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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
ontogénétique 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 cher-
cheurs français ou étrangers, titulaires d’un doctorat étranger, qui souhaitent réaliser leur
projet dans des laboratoires enFrance 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 oeuvre, 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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CONSEIL SCIENTIFIQUE AU 01/01/2018

Monsieur Daniel LALLIER, Président,

Madame Ghislaine DEHAENE-LAMBERTZ (Psychologie cognitive), Vice-Présidente,
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Professeur à l’University College de Londres, Grande-Bretagne

Madame Susanne KUECHLER (Anthropologie sociale)
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Monsieur Jay STOCK (Archéologie - Évolution humaine et développement),
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COMITÉ DE LECTURE

Docteur Brice BATHELLIER,

Chargé de Recherche,
Directeur de l’équipe « Dynamique corticale et perception multisensorielle »
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Professeur Laurent COHEN,
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Morts ou vifs...

Métempsychoses dans le premier laboratoire mondial de médecine légale animale

David JACLIN

Assistant Professor School of Sociological and Anthropological Studies
Directeur HumAnimaLab (HAL), Université d’Ottawa

Résumé
Cet article opère à trois niveaux. D’abord, il expose et détaille l’importance ethnographique du

troisième marché noir mondial, celui des animaux dits exotiques. Il replace, ensuite, les activités
afférentes à un tel trafic (offres, demandes, circulations, valeurs) dans un cadre anthropologique
ouvert où la question des rapports humains à la « grande nature », aux autres non humains, s’avère
centrale pour nos cosmogonies actuelles, mais aussi critique pour l’avenir d’une faune au bord de
l’extinction. Enfin, et à partir d’une enquête réalisée dans le premier laboratoire de médecine légale
animale, je problématise les nouveaux régimes juridiques et écologiques de production des identités
animales. En particulier, lorsque ces régimes entérinent, sur la base de petits morceaux détachés ou
de parties animales retrouvées, responsabilités et pouvoirs, droits et devoirs, interdits culturels et
licences économiques vis-à-vis du corps animal. Mort comme vif. Curieusement, alors que certaines
pratiques médicales et gastronomiques asiatiques traditionnelles (souvent considérées coupables de
ce trafic international) attribuentà l’Animal certainespropriétésdeguérison, depuissancesouencore
d’envoûtements ; la médecine légale occidentale et le droit international qu’elle assoit attribuent eux
aussi des propriétés « vitales » à des organismes pourtant disparus... Mais que reste-t-il exactement
de tigre dans un bout de pénis ? Que reste-t-il effectivement du tigre dans son ADN ? Et selon quelles
logiques opère alors la communication de ces qualités animales entre les corps vivants ? Car, côté
oriental, comme côté occidental, ce sont bel et bien des propriétés vivantes que l’on prête ainsi au(x)
mort(s). Comme si quelque chose du Tout devait invariablement se retrouver dans ses Parties. Mais,
entre une logique transénergétique et plutôt horizontale de la génération vitale et une logique
transubstantielle et plutôt verticale de la filiation du vivant, se dessinent en réalité de véritables
modalités de l’être nonhumain.Modalités ontogénétiques dont les charges et valorisations entendent
alors justifier possessions, marchandisation ou encore consommation. C’est donc dans l’univers de
nos métempsychoses humanimales – où une forme de vie peut disparaître pour en laisser apparaître
une autre, le long d’une médiation tout à la fois spectrale, démiurgique et anthropogénique – que cet
article nous emmène.

Mots-clés
Trafic d’espèces animales exotiques, médecine légale animale, extinction de masse, capitalisme

vert, biotechnologies et sociétés contemporaines, métempsychose, modes d’existence postnaturels

Dead or Alive...

Metempsychosis in the world’s leading laboratory for forensic animal medicine

Abstract
This article operates on three levels. First, it maps out a curious ethnographical terrain: that of the

booming exotic animal trade the third most, third most important black market in the world. It then
places the multispecies activities related to such a traffic (supply, demand, ”production“, circulation,
representations, coevolutionary dynamics) in an open anthropological framework that questions
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some of our current relationships with wild animals. Here, the non-human ”other“ proves not only
central to our current cosmological elaboration, but vital to the entire future of an animal company
now on the brink of extinction. Finally, and based on an inquiry carried out in the world’s leading
laboratory for forensic animal medicine, I question the status and value of evidence-producing
regimes that rely on the attribution of a series of identities, rights, duties and prohibitions to animal
remains. Interestingly, and while traditional Asian medical and gastronomic frameworks ascribe
certain properties (powers, healing, spells) to lifeless animal parts, for Western legal medicine and
international law, life also stems from the dead. It is therefore into the space of our contemporary
humanimal metempsychoses – where one form of life can disappear to reveal another, in amediative
logic that is at once spectral, demiurgic and anthropogenic – that this article takes us.

Keywords
Exotic Animal Trafficking, forensic Animal Medicine, mass Extinction, green capitalism, biotech-

nologies and contemporary societies, metempsychosis, postnatural modes of existence

Once upon a time, I, Chuang Tzù, dreamt I was a butterfly, fluttering hither and thither,
to all intents and purposes a butterfly. I was conscious only of following my fancies as a
butterfly, and was unconscious of my individuality as a man. Suddenly, I awoke, and there
I lay, myself again. Now I do not know whether I was then a man dreaming I was a butterfly,
or whether I am now a butterfly dreaming I am a man. Between a man and a butterfly there
is necessarily a barrier. The transition is called Metempsychosis.

H.A.Giles,ChuangTzǔ:Mystic,Moralist, andSocialReformer, Londres:Quaritch, 1889,
p. 32

Cette croyance survivait pendant quelques secondes à mon réveil ; elle ne choquait
pasma raison,mais pesait commedes écailles surmes yeux et les empêchait de se rendre
compte que le bougeoir n’était pas allumé. Puis elle commençait à me devenir inintelli-
gible, comme après la métempsychose les pensées d’une existence antérieure.

M. Proust, À la recherche du temps perdu – Du côté de chez Swann, Paris : Gallimard,
1954, p. 1.

Mise en contexte : le trafic international
d’animaux exotiques

Estimé à un peu plus de 20 milliards de
dollars, lemarchénoir d’animauxexo-
tiques est devenu, après celui de la
drogue et des armes, le troisièmemar-
ché noir mondial (Green 1999 ; Lieb-

man2004 ;HessleretBalaban2009).À l’instarde
tout commerce illicite, un tel trafic alimente
d’importants réseaux de contrebande (mafieux,
paragouvernementaux, de petites comme de
grandes factures) et abrite une quantité toujours
croissante d’activités clandestines à la fois inté-
grées et transnationales (de type braconnage,
contrebande, distribution et commercialisation).

Moins risqué que d’autres trafics (peines plus
légères, forces policières souvent réduites, pro-
cédures judiciaires fragiles), le commerce illégal

d’animaux exotiques est actuellement un com-
merce des plus lucratifs. Il n’est pas rare, par
exemple, de voir le coursdequelquesgrammesde
bile d’ours cristallisée ou de corne de rhinocéros
réduite en poudre dépasser celui de l’or ou de
l’héroïne (Neme 2009).

Pour autant, et concomitamment aux logiques
commercialesnourriesparcescorpséchangés (et
qui sont des logiques somme toute assez clas-
siques de pertes, de profits et de spéculations), le
traficd’animauxexotiques alimentedevéritables
pratiques domestiques (domestique au sens pre-
mier de foyer, d’habitat, mais aussi au sens
anthropologique de transformation, d’harnache-
ment au profit d’utilités destinées, des processus
vitaux d’une compagnie animalière dès lors mar-
quée au fer blanc de nos humanités). Il est donc
intéressant de mieux saisir ce qui rend possible
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l’acheminementde tel ou tel organismedepuis tel
ou tel habitat, jusqu’à tel ou tel endroit et le long
de quels intermédiaires/contraintes/bénéfices
cette circulation est permise, mais aussi de bien
saisirqu’unefoismortesetréduitesenmorceaux,
ou bien vivantes et parachutées dans leurs nou-
veaux environnements, ces bêtes et leur com-
merce (beastness) participent aussi d’un rapport
plus profond à l’animalité, à l’altérité, à la pro-
priété privée – qui n’est alors plus seulement
propriétéd’objets,maisd’êtresvivants.Rapports
épistémiques comme cosmogoniques donc, et qui
fondent ici l’articulation centrale d’une écologie
en transition.

Car, en plus de générer une imposante activité
financière et idéologique (je te vends ce corps ani-
mal ’trouvé’ dans la nature, tu achètes ce corps en
même tempsqu’une certaine idée du sauvage et de
son assujettissement possible à la vie humaine), le
trafic d’espèces animales exotiques transforme

aussi, de manière toujours puissante et souvent
irréversible, lanaturemêmedesmilieuxvivants et
de leurs relations écosystémiques.

Alorsque l’onévoquerégulièrement lesgrands
défis écologiques de demain, je m’intéresse
d’abordàcequ’il sepasse,etàceuxquisepassent,
lorsque des humains s’échangent de l’animal et
que se fabriquent ainsi, graduellement, de nou-
veauxmodesd’existencepostnaturels. Cequi fait
de cette étude un travail croisé de mobilisations
où se mêlent et se conjuguent anthropologie et
biologie, droit et économie, géopolitique et méta-
physique. C’est que ces pratiques humanimales
tiennent à la fois du culturel, de la psyché indivi-
duelle et collective (désir pour tel ou tel animal
couplé à l’idée qu’il est tout à fait réaliste de
penser«posséder»,un jour, l’animalenquestion)
et du biologique, de la physiologie organique (tra-
vail sur les corps, que l’on voudra éventuellement
engraisser pour augmenter son profit ou croiser

Illustration 1
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pourassujettir les logiquesreproductivespropres
à l’animal à l’entreprise de profit escompté).
Entre ces deux registres, psycho-affectif et
physico-physiologiques, c’est bien un vivant ani-
mal tour à tour captivant, captif et captivé
qui se dessine (Haken 2011). C’est ainsi que
s’échangent quotidiennement, morts et vifs, des
milliers d’organismes pour ainsi dire totémisés.

En résumé, qu’il s’agisse d’économies parallè-
les, de cultures émergentes, de pratiques souter-
raines à la fois localisées et globalisées, ou encore
de biologie domestique eugéniste et de sélection
artificielle originale, un tel bestiaire trafiqué ne
peut manquer d’interpeller l’anthropologue, à
plus forte raison un anthropologue intéressé aux
questions de vies partagées, d’écologies en tran-
sition et de devenirs trans-environnementaux.
Or, il n’existe pas de véritable travail anthropo-
logique qui puisse nous aider à mieux saisir les
dimensions croisées, à la fois économiques, mais
aussi politiques, culturelles ou encore affectives
d’un tel commerce.C’estdoncàcelaques’attache
mon travail.

En effet, voilà dix ans que je poursuis un
programme de recherche cartographique dont la
visée est précisément d’apprécier avec le plus de
soin possible l’étendue d’un tel trafic et ce, par-
delà les découpages socioculturels habituels
– que ces découpages soient d’ailleurs ceux de
nos savoirs ordinaires (la question de l’animal
trafiqué vu par les économistes, les sociologues,
les juristes ou les biologistes versus celle, insépa-
rable, des écosystèmes vivants bouleversés qui
est une question à la fois économique, sociale,
juridique et biologique) ou de nos entreprises
(conservation versus exploitation, par exemple).

