Africa, where similar MSA technology is
older. However, the variability of the early MSA
across Africa is not well understood and it is
therefore difficult to link the beginnings of the
early MSA in North Africa with any specific
African region. Variability of the limited, dated
early MSA across North Africa at present sug-
gests that several source regions may have
played a role in populating a newly ameliorated
Sahara (Scerri, in review a). However, the tech-
nology is consistently described as ”Mousterian“
throughout most of the early MSA up to the end
of MIS 6 (T145ka) (Richter et al., 2010), with
apparently little diachronic changes.

The clearest indication of technological change
in the MSA is associated with the MIS 5 intergla-
cial, however (T130ka). New and regionally dis-
tinctive stone tool (lithic) forms emergedwith the
Last Interglacial, together with a non-lithic mate-
rial culture consisting of bone tools and personal
ornamentation (d’Errico et al., 2009; Scerri,
2013a). The origins and demographic context of
these changes remain poorly understood, howe-
ver. Similarly, the variation and extent of these
changes across North Africa has remained
unclear, limiting the extent to which the data can
be used to test explicit hypotheses regarding the
emergence of ”modern behaviour“ and dispersals

out of Africa. This paper summarises and reviews
a number of recent insights on the character and
significance of the changes in the archaeological
record associated with MIS 5.

The early MSA and the context of change
The early MSA in North Africa remains extre-

mely poorly understood. This is in part due to a
lack of securely excavated and dated sites, but
also in part due to anongoing lack of comparative
research. The key early sites are currently the
Benzu Rockshelter, Ifri n’Ammar and Jebel
Irhoud in northeast Africa (early ages of T250,
T171 andT160ka respectively) andBir Tarfawi
and Sai Island in northeast Africa (early ages of
T220ka and T223ka respectively). The techno-
logy associated with the early MSA sites in nor-
thwest Africa is predominantly described as
”Mousterian“, featuring discoidal and Levallois
technology, side and end scrapers, and varying
frequenciesofdenticulatesandretouchedpoints.
InnortheastAfrica, core axes and limitedbifacial
lanceolates have been found (Van Peer et al.,
2003) in addition to the technology and tool types
found in the northwest. These assemblages have
been described as ”Sangoan“ and ”Lupemban“
(Van Peer et al., 2003), however the use of these
termsmasks the poorly understood variability of
the early MSA both in North Africa and the rest
of the continent (Figure 1). While links with

Figure 1: Early MSA technology, a: core axe (Van
Peer et al., 2004); b: prismatic blade core (Van Peer
et al., 2004); c: retouched point (Ramos et al. 2013);
d: Levallois core (Ramos et al., 2013).
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equatorial Africa are entirely possible, it should
be noted that these early MSA assemblages in
northeast Africa also feature a number of diffe-
rences to the classic Sangoan and Lupemban
assemblages elsewhere (Scerri, in review).

Rather than embarking on debates regarding
industrial nomenclatures, given the lack of dated
sites and comparative research, examining the
patterning of existing dates and locations of sites
may be more fruitful for attempting to unders-
tand the origins of the North African MSA. The
earliest dates appear to be associated with the
MIS 7 interglacial, a period in which parts of the
Sahara became environmentally ameliorated
and transformed into semi-arid grasslands.
Although the distribution of ameliorated areas is
not well understood in comparison to the MIS
5 interglacial, it seems consistent with the avai-
lable data that refugial areas were the most
attractive locations, and may therefore have
expanded into corridors during this time. These
areas include the Maghreb coastal and hinter-
land regions, which even during arid periods
feature more rainfall than the desert and its
peripheries, and the Nile Valley, which extends
into East Africa. Both these areas are likely to
have become key areas for dispersal during inter-
glacials and key refuge areas during glacial
periods. The earliest MSA dates in North Africa
are associated with the Maghreb and the Nile
Valley with the beginning of the MIS 7 intergla-
cial. However, there is evidence for continued
occupation in glacialMIS6 (VanPeer et al., 2003;
Richter et al., 2010). Palaeoenvironmental stu-
dies now also demonstrate that these areas also
experienced localised humid episodes during
MIS 6 (Drake et al., 2013), emphasising the
evidence for the role of the Nile Valley and the
Maghreb as refuge areas. Smaller refuge areas,
such as the Jebel Akhdar Mountains in Cyre-
naica, Libya, are also likely to have played an
important role in population continuity (Rey-
nolds, 2013).