Un pangolin capturé à Bornéo, transporté par
un navire portugais sous étendard européen,
vendu à Hong-Kong et dont les recettes gros-
sissent les comptes suisses et caraïbes d’un
groupe mafieux transnational, et bien ce pango-
lin, sans être à lui toute l’histoire, en est pour
autant un des personnages principaux. C’est
donc à ce type de personnage que je m’intéresse,
à ses histoires comme à ses univers relationnels,
que je m’attache en tâchant de rendre compte de
la série d’intermédiaires allant du commerçant
au braconnier, du consommateur au policier, du
plus pauvre au bien portant. Tous sont liés par
l’échange de ce corps animal dont on tire profit et
qui, même mort, continue d’animer quantité de
registres, affectifs comme matériels.

Après avoir détaillé la nature et l’importance
de ces nouveaux espaces domestiques, qui
figurent désormais ce que j’appelle des jungles de
garage (Jaclin 2012, 2018), je me suis attaché à
démontrer l’importance anthropogénique de ces
milieux, à la fois braconnés et bricolés, pour le
devenir non seulement des espèces animales ico-
niquesengénéral (Jaclin,2015,2016,2017),mais
des cultures humaines per se (Jaclin 2013, 2014).

Un sujet d’étude unique pour les sciences
sociales en général et pour l’anthropologie
en particulier

Pour bien saisir la complexité de ce sujet
d’étude, j’en rappelle une instanciation : en 2014,
il existaitplusde tigresvivantencaptivitédans les
états américains du Texas et du Nouveau-
Mexique, quede spécimensencore en liberté et ce,
à l’échelle de la planète entière (Luo et al. 2008).
D’un simple point de vue statistique donc, le tigre
d’aujourd’hui n’est plus nécessairement celui que
nous pourrions encore imaginer. Les tigres
contemporains, les seulsdoncquiexistentencore,
dans leur écrasantemajorité, ne chassent plus. Ils
jouent. Ils ne sautent plus (ou alors dans des cer-
ceaux), mais plongent dans de petites piscines en
plastique lorsque l’été devient trop chaud. Ils
n’arpententplus ceque l’onavait coutumed’appe-
ler un territoire, mais tournent en rond... Et s’ils
dorment toujours autant, c’est avec, autour du
cou,unechaîned’acier inoxydablepourveiller sur
leur grasse digestion. Dans cette perspective, les
comportements animaliers, non seulement dans
leurs spécificités ontogéniques, mais aussi dans
leurs développements éthogéniques, subissent
des transformations considérables. De surcroît,
lesreprésentationsanimalesquialimententuntel
trafic et qui sont très souvent à l’origine de ces
captivités sont désormais cristallisées par
d’importantes logiques médiatiques, dont il
devient alors impératif de tenir compte pour com-
prendre l’importance des différents mouvements
affectifs impliqués (Webber 2010).

Traqué ici pour sespouvoirs aphrodisiaques, un
animal sera là-bas recherché pour les valeurs
morales qui lui sont rattachées ou encore pour le
statut social que sa possession confère. Qu’il
s’agisse donc de critères esthétiques ou sociopoli-
tiques, que l’on parle de beauté ou de vertus
supposées, certains animaux (comme les tigres,
les lions, les chimpanzéset lespythons) voient leur
« valeur » sur le marché des représentations
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collectives s’envoler, tandis que d’autres (hyènes,
grenouilles, rats et corneilles) couvent leur évolu-
tion un peu plus loin des regards et des désirs.

Ces milieux hybrides, et qui composent désor-
mais une part non négligeable (et pourtant sou-
vent négligée) de notre paysage écologique
actuel, je m’y intéresse sous l’angle de leurs
dimensions biologiques et culturelles et pour les
différents commerces de la bête qu’ils entre-
tiennent désormais. Ces communautés trans-
pécifiques, à bien des égards pionnières et an-
nonciatrices, nourrissent actuellement d’impor-
tantes problématiques éthiques, juridiques, poli-
tiques, métaphysiques et technologiques (Kalof
et al. 2007). Dans le prolongement d’une anthro-
pologie qui s’attache à mieux comprendre la
portée de nos humanimalités (Kirksey et Hel-
mreich 2010 ; Kohn 2007), je cherche donc à
saisir l’importance, pour les sociétés humaines et
les populations animales qu’elles abritent de

facto, de cette cohabitation interspécifique qui
est aussi, à bien des égards, une forme de coévo-
lution (Shipman et al. 2010 ; Laufer 2010).

Dans le prolongement de mes travaux sur les
jungles de garage et les garages dans la jungle, je
poursuis mon entreprise cartographique en
m’intéressantàuneautre facettedecespratiques
culturelles émergentes et en découvrant le pre-
mier laboratoire de médecine légale animale. En
effet, comment faire pour savoir de quoi est fait
(ouplusexactement, àquiappartenait) lamatière
premièrede cette corne, saisie par les douanes, et
comment installer un protocole suffisamment
rigoureux pour pouvoir décider d’un cadre légal,
de poursuites judiciaires, de lois, de droits et de
devoirs envers ce bout d’os, envers celle ou celui à
qui il a un jour appartenu et qui lui servait, préci-
sément, de défense ? Voilà quelques-unes des
questions auxquelles tente de répondre, grâce à
un arsenal biotechnologique impressionnant, le
premier laboratoire de médecine légale animale.

Illustration 2

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 07_mp_Jaclin p. 5 folio : 15 --- 16/3/018 --- 11H9

ANTHROPOLOGIE SOCIALE

15



LeUS Fish &Wildlife Forensics Laboratory est
depuis peu devenu un acteur majeur de la lutte
contre le marché noir d’animaux exotiques.
Réputé capable de déterminer la véritable « iden-
tité » de n’importe quel fragment animal, ce labo-
ratoire met désormais au service de la loi (et des
dispositifs internationaux de conservation ani-
male qui tâchent de la faire respecter) les plus
récents développements scientifiques. En effet, il
était jusqu’ici très difficile d’établir la véritable
provenance d’un animal trafiqué (et ce, mort ou
vif) ou bien encore, de prouver l’appartenance
exacte de telle fourrure ou de tel croc saisis dans
un aéroport ou dans les cales d’un cargo. Or, en
faisant le lien entre le tout et la partie, entre un
animal autrefois vivant et l’ADN recoupé de
quelques-uns de ses restes aujourd’hui en circu-
lation, l’arsenal biotechnologique de lamédecine
légale permet ainsi aux autorités d’appréhender
avec précisions (à valeur ici de preuve légale et
donc, recevable devant un tribunal) la réalité des
circuits de contrebande et ainsi, d’établir la
généalogie d’un marché encore très opaque.

Grâce au support de la Fondation Fyssen et au
milieu de travail hors du commun qu’est le MIT,
j’ai pu mener mes recherches dans le premier
laboratoire mondial de médecine légale animale.
Premier par sa date de création et par sa taille,
mais aussi premier parce que laboratoire de réfé-
rence pour toute question de droit international.
Situé à Ashland, en Oregon, en bordure de cette
localité surtout réputée pour accueillir le festival
international du théâtre Shakespearien, siège le
Wildlife Forensic Lab et ses activités plutôt
méconnues d’identification, de classification ou
encoredeprotectionetde conservation.Surdeux
étages, dont un sous-sol en forme de grande gale-
rie de l’évolution et où se retrouvent quantité
d’animaux saisis, empaillés, transformés en
tapis, en bottes ou en cendriers, mis en boîtes ou
en scène et qui, tous, offrent une sorte de spec-
tacle accidentel.Mais nousne sommesni dansun
musée d’histoire naturelle ayant profité de plu-
sieurs siècles d’expansion coloniale (comme ceux
de Berlin, de Londres ou de Paris), ni dans le
coffre-fort d’un grand laboratoire de recherche
scientifique et universitaire (comme les collec-
tions du Agassiz Museum à Harvard) nous
sommes devant ce que le système policier améri-
cain a réussi à saisir d’un commerce étrange où
s’échangent et se vendent des morceaux d’ani-
malité, où les questions esthétiques, les objectifs
de monstration ou encore d’improbables coûts

d’opportunité auront décidé de la transforma-
tion (et du voyage) d’une vie animale autrefois
soufflée, en un souvenir, en un trophée, en un
remèdeouencore enunpaillasson.La sémiologie
est infinie et les signes que deviennent ces corps
semblent ici opérer à rebours, comme dans un
mauvais scénario où les formes ne suivent plus
très bien l’action. Tout ce qui est animal, dans ce
laboratoire, est enregistré dans une base de don-
nées, consigné,prêtàoffrir samémoireàceluiqui
voudrait remonter le temps, comprendrecequi se
serait passé, ce jour-là, dans la forêt, l’océan ou la
savane, lorsque la métempsychose préparait sa
revanche, là où les corps allaient se vider (de
sang, de liens avec d’autres corps, de mouve-
ments) pour se remplir (de désir, de plans d’ache-
minement,denouveaux liensavecd’autrescorps,
ailleurs et autrement). Au rez-de-chaussée, il y a
des bureaux où l’on se charge de l’autopsie, de
l’identification moléculaire, du séquençage de
génomes comme d’évènements. Il y a ce docteur,
Pepper Trail, capable de retrouver, à partir de
n’importe quelle plume d’oiseau, l’espèce qui
aura donné vie à cette plume avant qu’on ne la
désire sur d’autres panaches. Pour le dire plus
directement, dans ce laboratoire, on opère une
sémiologie à la fois analogique (cette plume res-
semble à celle de tel oiseau brésilien) et numé-
rique (l’ADN de cette poudre grise confirme qu’il
y a du tigre), on joue de logiques inductive, déduc-
tive et même parfois abductive pour déterminer
non seulement les chaînes causales d’avant l’évé-
nement (lamise àmort d’un animal dont l’espèce
est protégée par CITES, la nature de ce colis saisi
à l’aéroport de Los Angeles la semaine dernière),
maisaussi lesélémentsprospectifsquisuivront le
crime (la preuve qui servira la justice devant les
tribunaux, le protocole qui encadrera le futur
droit international ou encore, le classement sans
suite d’une vie aussi vite enlevée qu’oubliée).
Mais pourquoi parler de métempsychose, pour-
quoi mettre en épigraphe cette citation archicé-
lèbre du papillon et de celui qui, parce qu’il rêve,
ne sait plus trèsbiencequ’il est vraiment, aubord
d’une conscience non pas schizophrène, mais
démultipliée ? Parce que, dans ce laboratoire, se
jouent précisément certains ressorts du rêve
humanimal contemporain. Éveillés, nous regar-
dons défiler devant nos écrans le triste spectacle
de la disparition (animale, biodiversifiée et cos-
mologiquement différenciée) du monde passé,
celui où les tigres vivaient encore au Bengale et
non à Dallas. Et que, dans cet éveil halluciné, le
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rêve tourne souvent au cauchemar pour celles et
ceux que l’animal touche encore, appelle tou-
jours.Et quedonc, dessinerunvisage aumort (en
lui attribuant une histoire, une origine, une filia-
tion, unhabitat, une écologie) est devenu critique
tant on peut aujourd’hui se demander non seule-
ment ce que sont les ani-
maux, mais ce qu’ils font et
ce que nous leur faisons.
Parce quenos dépendances
technologiques ont ten-
dance à asservir nos imagi-
naires aux machines, nos
rêves éveillés aux écrans
qui les bercent, l’enquête
animale aux dispositifs
technologiques de visibilité
etdepréhensionquifinissentpar labaliser, cequi
se passe dans ce laboratoire et la façon dont il est
encore possible de lire (comme Proust nous le
rappelle) ou de rêver (comme le papillon nous le
demande) s’avèrent vitales pour l’avenir de nos
rapports à l’animal, mort comme vif.

Endéterminant ce que sont les propriétés d’un
corps et en basant la valeur (droit, prix, interdits)
d’un tel corps sur ces propriétés déterminées, la
logique technico-spéciste (quipermetd’attribuer,
grâce à une technologie, l’appartenance à telle ou
telle famille, à telle ou telle espèce animale – sans
questionner le principe, pourtant très contro-
versé en anthropologie, de ce que sont ou ne sont
pas les espèces) assoit une cosmogonie tout
entière. C’est donc cette assise que jeme suismis
en tête de cartographier.

Être capable de déterminer à quel tout appar-
tient la partie, à quel corps entier, à la fois spécifié
et généralisé, appartenait ce petit morceau ani-
mal, qu’est-ce que cette opération d’attribution
nous apprend, anthropologiquement et philoso-
phiquement ?Parexemple,unpénisde tigreest-il
invariablement pénis et est-il nécessairement
tigre ? Si le pénis est fait poudre, par exemple, ou
si le l’animal auquel appartenait le pénis en ques-
tion est issu d’un élevage spécialisé, quemanque-
t-on (et/ou qu’installons-nous) à caractériser la
partie comme appartenant à tel ou tel tout (la
nomenclature taxonomique contemporaine, la
médecine traditionnelle chinoise ou le commerce
lucratif du sauvage) ?

On comprendra bien ici que n’importe quel tout
pourrait bien être autrement défini, tant les par-
tiesappartiennenttoujoursàplusieursensembles.

Si je transpose leraisonnement logiqueàunesitua-
tion empirique et que je parle de sac àmain fait de
peaux et de plumes et que je demande ce qu’est ce
sac à main, je comprends que les réponses seront
différentes selon le point de vue des animaux aux-
quels appartenaient la peau ou les plumes, selon le

point de vue du bracon-
nier/chasseur, de l’arti-
san qui les aura cousues
ensemble, de l’acheteur,
des États, de leurs traités
decommercesetd’échan-
ges,etc. Ici,mescartogra-
phies ne se soucient pas
de qualités morales (bien
oumalde faire, de vendre
ouencoredesaisir lesacà

main), mais plutôt de ce que ce sac (depuis ses
matérialités, jusqu’à ses affectivités, en passant
par ses différentesmises et remises en formes) est
et fait. Et pour qui ? Selon quels rapports ? Dans
cetteperspective, le laboratoiredemédecine légale
animal fait office de terrain expérimental, tant il
opère sur ce faire (ou sur cet en train de ce faire
justement). Tant il est lieu de définitions, de pou-
voirs et d’actualisations cosmogoniques...
Qu’est-ce qu’un animal, après tout ? Dire tigre,
c’est déjà inclure tout un groupe de formes ani-
males, certainement très différentes entre elles,
dansunmêmeensemble,et traiterdecetensemble
de manière homogène et disqualifiée aux niveaux
infra. Que tel tigre ait eu telle vie ou que tel autre
tigre ait eu telle autre vie importe peu, c’était des
tigreset il fautprotéger lestigres.Jenesuispassûr
que lemême raisonnement s’applique aussi bien à
toutes les espèces, à commencer par la nôtre - il y a
donc ici une sorte d’arbitraire en jeu, un arbitraire
qui fait figure, pour l’anthropologue, de pierre
angulaire impensée. Et que cet impensé, juste-
ment, est précisément affaire politique ; lorsqu’il
produit preuve, coupable et captif, lorsqu’il est
pouvoir et fait loi.

Récapitulatif
Enfournissantdoncauxautoritésdeprécieuses

informations, leNationalUSFish&WildlifeForen-
sic Laboratory permet d’inculper de plus oumoins
gros trafiquants, mais aussi, à plus long terme,
d’influencer le cours évolutif d’espèces animales
désormais fragilisées. C’est ainsi que l’intégration
des dernières avancées médicales et biotechnolo-
giques permet de retracer, de classer, mais aussi

« En déterminant ce que sont
les propriétés d’un corps et
en basant la valeur d’un tel

corps sur les propriétés
déterminées, la logique

technico-spéciste assoit une
cosmogonie tout entière. »
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de mieux contrôler l’appartenance d’un orga-
nisme à un taxon et, ce faisant, son éligibilité à un
programme de conservation. Or, ces outils molé-
culaires et statistiques servent désormais de
trame narrative en même temps que de preuves
légales à même de retracer et de déterminer le
cours de certaines interactions humanimales
jusqu’icioccultes (onnesait, infine,quetrèspeude
chose sur ces centres de reproduction clandestins,
ces filières sauvages de capture et d’exportations
parallèles). Cette nouvelle économie politique
reposedoncsurunecombinaisondélicatededéter-
minisme génétique et de dispositions culturelles,
propre à informer l’idée même de vie animale.

Voilà pourquoi cette nouvelle production de la
preuve donne lieu à d’importants débats, à la fois
techniques et éthiques. En fournissant des don-
nées très précises sur l’appartenance biologique
d’un individu, ce laboratoire de médecine légale
animale soulève la question des normes et des
dispositifs biopolitiques qui en accompagnent la
production.Uncorpsanimal dont onpeut recons-
tituer les parties, pris dans un réseau complexe
d’interactions dont on saura alors déterminer
l’importance, devient un corps privatisable dont
on peut ainsi déterminer la valeur.

En m’intéressant de la sorte aux rapports
historiques, culturels, mais aussi économiques,
scientifiques, légaux et politiques entretenus par
nos humanités au contact des animaux, je
cherche à comprendre plus finement la logique
des opérations conférant à certaines espèces une
valeur particulière. En effet, certaines de nos
pratiques actuelles de conservation téléguident
l’avenir d’espèces entières (Norton 1995). Or,
une telle mise sous tutelle s’appuie le plus sou-
vent sur des discours idéologisés, de même que
sur des imaginaires à bien des égards program-
matiques, contribuant alors à définir le statut de
tel ou tel animal. En appliquant des pratiques
jusqu’ici réservées à la seule recherche scienti-
fique et en fournissant des éléments de preuve
aux efforts de lutte contre le trafic d’animaux
exotiques, leUSFish &Wildlife Forensics Lab est
devenu un acteur incontournable des débats
actuels sur la conservation d’espèces menacées.

Or, le plus souvent, la question est traitée sous
son aspect sensationnaliste, alors que les rares
documents faisant état duphénomènevéhiculent
plutôt des positions partisanes d’associations
civiles (voir bibliographie). Et tandis que laméde-
cine légale animale continue de se développer

(programmes universitaires, formations spécia-
lisées des praticiens de demain, multiplication
des manuels techniques de référence, constitu-
tiond’un réseau international d’associationspro-
fessionnelles), peu d’analyses concrètes sont
effectivementproduites, encoremoinsd’ethnogra-
phies ou d’études visant à appréhender le phéno-
mène de manière globale.

Je me suis donc proposé de remédier à ce
manque en examinant simultanément pratiques
émergentes, savoirs complexes et discours sou-
vent performatifs. En ce sens, l’originalité de
mon programme de recherche tient à trois carac-
téristiques principales. (1) En considérant le tra-
fic d’animaux exotiques comme un phénomène
culturel total, je traite conjointement des pra-
tiques économiques et sociales qui l’entre-
tiennent, des modes de production du savoir
scientifique comme des dispositifs politico-
légaux qui s’en emparent, ainsi que des représen-
tations collectives et des imaginaires program-
matiquesqui les sous-tendent. (2)Enenvisageant
ce phénomène sous l’angle de lamédecine légale,
je problématise, historicise et analyse simultané-
ment deux réalités majeures de nos humanima-
lités contemporaines, à savoir les représenta-
tions actuelles de nos rapports à l’animal et les
conduites qui s’en nourrissent effectivement. (3)
En examinant les aspects anthropologiques et
biopolitiquesdes réseauxanimauxclandestins, je
développe des thèses qui rendent compte, loin
des simples discours de principe, de leur impor-
tance pour nos sociétés humaines ainsi que du
potentiel évolutif qu’ils charrient.

Au final, mes recherches s’intéressent ici aux
pratiques scientifiques et légales qui, en amont
du trafic international d’animaux exotiques,
développent des outils, mais aussi des représen-
tations et des conduites, à même de constituer,
pour nos humanimalités, une véritable révolu-
tion. En actualisant les possibilités offertes par
d’importantes avancées biotechnologiques, les
premiers laboratoires de médecine légale ani-
male préfigurent la mise en place de dispositifs
d’encadrement de la vie elle-même et, ce faisant,
plongent les entreprises de conservation dans
des controverses qui dépassent la simple action
de préservation d’espèces menacées ou encore,
l’application pure et simple des lois en vigueur
pour lutter contre un tel commerce.

En cartographiant le plus précisément pos-
sible ces nouvelles pratiques, j’espère contribuer
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à une meilleure appréhension des logiques qui
impliquent dorénavant, conjointement, les deve-
nirs de populations animales entières et de socié-
tés humaines désormais dotées de puissants pou-
voirs de contrôle, de protection, mais aussi de
normalisations écologiques.
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Context: The International Traffic of Exotic
Animals

Estimated at just over $20 billion, the
black market for exotic animals has
become, after drugs and weapons, the
third largest worldwide (Green 1999,
Liebman 2004, Hessler and Balaban

2009). Like all illegal trade, such traffic feeds
large smuggling networks and gives rise to an
ever-increasing amount of clandestine activity
both integrated and transnational (such as bree-
ding, poaching or smuggling, for instance).

Less risky than other forms of trafficking (ligh-
ter penalties, minimal police enforcement, fra-
gile judiciary procedures), the illegal trade in
exotic animals is therefore today amost lucrative
trade. It is not uncommon, for example, to see the
price of a few grams of crystallized bear bile or
powdered rhinoceros horn exceed that of gold or
heroin (Neme 2009).

However, and concomitantly with the com-
mercial logic fostered by these traded bodies
(which are overall fairly standard logic of losses,
profits and speculations), the trafficking of exotic
animals feeds real domesticative practices. It
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is therefore interesting to better understand
not only what makes it possible for a given orga-
nism to move or be moved from one habitat to
another, andaccording towhich intermediaries /
constraints/benefits, butalso tounderstand that
once dead and reduced to pieces or alive and
parachuted into a new environment, this beast
and its trade (beastness) also participate in a dee-
per relationship to otherness, to animality, to wil-
derness or private property. Such epistemic and
cosmological relationships here serve as the foun-
dational articulation of a transitional ecology.

Indeed, in addition to generating not only fi-
nancial but also ideological activities (I sell to you
this animal body found in the bush, you buy along
with this body a certain idea of the wild and its
possible subjection to human life), the trafficking
of exotic animal species is transforming the very
nature of ecosystems in a way that is always
powerful and often irreversible (what would be a

bush, a forest, a jungle or any ”natural“ ecosys-
tem without animals and vis versa?).

At a time of preoccupation withmassive ecolo-
gical challenges, I am interested primarily in
what happens when humans exchange animals
and, as a result, give rise to new modes of
humanimal existences. This thus situates my
study at the crossroads of anthropology and etho-
logy, law and economics, geopolitics and meta-
physics. Indeed, such humanimal practices are
both cultural (as in a desire for an animal joined
with the idea that it is realistic to think of
”owning“, one day, the animal in question) and
physiological (as in working on bodies, fattening
them to augment profit or breeding them to sub-
ject reproductive logic to human desires). Bet-
ween these two registers, bio-physiological and
psycho-emotional, it is a living animal that emer-
ges – in turn captivating, captive and captivated
(Haken2011). In thiswayare tradedthousandsof
organisms, dead or alive, in a way totemised.