Early MSA dates from regions peripheral to
the Sahara are unfortunately lacking. There are
no early dates from any sites in the Sahel. Howe-
ver, early MSA evidence is abundant in East
Africa. In particular, Nubian Levallois cores,
which are found at Sai Island from the Last
Interglacial, have been dated to between T183-
105ka at Gademotta in East Africa (Sahle et al.,

2014).Given the courseof theNile, it seems likely
that East Africa was the region of origin of some
of the source populations which moved into
NorthAfrica.However, becauseNubiancoresare
not found in North Africa before the Last Inter-
glacial, it is unclear whether East Africa was the
dominant centre for source populations in the
early MSA. Others have pointed towards equato-
rial Africa (Caton-Thompson, 1946; Kleindienst,
2001; Van Peer et al., 2003). Regardless of the
exact centres of origin, it seems likely that the
desert peripheries between the Sahel and
forested zones were colonised by the early H.
sapiens by the beginning of the MSA in Africa.
There is abundant contemporary evidence of
human occupation of such environments in sou-
thern Africa (e.g., Kuman and Inbar, 1999).

Colonisation of the desert peripheries means
that human populations could rapidly move into
what had been desert during times of temporary
environmental amelioration, even on decadal
scales that may not leave any mark in the
palaeoenvironmental record. While such factors
emphasise the different chronological dynamics
of archaeological and palaeoenvironmental data,
they are also analogous to well-documented arid-
land colonisation events elsewhere (e.g. in Aus-
tralia, see Smith, 2013). The low carrying-capa-
city of arid and semi-arid regions has the effect of
increasing the extent of foraging and ultimately,
dispersal.Using amodel of 3%population growth
per annum, Smith (2013) has argued that the
Australian desert interior could have been popu-
lated by 25,000 people in 150 years with a starter
population of 500 people at the peripheries.
While the exact population dynamics remain
unknown, the point is that a modest population
growth can result in significant population
expansionovera relatively short periodof time in
arid and semi-arid environments. It is therefore
likely that the early MSA in North Africa is
associated with the northwards dispersal of
populations living in East and West-Central
Africa whose environments also extended nor-
thwardsduringtemporaryorlonger-termperiods
of environmental amelioration in the Sahara.

These population sizes are likely to have been
small (Atkinson et al., 2009). It is also likely that
these populations were taxonomically early H.
sapiens, perhaps similar to the Jebel Irhoud type
(Hublin, 1992). At Sai Island in northern Sudan,
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there is evidence of pigment use from T223ka
and evidence of plant processing behaviour from
T182ka (Van Peer et al., 2003). At Sai Island
there have even been indications of a structured
use of space (ibid). Technologically, beyond the
shift from the Early Stone Age (ESA) to theMSA
and the gradual replacement of large cutting
tools with a flake-based technology, it is difficult
to evaluate the extent of technological diversity
and change within the early MSA. Populations
may have been small and fragmented by MIS 6,
and the initial extent of population growth in
MIS 7 is difficult to assess given the limited
knowledge of the extent of environmental ame-
lioration in MIS 7. However, it seems likely that
by the Last Interglacial large parts of North
Africa had become depopulated. Extensive envi-
ronmental amelioration fromT130ka (Drake et
al., 2011) therefore opened up new areas both to
populations at the desert edge in sub-Saharan
Africa as well as refugial areas in North Africa
itself.