Illustration 1
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In short, with the makings of a parallel eco-
nomy, an emerging culture, a set of underground
practices that are both localized and globalized,
eugenic domestic biology, and unprecedented
artificial selection, such a trafficked bestiary
cannot fail to challenge the anthropologist, espe-
cially one that is interested in matters of shared
life, ecology and environmental issues. However,
there is currently no real anthropological work
that can help us better understand the interwea-
ving dimensions – economic, but also political,
cultural or affective–of sucha trade.That iswhat
my work sets out to do.

I have been pursuing a cartographic research
program for 10 years, the aimofwhich is precisely
to appreciate the extent of such traffic, beyond the
usual sociocultural divisions –whether these divi-
sions be those of our traditional knowledge (the
question of the trafficked animal as seen by econo-
mics, sociology, law or biology) or of our underta-
kings (conservation vs. exploitation, for example).

Apangolin captured inBorneo, transported by
a Portuguese ship under European flag, sold in
Hong Kong and whose revenues swell the Swiss
and Caribbean accounts of a transnational ma-
fia groups – this pangolin, while not in itself the
whole story, remains one of the main protago-
nists. It is therefore in this type of character that
I am interested, both in its stories and in its
relational worldings. I try to account for the
series of relationships and intermediaries, from
the shopkeeper to the poacher, from the consu-
mer to the policeman, from the literate to the
illiterate, from the poorest to the wealthiest. All
are bound and profit fromby the exchange of this
animal body,which, evendead, goesonanimating
a variety of material and affective registers.

After detailing the nature and importance of
these new domestic spaces, which now include
what I call jungle backyards (Jaclin 2012, 2018),
I have focused on demonstrating the anthropoge-
nic importance of these environments, simulta-
neously poached and tinkered, for the future not
only of iconic animal species in general (Jaclin,
2015, 2016, 2017), but of the human cultures per
se (Jaclin, 2013, 2014).

A unique subject of study for the human
sciences in general and for the
contemporary in particular

A telling example illustrates the complexity of
this topic: in 2014, there were more tigers living
in captivity in the American states of Texas and

New Mexico than individuals still at large on a
global scale (Luo et al., 2008). From a simply
statistical point of view, therefore, the tiger of
today is not necessarily the one we might still
imagine. Contemporary tigers, the only ones that
still exist, in their overwhelmingmajority, do not
hunt anymore. They play. They do not jump (lest
in hoops), but plunge into plastic pools when
temperatures soar.Theydonot stakeoutwhatwe
used to call a territory, but instead go around in
circles. And if they still sleep as much, it is with,
around their necks, a stainless steel chain. In this
perspective, animal behaviours, not only in their
ontogenic specificities, but also in their phyloge-
netic developments, undergo considerable trans-
formations. Moreover, the animal representa-
tions that fuel such traffic, and from which these
captivities often originate, are now conveyed by
significant media dynamics that must be taken
into account to understand the affective move-
ments that are involved (Webber 2010).

Stalked inoneplace for its aphrodisiacpowers,
an animal will be sought after in another for the
moral values attached to it, or the social status
that its possession confers. Whether we pursue
them for beauty or for supposed virtues, fol-
lowing aesthetic or sociopolitical criteria, some
animals (such as tigers, lions, chimpanzees and
pythons) see their ”value“ in the collective repre-
sentations soar, while others (hyenas, frogs, rats
and ravens) are left to nurture their evolutionary
paths outside of the realm of human desires.

These hybrid environments now make up a
significant (yet often neglected) part of our cur-
rent ecological landscapes. I am interested in
their biological and cultural dimensions, as well
as in the different businesses of the beast they
uphold.These transpecific communities, inmany
ways pioneering and cautionary, currently face
important ethical, legal, political, metaphysical
and technological issues (Kalof et al., 2007). As
an extension of an anthropology that looks to
better understand the scope of our humanities
(Kirksey and Helmreich 2010, Kohn 2007), I
therefore seek to grasp the importance – for hu-
man societies and the animal populations they
shelter – of this interspecific cohabitation that is
also, in many ways, a form of coevolution (Ship-
man et al 2010, Laufer 2010).

Extending my work on jungle backyards and
backyards in the jungle, I add tomy cartographic
enterprise another facet of these emerging
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culturalpractices,namelythefirst forensic labfor
wild animals. In fact, how can one knowprecisely
what is (and, perhaps especially, who owned) the
rawmaterial of a horn product seized by customs
officers? How can authorities instate a rigorous
enough protocol to uphold a legal framework,
along with laws, rights, prosecutions, and duties
towards a piece of bone, towards the one towhom
it once belonged? Such are some of the questions
that, thanks to an impressive biotechnological
arsenal, this laboratory strives to answer.

The US Fish & Wildlife Forensics Laboratory
has recently become a major player in the fight
against the black market for exotic animals.
Capable of determining the true ”identity“ of any
animal fragment, this laboratory now places the
most up-to-date technologies in the service of the
law (and of the international conservation orga-
nizations that strive to enforce it). Indeed, it was,
up to now, very difficult to establish the exact

origin of a trafficked animal (dead or alive), or
even to prove the exact ownership of a pelt or
tooth seized at an airport or in the holds of a
freighter. In connecting the whole and the part,
theonce-livinganimalandscattered fragmentsof
its DNA, the biotechnological arsenal of forensic
medicine allows the authorities to establish pre-
cisely (with valid legal proof that is admissible in
court) the layout of contraband networks and
thus, the genealogy of a still opaque market.

Thanks to the support of the Fyssen Founda-
tion and the extraordinary work environment
that is the MIT, I was able to conduct research in
the world’s leading laboratory for animal foren-
sics. Located in Ashland, Oregon, on the edge of
a community best known for hosting the Inter-
national Shakespearean Theater Festival, the
Wildlife Forensic Lab pursues its relatively ano-
nymousworkof identification, classification, pro-
tection and conservation.

Illustration 2
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Thebasement resembles aweird gallery of evo-
lutionshowcasingseizedanimals–stuffed, trans-
formed into carpets, boots or ashtrays, put in
boxes or exposed. But this is neither a museum
of natural history that has benefited from several
centuries of colonial expansion (such as those in
Berlin, London or Paris), nor the vault of a large
laboratory of scientific research (like the collec-
tions of Harvard’s Agassiz Museum). Instead,
here lies what American law enforcement has
seized from a startling trade in which bits of
animality are exchanged and sold, where aesthe-
tics and desire transform an animal life into a
memory, a trophy, a medicine or a rug. The
semiology is infinite, and the signs that these
bodies become here seem to work backwards,
somewhat like in a bad scenario where forms
don’t quite follow the action. All that is animal, in
this laboratory, is recorded in a database, ready
to offer a memory to turn back the time, to
understand what happened on a certain day – in
the forest, the ocean or the savannah, when the
metempsychosis prepa-
red its revenge, when
bodies were emptied (of
blood, of relations with
other bodies, of move-
ment) to be filled again
(with desire, displace-
ment plans, new links
with other bodies, else-
where and in other ways).

On the ground floor are
the laboratories where the autopsies, molecular
identification, sequencing of genomes and of
events take place. Dr. Pepper Trail and his aco-
lytes reveal the species from which a particular
feather was plucked, or a piece of horn collected.
In this laboratory operates a semiology that is
both analogue (this feather is similar to that of a
Brazilian bird) and digital (the DNA of this gray
powder confirms it contains tiger). Inductive,
deductive and even sometimes abductive logic
are at play to determine not only the causal
chains that led to an event (the killing of an
animal protected by CITES; the nature of a pac-
kage seized at LosAngeles airport last week), but
also the post-crime prospective elements (evi-
dence to be used in court; protocols to uphold
international law). But why speak of metempsy-
chosis? Why start with this epigraph, with the
well-known story of a butterfly and of one who,

because he dreams, no longer knows what he
really is, standingon theedgeof a conscience that
is not schizophrenic, but demultiplied? Because
in this laboratory are played out some pivots of
the contemporary human dream. Awake, we
watch on our screens a vanishing world, one
where the tigers still lived in Bengal and not in
Dallas. In this hallucinated awakening, the
dream often turns to nightmare for those who
still feel the call of the wild(life). Identifying the
dead (and their history, origin, filiation, habitat,
and ecology) has become critical for understan-
dingnot somuchwhat animals are, butwhat they
do, and what we are doing to them. Our techno-
logical dependencies tend to enslave imagina-
tions tomachines,waking dreams to our screens,
and animal investigations to technological
devices.Whathappens in this laboratory, and the
ways inwhich it is still possible to read (as Proust
reminds us) or dream (as the butterfly asks of us)
thusprovevital for the futureof our relationships
to animals, both dead and alive.

Bydetermining thepro-
perties of a body and ba-
sing its value (rights, pri-
ces, prohibitions)on these
properties, the technico-
speciesist logic (which de-
termines, thanks to tech-
nology, which species a
certain animal belongs to
– without questioning the
bases, very controversial

in anthropology, of what species are, or not)
upholds a complex cosmogony. It is this founda-
tion that I strive to map.

To be able to determine to which whole, to
which body, an animal part belonged... what does
this operation teach us, anthropologically and
philosophically? For example, is a tiger penis
invariably penis, and is it necessarily tiger? If the
penis is powdered, for example, or if the animal
to which the penis belonged was the end product
of specialized breeding, what is missing (and/or
gained) in characterizing the part as belonging to
such or such whole (i.e. characterized differently
and differentially by contemporary taxonomic
nomenclature, traditional Chinese medicine or
the lucrative wildlife trade)?

It will be well understood here that any whole
might well be otherwise defined, as parts always

« By determining the
properties of a body and
basing its value on these

properties, the
technico-speciesist logic

upholds a complex
cosmogony. »
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belong to several sets. Let’s apply logical reaso-
ning to an empirical situation: if I consider a skin
and feather handbag and ask what that handbag
is, I understand that the answer will be different
from the point of view of the animals towhich the
skin or feathers belonged, the point of view of the
poacher/hunter, the craftsman who sewed them
together, the buyer, the states, their trade and
exchange treaties, etc. My cartographies are not
interested in moral issues (whether it is good or
bad tomake, sell or seize thehandbag), but rather
in what this bag (from its materialities to its
affectivities) is, and does. And for whom! Accor-
ding to which relationships... In this perspective,
the animal forensic lab serves as an experimental
field, as it opens many of these questions. It is a
place of definitions, of powers and of cosmogonic
actualizations. What is an animal, after all? To
say tiger is to include a whole cohort of animal
forms, certainly quite different from each other,
in the same set, and to treat this whole in a
homogeneous way. That one tiger had a certain
existence or that another one another existence
doesnotmatter– theywere tigers, andmust thus
be protected. I am not sure the same reasoning
applies equally to all species.There ishencea sort
of arbitrariness at play, an arbitrariness that for
the anthropologist is a kindof unexplored corner-
stone. And this cornerstone is a political affair
when it produces proof, culprit and captive – in
other words, when it serves as law.

Summary
By providing the authorities with valuable

information, the National US Fish & Wildlife
ForensicsLaboratory canbeused to indict impor-
tant traffickers, but also, in the longer term, to
influence the evolutionary course of fragile ani-
mal species. The latest medical and biotechnolo-
gical advances make it possible to trace, classify
andbetter control the inclusionof anorganism in
a taxon and, consequently, its eligibility for a
conservation program. However, these molecu-
lar and statistical tools now serve as a narrative
frame as well as legal evidence to trace and
determine the contour of some hitherto myste-
rious humanimal interactions (we actually know
very little about clandestinebreedingcentersand
parallel capture and export channels). This new
political economy is therefore based on a delicate
combination of genetic determinismand cultural

belonging, and is capable of informing the very
idea of animal life.

This is why this new production of evidence
gives rise to important debates, both technical
and ethical. By providing very accurate data on
an individual’s biological membership, the US
Fish & Wildlife Forensics Laboratory raises the
issue of norms and of the biopolitical devices that
uphold their production. An animal body whose
parts can be reconstructed, caught in a complex
network of interactions, then becomes a privati-
zable body whose value can be determined.

Thus, by focusing on the historical, cultural,
but also economic, scientific, legal and political
relations sustained by our humanity in contact
with animals, I seek to refine my understanding
of the mechanisms that confer a particular value
to certain species. Indeed, some of our current
conservation practices dictate the future of
whole species (Norton 1995). However, such
trusteeships are most often based on ideological
discourses, as well as imaginaries that are in
many ways programmatic, that help define the
status of one animal or another. As it introduces
practices previously restricted to scientific
research and provides evidence to combat exotic
animal traffic, the US Fish & Wildlife Forensics
Laboratory is becoming a key player in the
current conservation debates surrounding
endangered species.

However, most of the time, the issue is treated
throughasensationalist lens,while the raredocu-
ments that mention it convey the partisan posi-
tions of civil associations (see bibliography). And
whileanimal forensicmedicinecontinues todeve-
lop (through university programs, specialized
training, the publication of technical manuals,
the establishment of an international network of
professional associations), few concrete critical
analyses are actually produced, let alone ethno-
graphies or studies aimed at understanding the
phenomenon in a comprehensive way.

I therefore endeavoured to simultaneously
examine emerging practices, complex know-
ledge, and often performative discourses. In this
sense, the originality of my research program is
threefold. (1) In considering exotic animal traf-
ficking as a total cultural phenomenon, I simul-
taneously examine the economic and social prac-
tices that sustain it, the modes of production
of scientific knowledge and the political-legal
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devices that apprehend it, aswell as the collective
representations and programmatic imaginaries
that underpin it. (2) In considering this pheno-
menon from the standpoint of forensicmedicine,
I simultaneously problematize, historicize and
analyze two major realities of our contempo-
rary humanimalities, namely the current re-
presentations of our relationships with animals
and the behaviours that arise from them. (3) In
examining the anthropological and biopolitical
aspects of clandestine animal networks, I high-
light the importance of such networks for our
human cultures and the evolutionary potential
they bring about.

In short, this research project extends my
previous work on garage jungles, this time focu-
sing on the scientific and legal practices that,
in parallel to international trafficking of exotic
animals, develop tools, but also representations
and techniques, that could constitute, for our

humanimalities, a genuine revolution. As they
actualize the possibilities offered by major bio-
technological advances, thefirst animalmedicine
laboratories prefigure the (re)framing of life
itself. In doing so, they immerse conservation
projects in controversies that go beyond the issue
of preservation of endangered species, or even
the straightforward application of the laws in
place to fight illegal wildlife trade.

By mapping these new practices as accurately
as possible, I hope to contribute a better unders-
tanding of the logic that implicates the future of
entire animal populations, and of human socie-
ties now endowed with powerful powers of
control and protection, but also of normali-
zation.
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Partir pêcher, partir se marier : l’économie affective au sein
de la résidence uxorilocale Guna (Panama)1
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Résumé
Cet article propose un regard sur lesGuna à travers le prismede la résidence, lamaison constituant

un lieu privilégié de communion et d’échange des ressources. Jemontre d’abord que la dynamique de
résidence àGunayala repose sur une « économie domestique des pensées » : une personne paresseuse
(wiegala) est considérée comme quelqu’un qui ne pense pas à autrui (binsaed suli). Elle est ainsi
qualifiée de sunnasuli – « qui n’est pas un véritable parent » ou simplement « méchante ». Le don est
le langage mobilisé par les Guna dans le cadre des transactions ayant lieu dans le contexte de
l’intimité. Je cherche ici à explorer les conséquences de l’éthique de la convivialité Guna ayant trait
à la condition masculine : la pensée des hommes envers leurs épouses comme condition de fixation
et de permanence dans la maison des affins. Le problème de l’échange est analysé sur les bases
mythologiques, rituelles et sociologiques de l’uxorilocalité. Cela permet notamment d’envisager
l’effortde consanguinisationde l’affinitédans les termesd’undramerésidentiel : le dramede l’alliance
ou l’alliance en tant que drame.

Mots-clés
Genre, intimité, éthique, uxorilocalité, masculinité, Guna

Leaving to fish, leaving to marry: the affective economy
in Guna uxorilocal residence (Panama)2

Abstract
This article proposes to look at the Guna through the prism of residence, the house constituting a

privileged space of communion and resource exchange. I begin by showing that residence inGunayala
is based on a ”domestic economy of thoughts“ : a lazy person (wiegala) is deemed to be someone who
doesnot thinkof otherpeople (binsaed suli) and is thus called sunnasuli–”not a true relative“or simply
a ”mean person“. The gift is the language used by the Guna in transactions that take place within a
context of intimacy. Here I seek to explore the consequences of the Guna ethic of conviviality in
relation tomanhood, considering the thought ofmen towards theirwives as a conditionof fixationand
permanence in thehouse of affines. Thequestionof exchange is analysed from themythological, ritual
and sociological bases of uxorilocality, allowing us to reimagine the attempt to consanguinize affinity
as a residential drama: the drama of alliance or alliance as drama.

Keywords
Gender, intimacy, ethics, uxorilocality, manhood, Guna

1 Jusqu’à récemment appelé « Kuna », ce groupe amérindien parle une langue de la famille Chibcha. Originaires de la fôret
tropicale colombienne, leurs ancêtres ont migré tout au long du XIXe siècle vers la partie orientale de la côte atlantique du
Panama, occupant ainsi la région correspondant aujourd’hui à l’archipel de San Blas. Sa population actuelle est de
80 526 habitants (recensement national, 2010).
2 Until recently called ”Kuna“, this Amerindian group speaks a language from the Chibcha family. Originally from the
Colombian tropical forest, their ancestors migrated throughout the nineteenth century to the eastern part of Panama’s
Atlantic coast, thus occupying the region corresponding today to the San Blas archipelago. Its current population numbers
80,526 inhabitants (2010 national survey).
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Cetarticle cherche à explorer les consé-
quences de l’éthique de la convivialité
Guna ayant trait à la masculinité : la
pensée des hommes envers leurs
épouses comme condition de fixation

et de permanence dans la maison des affins. Le
problème de l’échange est analysé sur les bases
mythologiques et rituelles de l’uxorilocalité.

D’un point de vue formel, nous savons bien
qu’il ne fait aucune différence si ce sont les hom-
mes qui s’échangent des femmes ou le contraire
– c’est ce qu’argumenta Lévi-Strauss (2007) en
réponse à la critique féministe concernant la
« circulation des femmes ». Cependant, dans le
cadre des interactions dans le contexte de co-ré-
sidence, j’ai pu observer que l’impératif de
l’échange est expérimenté par les Guna à partir
des attentes et des intentions qui sous-tendent
une économie des affects. La séparation d’un fils,
dont le potentiel productif sera transféré vers
une autre unité résidentielle, révèle un certain
ethos matrimonial, c’est-à-dire la manière affec-
tive selon laquelle l’allianceest vécue. Je souhaite
suggérer que l’alliance et la résidence post
mariage chez les Guna peuvent être analysées
comme un drame, élaboré notamment dans le
mythe d’origine des chansons féminines et per-
formé dans le rituel du rapt du fiancé.

La capture des filles des étoiles : origine
des chants de Nadili3

Jadis, les hommes formaient l’écrasantemajo-
rité. Il n’y avait presque pas de femmes. Dans la
forêt du Darién, un couple vivait avec ses quatre
enfants, quatre garçons. Chaque jour, le père
préparait manisuar4 pour que leurs fils devien-
nent forts et travailleurs. Le temps passait et les
enfants grandissaient : ils travaillaient aux
champs et possédaient une importante planta-
tion de bananes. Ils étaient devenus d’excellents
chasseurs de porcs sauvages et rapportaient de la
nourriture en abondance à la maison. C’est pour
cette raison que toutes les femmes célibataires

les voulaient pour époux. Mais ces quatre frères
ne se mariaient pas. Leur mère, dans le plus
grand secret, préparait des bains thérapeutiques
pour leur enlever toute attirance envers les
femmes. Au fur et à mesure, ces jeunes hommes
développèrent une véritable aversion pour les
femmes, à tel point que leur propre mère les
dégoûtait. Sa seule odeur leur devenait insuppor-
table. Ils réfléchirent beaucoup et se décidèrent à
partir. Ils marchèrent quatre jours durant au
cœur de la forêt et construisirent unemaison sur
les berges d’un lointain cours d’eau. Au cours des
premiers mois, ils travaillèrent dur pour pouvoir
s’installer. En plus de leurs récoltes, ils chas-
saient avec grands succès. À tel point que les
peaux des animaux chassés obstruèrent la
rivière. Un jour, de retour du travail, ils retrou-
vèrent leurmaisonparfaitement propre et ordon-
née. Ils aperçurent dumadun – boisson à base de
bananes et de cacao. Le repas était prêt. Mais il
manquait un morceau de viande. En sentant une
odeur répugnante, les quatre frères pensèrent
que leur mère était passée par là. Ils réfléchirent
beaucoup et décidèrent de partir à nouveau : ils
marchèrent durant deux jours et construisirent
une nouvelle maison, encore plus éloignée, sur le
cours supérieur de la rivière. Lamère se lamenta
de nouveau de la perte de ses fils. Dans leur
nouvelle maison, les frères pensèrent s’être
débarrassé de leur mère pour toujours. Un beau
jour, lorsqu’ils arrivèrent du travail, ils trou-
vèrent une nouvelle fois leur maison ordonnée.
Ils aperçurent du madun et le repas préparé.
Leurs habits étaient lavés et il y avait également
des graines de coton dispersées sur le sol. Mais
cette fois, un parfum agréable embaumait le lieu.
Les jeunes hommes décidèrent que le benjamin
resterait à la maison afin d’observer ce qui se
passerait en leur absence. Le lendemain matin,
les trois autres frères partirent aux champs. Le
plus jeune se cachait derrière un grand arbre
proche de la maison, lorsqu’il entendit un grand
bruit venu du ciel. Un grand disque doré s’appro-
cha et atterrit face à la maison. Quatre belles
sœurs sortirent de cette soucoupe volante. Elles
entrèrent dans la maison et se mirent à travail-
ler : préparèrent le madun et cuisinèrent la
viande. Elles partirent ensuite chercher de l’eau
à la rivière, lavèrent les vêtements et nettoyèrent
la maison. En fin d’après-midi, chacune d’elles
s’installa dans le hamac qui était celui de son
« mari » : elles voulaient se marier. Les sœurs se

3 Version de Pablo Nuñez Perez (juillet 2011).
4 Boisson médicinale préparée par l’infusion de bois rou-
geâtres. Paolo Fortis (2008 : 79) évoque son effet aphrodi-
siaque : When a young man takes his purpa strengthening
medicine, people often comment laughing that for a while he
will not leave his wife to sleep. Such comments point to the fact
that a strong purpa makes a person more willing to make love
and more fertile.
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reposèrent, tout en triantdesgrainesdecoton, en
attendant que le disque d’or vienne les chercher.
Le lendemain matin, les jeunes hommes res-
tèrent tous à lamaisonpour capturer les filles des
étoiles. Ils restèrent cachés toute la journée,
observant les quatre jeunes femmes au travail.
Au moment où elles s’allongeaient pour se repo-
ser, les frères se précipitèrent dans la maison,
capturant chacun la femme qui occupait son
hamac.Mais commeelles étaient très fortes, trois
d’entre elles réussirent à s’échapper.Maninadili,
Igwanadili et Inanadili retournèrent dans le
disquedoré qui les attendait devant lamaison. Le
frère le plus jeune était encore en lutte avec
Olonadili lorsque le disque décolla. Il avait réussi
à la capturer. Les jours suivants, le plus jeune des
frères resta à lamaison pour empêcher Olonadili
de s’enfuir. Elle raconta que les quatre sœurs
avaient prévu de se marier avec les jeunes
hommes, mais qu’elles avaient été effrayées. Les
frères décidèrent qu’Olonadili devrait se marier
avec leplusvieuxd’entreeux,maisellen’étaitpas
d’accord. Elle décida de s’unir avec le plus jeune.
Les garçons retournèrent dans leur village natal
avec Olonadili, qui tomba enceinte et donna nais-
sance à une petite fille. Chaque jour, elle chantait
pour que sa fille ne pleure pas :
Lorsque tu seras grande
Tu aideras ta mère à aller chercher de l’eau dans
le fleuve
Maintenant, tu ne penses qu’à pleurer
Pourquoi pleures-tu ?
Ta mère balance le hamac
Ta mère chante et joue de la maraca
Ton père est loin, il pense à toi
Ton père travaille pour toi
Les voisines d’Olonadili ont entendu ses chan-

sons et ont commencé également à chanter pour
leurs enfants.