MIS 5 and shift towards demographic and
cultural complexity

With the Last Interglacial, the major part of
the Sahara Desert was transformed into grass-
lands and savannahecozones comprising adense
network of lakes and rivers whose peripheries
were likely to have been more forested (Drake
et al., 2011). These dramatic environmental
changes are likely to have resulted in population
growth. Most dated MSA sites in North Africa
have early occupation layers associated with the
Last Interglacial (e.g., Schwenninger et al., 2010;
Jacobs et al., 2011; Dibble et al., 2013) and the
earliest of these MIS 5 dates are located in the
Maghreband theNileValleywhere it is likely that
refugial populations persisted through MIS 6.
These MIS 5 sites are also associated with signi-
ficant technological changes: the appearance of
tanged or stemmed tools of various types, a
diversity of bifacial foliate forms, ”Y“ shaped
tools, Nubian Levallois technology (see Gui-
chard and Guichard, 1965) and widespread haf-
ting (Rots et al., 2011; Scerri 2013a, 2013b)
(Figure 2). These changes are significant both
because they represent entirely new forms, as
well as elaborations on previous themes (e.g.
foliates) and because they seem to be distinctive
solely to North Africa. In particular tanged tools,
perhaps the most iconic lithic type of the North

African MSA are not found in East Africa, sub-
SaharanAfrica or theArabianPeninsula (Scerri,
2012) at this time, althoughconvergent formsare
found in other regions at different times.

While these changes can be linked to popula-
tion growth (Powell et al., 2009) as a function of
environmental amelioration, North Africa also
remainedastrongly seasonal environmentwitha
pronounceddry season (Drake et al., 2011;Scerri
et al., 2014a), similar to that found from Senegal
to Kenya today. On this basis, and together with
the environmental fluctuationsover the courseof
MIS 5, the technological changes have also been
linked to environmental risk (Rots et al., 2011;
Bouzouggar and Barton, 2012). Hafted techno-
logy is highly flexible as well as productive (Rots
et al., 2011) and tanged knives, scrapers and

Figure 2:Distinctive types and technologies of the
mid-MSA. a-c: various bifacial foliates; d: tanged
tool; e: centripetal preferential Levallois core with
conical cross section; f: Nubian Levallois core; g:
flat centripetal preferential Levallois core; h:
retouched point; i: basally thinned point.
Reproduced with kind permission from the Stone
Age Institute and the British Museum.
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points have all been identified (Iovita, 2011).
Similarly, bifacial foliates and core axes have
been identifiedwithmicroscopic traces of hafting
(Rots et al., 2011), while more macroscopic haf-
ting modifications such as basal thinning and
shouldering are widespread (Scerri, 2013b).

It therefore seems likely that population
growthandenvironmental risk bothplayed a role
in isolating North Africa as well as driving tech-
nological diversification there. However, juxta-
posed against these changes is a continued
”Mousterian“ tradition that persists for the
entire duration of the North African MSA. A
lack of comparative diachronic lithic studies
has meant it is difficult to determine whether
any changes in ”Mousterian“ assemblages are
evident between the early, mid and late MSA in
North Africa. However, such assemblages are
also common in the Sahel and in some cases
feature tools with incipient tangs (Scerri et al., in
press A). Furthermore, tanged ”Aterian“ assem-
blages feature denticulates, retouched points,
Levallois technology and side scrapers common
in ”Mousterian“ assemblages. The situation is
similar in northeast Africa, where MIS 5 assem-
blages appear to be a continuation of previous
”Mousterian“ type assemblages with additional
Nubian technology, bifacial foliates andwhat are
described as ”Upper Palaeolithic“ types.

While debate has focused on what the Aterian
would look like ”without tanged tools“ (e.g.
Dibble et al., 2013), such discussions are rooted
in problematic and often subjective industrial
attributions (seeShea2014 for discussion)which
may obfuscate finer-scale variability. As a result,
it has been difficult to assess the character and
significance of these technological changes. Fur-
thermore, a rich non-lithicmaterial culture signi-
ficantly problematizes the division of industry
groups on the basis of lithics alone. Tanged ”Ate-
rian“ assemblages have been found in associa-
tionwith the remainsofH. sapiensat several sites
in the Maghreb (Scerri, 2013a), bone tools and
pigments (El Hajraoui, 1994; Nami and Moser,
2010), the structured use of hearths (Schwennin-
ger et al., 2010) and apparently intentionally
perforated shell beads (d’Errico et al., 2009). The
appearanceofmostof these features is inplaceby
the Last Interglacial, with beads appearing at
T82ka (ibid). The presence of similar beads at
several sites in the Maghreb is also argued to

reflect social networks, themselvesanoutcomeof
increasing social sophistication relating to popu-
lation growth.

The presence of early shell ”beads“ at Skhul in
the Levant (Vanhaeren et al., 2006) as well as in
SouthAfrica, togetherwithothernon-lithicmate-
rial culture artefacts (Henshilwood et al., 2002;
Henshilwood, 2007) gives support to a polycen-
tric origins model for behavioural modernity
(Conard, 2008). The glimmers of these changes
can be observed at sites such as Sai Island in the
Middle Pleistocene, and it is likely that demogra-
phic growth and environmental risk significantly
contributed to an accelerated development from
the Last Interglacial. Within this context, cha-
racterising the variability of North African MIS
5 lithic assemblages requires consideration of
both ecology and heuristics. Firstly, it is unlikely
that attempting to identify similarities and diffe-
rences between assemblages on the basis of dif-
ferent industrial attributions alone will be suc-
cessful. After a century of study, the Aterian has
continued to evade definition under this model,
other than the presence of tanged tools. The
situation is identical with other proposed indus-
tries, such as the Nubian Complex. Secondly,
with the increased resolution and information
available from the palaeoenvironmental record,
it is difficult to exclude these data when quan-
tifying material culture variation. This is parti-
cularly the case when trying to construct models
of human dispersal within or beyond Africa.

Inapilotstudyattemptingtounderstandvaria-
tion within the Aterian, three Aterian assem-
blages and three non-Aterian (MSA and Nubian
Complex) assemblages from across North Africa
were compared (Scerri 2013a). The expected
result anticipated that similarities and diffe-
rences would correlate with the use of these
terms, as a reflection of observed differences in
qualitative analyses. Instead, similarities anddif-
ferences appeared to be geographically structu-
red and perhaps correlatedwith the environmen-
tal patchwork of MIS 5 North Africa. A second
study, comparing the distribution and organisa-
tion of hafting modifications in fifteen Aterian
and non-Aterian assemblages across North
Africa found that differences could be correlated
with broad geographic regions (Scerri, 2013b).
In order to see if the results could be replicated
in a larger more integrated study, seventeen
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assemblages were compared for all lithic attri-
butes and the results integrated with a new spa-
tially and temporally explicit palaeoclimate
model forMIS5NorthAfrica (Scerrietal.,2014a)
(Figure 3). The lithic analyses followed a model
validatedbyexperimental studies (Scerri et al., in
press b) and identified several technological clus-
ters which did not correlate with named indus-
tries. The clusters instead seemed to be geogra-
phically clustered, such that the furtherapart two
assemblages were, the more different they were.
However, the study also identified cases where
this was not always the case. Integration of the
results with the palaeoclimate model revealed
that such exceptions pertained to assemblages
from sites connected by palaeohydrological cor-
ridors (Scerri et al., 2014a).

The replication of the results under several
different measures and the character and spatial
structure of similarities and differences was
argued to be indicative of patterns of dispersal.
Specifically, the palaeoclimate model identified
ecological bottlenecks and corridors which was
also reflected in analyses of faunal dispersals
(Scerri et al., 2014a). Palaeohydrological corri-
dors sometimes formednetworks, but sometimes
led to ecological ”dead ends“, which provided

rich, if isolated, environmental niches. This eco-
logical patchwork was argued to have ultimately
triggered a strong population structure (Scerri et
al., 2014a), a model that has also been proposed
for Late Pleistocene Africa based on other
sources of data (Gunz et al., 2009; Scally and
Durbin, 2012).

4. Discussion

On the basis of these results, North Africa
appears to have been relatively isolated from the
rest of the continent by MIS 5, with the possible
exceptionofEastAfrica.Populationre-expansion
from North African refuge areas and some sub-
Saharan dispersal seems to have led to ametapo-
pulation structure in which populations lived in
relative isolation from each other. Distance
seems to have been the strongest driver of isola-
tion, with assemblages from northeast and nor-
thwest Africa exhibiting the strongest diffe-
rences. Assemblages from central North Africa,
such as Adrar Bous, appears to feature technolo-
gical elements distinctive to both northeast and
northwest Africa, which have not yet been found
together anywhere else (Scerri, in review b).