Après quelquesmois, la fille d’Olonadili tomba
gravement malade et mourut. Olonadili chantait
et pleurait en même temps :
Tu es partie et je pense encore à toi
Je pense beaucoup dans mon cœur
Même quand la pluie était forte, ton père allait
travailler
Ton père a planté du maïs et du cacao pour toi
Maintenant, tu ne penses plus à ta famille
Chaque nuit, avant de dormir, je penserai à ton
nom
Les femmesqui écoutaientOlonadili sontdeve-

nues tristes... Elles ont commencé à chanter,

elles aussi, pour exprimer leur tristesse. Avant la
venue d’Olonadili, les femmes ne savaient pas
chanter pour leurs enfants ni même pour leurs
morts. Olonadili enseigna aux femmes Guna à
chanter.

Le rapt du fiancé
Lemariage chez les Guna était autrefois négo-

cié entre les familles, le couple ignorait la future
alliance jusqu’au moment du rapt du fiancé.
Actuellement, le mariage est le fruit d’une rela-
tion spontanée.Même dans ce nouveau contexte,
sa forme rituelle amalgré tout étémaintenue. Le
rapt du fiancé produit et rend public un change-
ment inattendupar la communauté, tant dans les
relations de parenté que dans la situation de
résidence. Aujourd’hui encore, la surprise et la
résistancemises en scène par le fiancé font partie
de la performance rituelle. Il joue comme s’il
tentait de fuir et provoque ainsi l’euphorie du
public. La fête dumariage est appelée gagalegged
(traîner, tirervers soi) et a lieuaprèsdeuxétapes :
la recherche d’un mari (sui amie) et sa demande
en mariage (sui egised).

La cérémonie du mariage débute lorsqu’un
groupe d’hommes surprend le fiancé, générale-
ment la nuit ou lorsqu’il boit de l’inna (chicha
fuerte). Le mariage n’est pas annoncé à l’avance
et provoque une grande surprise parmi les villa-
geois. Le jeune homme est alors capturé, il est
ensuiteportépar lesbraset les jambesetemmené
jusqu’à la maison de sa future épouse, où il vivra
parmi ses affins. Le fiancé feint la résistance. Il
est traîné par ses amis les plus proches qui sont
déjà mariés. Ceux-ci ont choisis au préalable le
chemin à emprunter pour arriver jusqu’à la mai-
son demariage. Un petit cortège les accompagne
dans les rues du village. Les Guna me disaient
qu’il est très important de crier gagalegged,
gagalegged (traîner, traîner), « pour que tout le
monde le sache, pour que tout le monde vienne
voir ».

En arrivant à la maison de la jeune femme, le
fiancé est alors déposé dans le hamac de sa future
épouse, qui attend assise sur un banc dans un
coin de lamaison. Elle est vêtue de ses plus beaux
atours, et se couvre le visage d’un muswe – voile
faisant partie du costume féminin traditionnel.

Certains des hommes qui ont amené le fiancé
se dirigent alors vers la jeune femme. Au moins
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l’un d’entre eux doit rester aux côtés du jeune
homme, au cas où il cherche à s’enfuir. Il est
encore dans son rôle, dans la mise en scène de sa
résistance, ce qui provoque les rires des per-
sonnesquis’agglutinentà l’intérieurouautourde
la maison, venues épier la scène à travers les
fentes des murs de caña blanca. La jeune femme
est alors saisie à son tour et mise dans le hamac
dans lequel se trouvedéjà son futurmari.Lamère
ou une tante de la mariée apporte un peu de brai-
ses et les met sous le hamac « pour que le couple
n’ait pas d’enfants aveugles ». Les amis du fiancé
balancent le hamac avec force, tout en criant :

arbae!

sabburbali!

ua soe!

negsobed!

inmar nudaggo!

Travailler !

Aller aux champs !

Pêcher !

Construire des maisons !

Faire des réparations !

Les jeunes mariés se lèvent et vont jusqu’à
l’entrée de lamaison : ils reçoivent un bain néces-
saire pour « rafraîchir les corps ». La relation
sexuelle n’est pas encore autorisée. Tous ceuxqui
vont quitter la maison pour se diriger vers le
jardin seront mouillés à leur tour, de même que
les amis qui ont amené le fiancé. Ces derniers
tordent leurs t-shirts, tout en attendant la nour-
riture qui leur sera offerte. Les sagla-dummagan,
chefs de la communauté, ont déjà pris connais-
sance du mariage. Ils viennent rendre visite à la
maison de la jeune mariée et recevront eux aussi
de la nourriture. Les sagla-dummagan offrent
alors au couple une cession de conseils5.
– Maintenant, vous allez vivre ensemble. Vous allez
vous aider l’un l’autre. Il est très important que
vous soyez toujours heureux !

– Pour voir ton mari heureux, tu ne dois pas être
paresseuse ! Tu dois travailler pour lui : lui offrir
du madun tôt le matin, « à l’heure à laquelle on
peut déjà percevoir les choses, mais pas encore
sentir la chaleur du soleil » ; lui servir une bonne
nourriture lorsqu’il arrive de son travail dans les
champs, fatigué et affamé ; lui laver ses vêtements
et aller chercher de l’eau pour que vous puissiez
prendre vos bains ; maintenir lamaison propre et
en ordre, puisque c’est là que vivront vos
enfants.

– Pour voir ton épouse heureuse, tu ne dois pas être
paresseux ! Tu dois travailler pour elle : aller
chercher des noix de coco et des bananes plan-
tains pour préparer le dulemasi ; rapporter beau-
coup de poissons pour qu’elle puisse les distribuer
en ton nom ; réparer le toit de la maison quand il
y aura eu une tempête ; cultiver des aliments pour
tes enfants et penser à eux pour qu’ils n’aient
jamais faim.

Le rituel du rapt du fiancé prendfin après cette
séance de conseils et de distribution de nourri-
ture. L’époux rentre à sa maison de naissance.
Dans les quatre jours qui suivent la cérémonie
gagalegged, le père de l’épouse doit aller chercher
son gendre et le reconduire jusqu’à la maison de
mariage. Le jeune homme se repose alors dans le
hamac de son épouse. Durant ces quelques jours,
l’époux peut encore se cacher, et ainsi, ne pas
consommer le mariage. Chaque jour, le couple
passe un peu plus de temps ensemble dans le
hamac.Lequatrième jour, finalement, ils passent
la nuit ensemble. Le lendemain matin, le jeune
homme part aux champs avec son beau-père. Il
s’agit là du premier travail qu’il doit réaliser pour
son épouse : il doit rapporter du bois pour la
cuisine. Lorsqu’il rentre des champs, le jeune
homme est reçu par son épouse avec un gobelet
de madun. Il lui donne alors ses vêtements sales
pour qu’elle les lave. À partir de cemoment-là, ils
vivront ensemble (ebogwa).

La mère et l’épouse
Le mariage chez les Guna place la mère du

fiancé en tant que sujet par excellence de
l’échangematrimonial. La version dumythe pré-
sentée par Guerra & Sanchez (2000 : 42) indique
que le pèredes jeuneshommesaurait acceptéune
propositiondemariagepour sesfils, bienque leur
mère l’aurait refusée :
Yo no he alimentado a mis hijos para que sean
esclavos. Yo me sacrifiqué por ellos, y tengo que
ser la primera en ser atendida y alimentada por
ellos. A mis hijos no los dejo cargar plátanos,
zapallos u otoes para otros, sino para mí.
Selon la version de Valdez (in Chapin 1989 :

111), pendant que les garçons grandissaient,
lamadre comenzó a temer por el día que se fueran
de casa, ya que los hombres, al casarse pasan a las
casas de sus señoras. Ella pensó : He criado a mis
hijos demanera que sean ayuda paramí y no para
otras personas. Quiero que se queden en casa
conmigo para siempre.

5 Conseil matrimonial auquel j’ai assisté en mai 2014, tra-
duit simultanément en espagnol par Pablo Nuñes Perez.
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Le comportement égoïste de lamère qui refuse
l’alliance met en lumière une séquence d’actions
qui bouleversent les idéaux de genre, de parenté
et de résidence :
1. Renoncement maternel quant à la participa-
tion dans la dynamique de l’échangematrimonial
(action subversive originale)
2. Évasion masculine sans réalisation de
l’alliance
3. Superproduction contreproductive : le cuir des
animaux en arrive à obstruer le cours du fleuve
4. En dehors du contexte de co-résidence, appro-
priation inappropriéed’unmorceaudegibierde la
part de la mère
5. Capture de la femme dans le hamac de son
futur mari
6. Réalisation virilocale de la résidence post-ma-
ritale

Par le biais de cette séquence d’actions subver-
sives, le mythe :
[A] 1, 2 – aborde les problèmes qui découlent du
manque de relation d’affinité et renforce par là
même le caractère impératif de l’alliance chez les
Guna ;
[B] 3, 4 – thématise le travail masculin à partir de
l’absence d’épouses et de la présence inadéquate
de la mère dans un contexte qui n’est pas de
co-résidence, abordant ainsi le thème de la régu-
lation féminine de la production ;
[C] 5, 6 – présente le mariage et la résidence post-
mariage par le biais d’une inversion des idéaux de
genre, nous offrant ainsi un commentaire sur
l’esthétique de la résidence post-maritale.

Finalement, avec lamort de la fille d’Olonadili,
le mythe tente de corriger la situation de la
résidence : l’enfant part vivre avec ses tantes,
filles des étoiles, et laisse sa mère avec le cœur
plein de pensées. Lemythe d’Olonadili démontre
donc que la production de la socialité a un prix
pour les relations consanguines d’un homme, à
partir de son inscription dans un groupe interac-
tionnel qui met en jeu la communication réitérée
entre deux classes de femmes.

[A] le caractère impératif de l’alliance chez les
Guna

Au quotidien, l’interaction entre femmes
affines prend la forme de prestations systéma-
tiques à partir de l’offre de nourriture. En se
déplaçant dans les rues de Gunayala, un obser-
vateur attentif pourra percevoir la circulation
vigoureuse de plats de nourriture. Ils sont trans-
portés par des jeunes femmes et offerts à la
maison de naissance d’un homme.