It is likely that the identification of these
spatial patterns represents repeated extents of

Figure 3: Palaeoclimate model of MIS 5 North Africa (after Scerri et al., 2014a).
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foraging ranges and behaviours and limited
contact between the different populations res-
ponsible for the archaeology.Although the size of
North Africa is enormous, it is not beyond the
seasonal migration range of modern day hunter
gatherers (Kelly, 1995).While further evaluation
of these hypotheses through models and simula-
tions will provide further information, they will
requiremore refined estimates of population size
and chronology. Until these are available, it is
remarkable that the current archaeological and
palaeoenvironmental evidence are a good fitwith
independently emerging hypotheses from gene-
tic data. According to a number of recent genetic
studies (e.g. Scally and Durbin, 2012; Veeramah
and Hammer, 2014; Schiffels and Durbin, 2014),
a high degree of population structure characte-
rised early H. sapiens populations in North
Africa. Furthermore, it currently seems to be the
case that the split between Africans and non-
Africans began within Africa over a period as
long as 100,000 years (Schiffels and Durbin,
2014). In this model, there was a gradual popu-
lation separation within Africa involving partial
genetic contact over a long period of time. The
distinctive character of the North African MSA
also suggests that this region was partially isola-
ted from the rest of Africa, perhaps receiving
some population influx from East Africa and
West Africa in the eastern and western parts of
North Africa, respectively.

Notwithstanding the isolation, populations
withinNorthAfrica are likely to have thrived and
extendedbeyondAfrica. The increase in thenum-
ber of MIS 5 sites compared to older sites is evi-
dent and the marked changes in the archaeologi-
cal record are indicative of population increase
under environmentally ameliorated conditions.
Whether theseNorthAfrican populations in part
extended out of Africa is yet to be determined.
The origins of the Levantine hominins from
Skhul and Qafzeh is yet to be determined, howe-
ver comparative studies of skeletal morphology
have suggested that these specimens lie within
the same range of variation as others in Aterian
contexts in North Africa (Harvati and Hublin,
2012; Reyes-Centeno et al., 2014). Other techno-
logical features of the African MSA have also
beendiscovered inEurasia (e.g.Usik et al., 2013),
but a lack of quantitative analyses hasmeant that
convergent technological processes cannot be
ruled out with any confidence. The only quanti-

tative comparisonofArabianMiddlePalaeolithic
and northeast African MSA assemblages sug-
gests both demographic complexity as well as
strong similarities between industries (Scerri et
al., 2014b).On thebasis of theabovedata itwould
therefore seem reasonable that populations may
have migrated from North and possibly East
Africa on several occasions (Groucutt et al., in
press). However, the high degree of population
structure seems to have resulted in limiting the
distribution of tanged tools to thewest of theNile
(Scerri, 2013). To date no, Middle Palaeolithic
tanged tools have been found in the Levant or the
Arabian Peninsula (Scerri, 2012).

Conclusion
The most recent research and evidence sug-

gests that population increase and environmen-
tal instability both played a strong role in the
Pleistocene demography of North Africa. In
particular, ecological differences between the
North African biome and the rest of the conti-
nent, including its dramatic environmental fluc-
tuations, may have led to the relative isolation of
populations livingacross this region frommostof
the rest of Africa. This feature seems to have led
to the development of regionally distinctive tech-
nologies, which also reflect the patterns of dis-
persal and population structure of North African
H. sapiens in MIS 5. However, the extension of
the North African biome into southwest Asia
probably catalysed multiple dispersals from nor-
thern Africa into the Levant, the Arabian Penin-
sula and the rest of southwest Asia, where they
came into contact with Neanderthals (Green et
al., 2010). The character of this metapopulation
structure is also likely to have catalysed cultural
developments, such as the ability to maintain
long distance networks through material culture
mediation (Scerri, in review b).

While future research will provide the neces-
sary data for finer-resolution studies including
parametrised models, the demographic and
cultural complexity of the North African MSA,
particularly during MIS 5, is emphasising the
importance of this region for reconstructing past
demographic patterns.
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