Les hommes à Mammidub me disaient qu’une
bonne épouse est celle qui pense aussi à leurmère
à eux en leur envoyant une quantité généreuse de
nourriture. Cette donnée nous permet de recon-
sidérer l’observation de Nordenskiold selon
laquelle ”his relatives receivenocompensation from
his wife’s family, but instead, they lose one unit of
working power“. Le fait qu’une femme puisse ne
pas penser à sa belle-mère est souvent motif de
tensions conjugales et peut provoquer des
plaintes voire même des pleurs de la part d’un
hommesaoul.Lamèred’unhommemarié, cepen-
dant, reçoit presque toujours ces présents en
rouspétant. Elle porte des accusations demesqui-
nerie et ne mange pas ce que sa belle-fille a pu lui
offrir. Avec la nourriture provenant de la maison
de mariage de son fils, elle a l’habitude de prépa-
rer de l’oros-sopa, un plat considéré par les Guna
commeétantunevariationmineuredudulemasi6.

L’interaction entre femmes affines se réfère
idéalement aux positions de W7 et M, mais se
trouve dépersonnalisée au niveau du système
d’attitudes. Une femme peut offrir de la nourri-
ture à la maison natale de ses ZH ou DH co-rési-
dents. Dans la maison de naissance, HZ et HMZ
peuvent également recevoir et évaluer le don
provenant de la maison de mariage. Un homme
marié peut ainsi être considéré comme un axe de
relations entre deux maisons ou deux classes de
femmes.

L’offre de nourriture démontre l’interaction
entre lesmaisons de naissance et demariage, qui
assument la position de personnes morales (Lévi-
Strauss 1979, 1984) à partir de la désujétisation
des ressources masculines. Ce procédé corres-
pond à la technique de la cuisson. Lors de l’étape
du choix du mari (sui amie), il est important que
celui-ci ait été préparé par sa famille d’origine. À
Mammidub, on dit souvent d’un jeune qui ne sait
pas travailler qu’il est « un peu cru » (maggi
maggi). Le jeune homme qui semarie ne peut pas

6 Sur ce thème, voir Margiotti (2010 : 71-80). Oros Sopa :
soupe de noix de coco accompagnée de riz dans laquelle une
petite part de protéine animale peut être ajoutée.Dulemasi :
soupe de noix de coco avec de la banane ou de l’igname,
accompagnée d’une portion individuelle de poisson, de
crabe ou de gibier.
7 W -wife (épouse) ;M -mother (mère) ; ZH - sister’s husband
(le mari de la sœur) ; DH - daughter’s husband (le mari de la
fille) ; HZ - husband’s sister (la sœur du mari) ; HMZ - hus-
band’s mother’s sister (la sœur de la mère du mari).
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être cru. De même, les présents faits à la maison
de naissance ne se présentent jamais sous la
formed’aliments crus,mais comptent sur l’inves-
tissement affectif (sur la pensée, diraient les
Guna) des femmes qui vivent dans la maison de
mariage.

Les femmes mariées, qui ont été évaluées par
la mère du fiancé en fonction de leur générosité
ou de leur avarice, pensent constamment à leur
belle-mère. Elles répondent ainsi au don original
dans unflux de prestations quimet l’accent sur le
comportement altruiste (penser à autrui). La
vieille dame, de son côté, se plaint et ne mange
pas : elle produit son propre manque de nourri-
ture, peut-être commemanière de communiquer
son insatisfaction liée à la perte disproportion-
née de son fils.

[B] la régulation féminine de la production
L’histoire sur l’origine des chants de Nadili va

à l’encontre d’une certaine divisiondu travail par

genre qui serait structurée entre la production de
la culture et la reproduction de la nature. Olona-
dili apparaît comme une véritable héroïne cultu-
relle : elle a enseigné les berceuses et les chants
funéraires, technologies poétiques cruciales
dans le processus de faire ou défaire les per-
sonnes, contextes d’énonciation dans lesquels
l’extérieur productif apparaît subordonné à la
reproduction de la parenté.

Le problème de la régulation productive appa-
raît initialement dans l’épisode lors duquel les
jeunes hommes, isolés en groupe masculin, en
deviennent extrêmement productifs. Ce passage
démontre une superproduction problématique
puisque le cuir retiré des animaux en arrive à
obstruer le fleuve.

L’absence d’épouses provoque un déséquilibre
dans l’écologie des relations de genre, et par là
même, un excès désintégrant du socius. Ensuite,
lorsque la mère vole un morceau de gibier, nous
nous retrouvons face au problème de la régula-
tion, cette fois-ci en ce qui concerne le droit relatif
à la production d’un homme. Hirschfeld et Howe
(1981 : 306) suggèrent ici une subversion de la
réalité opérée par le mythe : ”normally, women
control by right the distribution of food, but here the
mother acts like a thief, taking what belongs to the
boys“.

Dans lepassagede lamèrequi voleunmorceau
de gibier, il faut dire qu’elle est liée aux jeunes
hommesenvertud’uneco-résidencediscontinue.
Même dans la vie quotidienne, le fait est que
l’appropriation des produits du travail d’un
homme par sa maison de naissance constitue
matière à accusations de vol et peut amener au
divorce (Margiotti 2010 : 86)8.

Les épisodes 3 et 4 du mythe nous présentent
un régime de différence qui est organisé en deux
classes de femmes : les femmes consanguines, et
les femmes affines en relation à l’égo masculin.
Cette observationme semble importante, dans la
mesure où elle nous permet demettre en lumière
de nouvelles possibilités de compréhension de

8 Ce point a été abordé lors d’un conseil matrimonial offert
à un jeune marié : Traemos las cosas a la casa, y ya no son
nuestras. Son de nuestras esposas. Se las das a tu esposa
cuando regresas. Ella decidirá que hará con ellas. (Salcedo in
Howe, Chapin & Sherzer 1980 : 66)

Photo1 : Ibanpêche dans les environs du village de
Mammidub
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l’économie productive dans le contexte de la
résidence uxorilocale9.

La distinction entre femmes consanguines et
femmes affines nous permet de considérer l’alliance
chez les Guna comme une expropriation et une
appropriation du
travail masculin. Le
droit relatif à la pro-
duction d’un hom-
me, cependant,
équivaut à une éco-
nomie des pensées
ou des affects, dans
la mesure où les
Guna conçoivent chaque activité productive comme
l’affirmation du comportement altruiste ou la mani-
festation de la pensée à autrui. Les données Guna
n’autorisent pas une distinction entre « l’intérêt éco-
nomique » et la « dimension émotive » qui lui est
liée10.

Lorsqu’un homme revient au village, après
une journée de travail, il est en capacité de
démontrer qu’il n’a eu de cesse de penser à son
épouse qui est restée loin de lui. L’arrivée d’un
pêcheur est une occasion de démonstration
publique d’affection, sérieusement investi par
l’expectative et l’anxiété.Unhommeressentde la
joie lorsqu’il arrive à la plage et que son épouse
l’attend. Cette dernière en profite pour commen-
ter les conditions de la mer, parfois avec préoc-
cupation. Lorsque le pêcheur a rapporté beau-
coup de poissons, le couple s’amuse et com-
mémore ensemble le fait que ces nombreux pois-
sons seront redistribués en sonnom (e nuggined).
L’arrivée d’un pêcheur est vécue par les hommes
et les femmes comme un moment d’extrême
solidarité conjugale, situation où le couple se
perçoit comme une unité productive dans le
contexte de la famille élargie.

[C] l’esthétique de la résidence post-maritale
Dans la mesure où il nous renseigne sur un

régime de différence fondé sur la résidence, le

mythe établit les paramètres de « l’appréciation
de la forme adéquate » (Strathern 2010 : 3).
Les Guna considèrent « moche » lorsqu’un hom-
me rompt avec la solidarité conjugale et offre
les produits de son travail directement pour

sa maison de nais-
sance, oùvivent ses
sœurs et sa mère
(Margiotti 2010 :
86).

Margherita Mar-
giotti (2010 : 165-
169) note que lema-

riage produit une reconfiguration de la mémoi-
re de la parenté : un homme qui vit avec ses affins
cesse d’appeler ses sœurs par leur prénom et les
nommealors « épouse d’untel ». Ainsi, « oublier les
sœurs » (”forgetting sisters“, cf.Margiotti 2010) et
« penser à l’épouse » sont des impératifs qui accom-
pagnent l’insertion d’un jeune homme dans un
contexte résidentiel relativement hostile, dans

9 Une grande partie des interprétations concernant le
mariage et la résidence chez les Guna privilégie la relation
entre affins masculins, et met en avant l’institution du
« bride-service ». Ces travaux se rapprochent du style ana-
lytique définit par Viveiros de Castro (1996) comme « éco-
nomie politique du contrôle » (e.g., Nordenskiöld 1938;
Holloman 1969, 1976; Howe 1985).
10 Comme cela semble avoir été le cas dans l’analyse de
Hirschfeld & Howe (1981 : 319, note 35). Photo2 : Pabloapportede lanourritureà lamaison

“La distinction entre femmes consan-
guines et femmes affines nous

permet de considérer l’alliance chez les
Guna comme une expropriation et une
appropriation du travail masculin.”
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lequel les liens de solidarité consanguine doivent
être défaits et substitués. Le déplacement d’un
homme vers une autre unité de résidence se fait de
manière progressive et son incorporation à la mai-
sondemariageestprécaire, jusqu’àceque lecouple
ait des enfants. Jusqu’à cet événement, l’époux
consomme encore certains repas dans sa maison
de naissance, où il pourrait retourner en cas de
maladie grave (Margiotti 2010 : 55).

Un homme récemment marié se trouve dans
une dynamique particulière d’alimentation. Cela
nous permet d’illustrer la réflexion lévistraus-
sienne (et amérindienne) quant à la situation de
Lune dans lemythe 361 desMythologiques (Lévi-
Strauss 2006 vol. 3 : 38 ; Gonçalves 2007). Lune
a deux épouses : la première l’alimente bien,
l’autre non. Elles se détestent et doivent vivre en
deux lieux séparés. Selon Lévi-Strauss, la dupli-
cation de personnages similaires mais non équi-
valents fait émerger le chromatisme comme
manière d’opérer des médiations, par le biais de
différences infimes (Gonçalves 2001, 2010).

L’esthétique de la résidence post-mariage fait
pourtant référence à l’idéal de substitution des
relations consanguines. Lors des nombreux
conseils matrimoniaux, le sagla d’une commu-
nauté explique au jeune homme récemment marié
qu’il sedoitderespectersabelle-mèrecommesielle
était sa propre mère et respecter son beau-père
comme s’il s’agissait de son propre père. Pourtant,
un homme marié ne va pas appeler ses beaux-
parents par nan (mère) ou bab (père). Il dépend
encore de la réalisation verticale de la parenté
commemanière de sefixer à lamaisondemariage :
ses enfants appelleront lamère de son épousemuu
(grand-mère, mer) et le père de son épouse dada
(grand-père, soleil). Finalement, un homme marié
qui a désormais des enfants, co-résident à l’égard
de ses affins consanguinisés, peut lui aussi appeler
ses beaux-parents de cettemanière (muu,dada), en
un sens terminologique plus large, qui marque le
respect et la reconnaissance.

Hirschfeld & Howe (1981 : 320), dans leur
analyse du mythe d’Olonadili, soutiennent que

Photo 3 : Ana Maria m’offre une tasse de cocoa
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”restriction onwomen’smobility, in fact, constitutes
an essential element in their subordination among
the Kuna“. Les auteurs estiment en effet que les
règles sociales applicables aux femmes (rester à la
maison) sont à la base de leur subordination ;
tandis que celles applicables aux hommes (quitter
la maison) sont à l’origine de leur prestige. Ce
point de vue est courant dans la production eth-
nologique d’après-guerre jusqu’aux dernières
décennies du XXe siècle. Ce contexte intellectuel
est notamment celui de l’épanouissement et
l’émergence de la deuxième vague de la pensée
féministe, quiaexpliqué la ”subordinationuniver-
selle des femmes“ par le biais de l’équation
S homme : culture : femme : nature O (Ortner
1974). JoannaOvering (1986) amis enavant cette
procédure méthodologique pour l’analyse de
genre, une espèce de « situation sans issue »
(catch22) oucerclevicieuxquidécouledesnotions
euro-américaines de « pouvoir et d’autorité »
comme correspondantes à la sphère politique et à
l’espace publique. Pour les auteurs de la domina-
tion masculine, ”culture and social rules constrain
women, but not men“ (Overing 1986 : 140).

Mon choix de considérer l’espace domestique
en tant que point de vue privilégié, structure
matérielle vers laquelle convergent les échanges
communicatifs, a l’avantage d’offrir de nouvelles
interprétations sur la vie à Gunayala. Cette
approche permet de revoir la relation des
hommes avec l’extérieur productif, générale-
ment décrite dans les termes d’un privilège (à
partir du critère de « mobilité »), et de la com-
prendre à partir d’une philosophie Guna de
l’éthique, dans le sens d’un impératif moral ou
contrainte sociale qui correspond à l’idéal du bon
pêcheur : partir pêcher, partir se marier.
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Inthis article I explore the consequences of
the Guna ethic of conviviality in relation to
manhood, taking the thought of men
towards their wives as a condition for fixa-
tion and permanent residence in the house

of affines. The question of exchange is analysed
from the mythological and ritual bases of uxori-
locality.

From a formal viewpoint, we know that it
makes no difference whether it is men who
exchange women or vice-versa – which is preci-
sely the argument with which Lévi-Strauss
(2007) responded to the feminist critique of the
”circulation of women“. Nonetheless, in the
context of the interactions involved in coresi-
dence, Iwasable toobserve that the imperativeof
exchange is experienced by the Guna through
expectations and intentions that underlie an eco-
nomy of affects. The separation of a son, whose
productive potential will be transferred to ano-
ther residential unit, reveals a particular matri-
monial ethos: that is to say, the affective manner
through which the alliance is experienced. I wish
to suggest that alliance and post-marriage resi-
dence among the Guna can be analysed as a
drama, elaborated notably in the origin myth of
female songs and performed in the ritual of the
abduction of the groom.

The capture of the daughters of the stars :
origin of the Nadili songs11

There was a time when men were in the majo-
rity, there were almost no women. In the Darién
forest there lived a couple with their four sons.
Every day the father made them manisuar12 so
that they would become strong and keen to work.
Time passed and the boys grew: they worked in
the fields and had a large banana plantation; they
becameskilledhunters ofwildpigs.Theybrought
back food for the house in abundance and all the
single women wanted to marry them. But the
brothers did not marry. Secretly their mo-
ther prepared therapeutic baths to keep them

11 Version told by Pablo Nuñez Perez (July 2011).
12 A medicinal drink prepared by the infusion of reddish
woods. Paolo Fortis (2008:79) evokes its aphrodisiacal
effect: ”When a young man takes his purpa strengthening
medicine, people often comment laughing that for awhile he
will not leave his wife to sleep. Such comments point to the
fact thata strongpurpamakesapersonmorewilling tomake
love and more fertile“.
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uninterested in women. As the treatment admi-
nistered by the mother continued, a complete
aversion to women developed. The young men
started to find their own mother repulsive. The
mother’s unbearable smell had a suffocating
effect and the brothers were no longer able to eat
what she prepared for them. They thought a lot
and decided to go away. They travelled for four
days through the forest and built a house on the
shores of a distant river. For the first few mon-
ths, they worked hard to settle there. They
cultivated lots of yams and obtained large quan-
tities of game meat, so much so that the hides
removed from the animals ended up blocking the
river. One day, on returning with a load of
bananas, they perceived that the house was
perfectly tidy. They saw their clothes had been
washed. They saw madun and their food already
cooked. A bit of game meat was missing. The
brothers sensed the repugnant smell of their
mother and concluded that she had been there.
They thought a lot and decided to leave again:
they walked for another two days and built a new
house even further away, on the headwaters of
the river. The mother once again lamented the
loss of her sons. In their new house, the brothers
believed that they had thrown their mother off
their tracks for good. Until one day, arriving
fromahunting expedition, they once again found
the house tidied. This time a pleasant fragrance
perfumed the air. They saw their clothes washed.
They saw madun and cooked food. There were
cotton seeds scattered on the ground. The young
men discussed the matter and decided that one
of themwould stay at home to seewhatwas going
on. The next morning, the older brothers left to
work while the youngest brother hid in the
canopy of a large tree close to the house. After
some time spying, he heard a noise coming from
above. He looked up to the sky and his vision was
blinded by the intense shine of gold. A golden
disc approached and landed in front of the house.
Four beautiful sisters emerged from the flying
saucer. They entered the house and started
working: they preparedmadun, cooked themeat,
fetched water from the river, washed the clothes
and swept the house. In the late afternoon, each
chose the hammock corresponding to their
future husband. They wanted to marry. They
rested while they separated cotton seeds until
the golden disc returned to fetch them. Retur-
ning home, the three brothers were curious to

find out what had happened. After hearing the
report of the youngest, they did not believe him!
The young men deliberated and decided that the
youngest brother would stay at home to confirm
the story. The next day, while he observed from
afar, the young women returned and repeated
the sequence of domestic activities. The younger
brother had been telling the truth! All of them
stayed at home the next morning in order to
capture the daughters of the stars. They spent
the day in hiding, observing the sisters as they
worked. The moment the women lied down to
rest, the young men rapidly entered the house,
each capturing the woman lying in his hammock.
But the youngwomenwere very strong and three
of them managed to escape. Maninadili, Igwana-
dili and Inanadili quickly entered the goldendisc,
which was already waiting on the clearing out-
side the house. The youngest man was still
fighting with Olonadili when the flying saucer
left, having managed to capture her. In the first
days after the capture, the youngest brother
stayed at home to prevent Olonadili fromfleeing.
But soon she became used to his smell and no
longer tried to escape. Olonadili told them that
the four sisters intended to marry the young
men. They had fled because they had been start-
led. The brothers discussed the matter and
decided that Olonadili would marry the oldest
brother, but she dissented. She chose to marry
the youngest brother. The young men returned
to their natal village with Olonadili, who became
pregnant and gave birth to a girl. Every day she
sang to calm her daughter:
When you are big,
You will help your mother fetch water from the
river
Now you only think about crying
Why are you crying?
I’m here rocking your hammock
I’m singing and playing the gourd rattle
Your father is far away, thinking about you
Your father is working for you.
Olonadili’s female neighbours heard her songs

and began to sing to their own children too. After
some months, Olonadili’s daughter became very
sick and died. Shewent to livewith her aunts, the
daughtersof thestars.Olonadili sangandcriedat
the same time:
You went away and I stayed thinking
I stayed thinking a lot in my heart
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When the rain was strong, you father went out
working
Your father sowed maize and cacao for you
Now you don’t think about your family
Every night, before sleeping, I’m going to think of
your name.
The women who heard Olonadili shared her

sorrow... they began to sing her lament too.
Olonadili taught the women to sing.

The kidnapping of the groom
Marriage among the Guna in the past was

negotiated by the families and the couple would
be unaware of the intended alliance between
their parents until the moment came when the
groom was abducted. Today marriage arises
from a spontaneous relation between those who
wish to marry. However, the ceremony has retai-
ned its ritual form in the sense of producing and
communicating an unexpected change in the cir-
cumstances of kinship and residence. Even
today, the groom’s surprise and reluctance forms
part of the ritual performance through innume-
rable attempts to escape, accompanied by a
euphoricaudience.Themarriage festival is called
gagalegged (pull, drag). It is preceded by two
stages: the search for a husband (sui amie) and
the request for him to marry (sui egised).

Thewedding ceremony beginswhen a group of
men surprise the groom, usually at night or
sometimes when he is drinking inna (strong
chicha). The marriage is not announced in
advance and elicit a huge surprise among the
villagers (comuneros). The young man is grabbed
and thencarriedbyhis armsand legs to thehouse
of his future wife, where he will live among his
affines. The groom feigns resistance.

He is dragged by his closest friends who are
already married. They have previously chosen
the path to be taken to the marriage house. A
small retinue accompanies them through the
streets of the village. The Guna told me that it is
very important to shout gagalegged, gagalegged
(dragging, dragging), ”so that everyone knows,
so that everyone comes to see“.

Arriving at the young woman’s house, the
groom is then put in the hammock of his future
wife, who is waiting for him sat on a stool in a
corner of the house. She wears her best clothes
and her face is covered with amuswe – a veil that
forms part of traditional female attire.

Some of the men who had brought the
groom then go over to the young woman. At
least one of them stays next to the young man
in case he tries to flee. He is still in his role,
enacting his resistance, which provokes laughter
from the people gathered inside the house or
around it, who come to spy on the scene through
the chinks in the caña blanca walls. The young
woman is then carried too and placed in the
hammock in which her future husband is already
lying. The bride’s mother or an aunt brings a
small length of burning ember and puts it under
the hammock ”so the couple won’t have blind
children“. The groom’s friends shake the ham-
mock roughly while shouting:

arbae! Work !

sabburbali! Go to the fields !

ua soe! Fish !

negsobed! Build houses !

inmar nudaggo! Do repairs !

The young newlyweds stand up and go to the
entrance of the house: they receive a bath to
”refresh the body“. Sexual intercourse is still not
permitted. Everyone leaving the house and going
into the garden will be soaked, including the
friends who brought the groom. The latter wring
their t-shirts as theywait for the food to be served
to them.The sagla-dummagan, communityheads,
have already learnt about the marriage. They
cometovisit thehouseof theyoungbrideandalso
receive food. The sagla-dummagan then offer the
couple advice13.
– Now you are going to live together. You are going
to help one another. It is very important that you
are always happy!

– To see your husband happy, you cannot be lazy!
You must work for him: offer madun very early,
”when you can already see but cannot yet feel the
warmth of the sun“ (waggudar); serve a goodmeal
when he arrives from working in the fields, tired
and hungry; wash his clothes and fetch water for
you to bathe; keep the house clean where your
children will live.

– To see your wife happy, you cannot be lazy!
You must work for her: fetch coconuts and

13 Matrimonial advice that I witnessed in May 2014, trans-
lated simultaneously into Spanish by Pablo Nuñes Perez.
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plantains to make dulemasi; bring lots of fish for
her to share in your name; repair the house roof
when there has been a storm ; grow food for your
children and think of them so that they are never
hungry.

The ritual of the groom’s abduction comes to
an end after this advice session and the distribu-
tion of food. The husband returns to his birth
house. For four days after the gagalegged cere-
mony, the father of the wife must go to find his
son-in-law and lead him back to the marriage
house. The young man lies down and rests in the
hammock with his wife. During these days, the
husband may hide again and thus not consum-
mate themarriage. Each day the couple spends a
littlemore time together in the hammock. On the
fourth day, finally, they spend the night together.
The next morning the young man leaves for the
fields with his father-in-law. This will be the first
work that he must carry out for his wife: he must
bring firewood for the kitchen. When he returns
from the fields, the young man is greeted by his
wifewithabeakerofmadun.He thengivesherhis
dirty clothes for her to wash. From this moment,
they will live together (ebogwa).

The mother and the wife
Marriage among the Guna places the groom’s

mother as the subject par excellence of matrimo-
nial exchange. The version of themyth presented
byGuerra & Sanchez (2000:42) recounts that the
father of the youngmen had accepted amarriage
proposition for his sons, but their mother had
rejected it:
I haven’t nurtured my sons for them to be slaves.
I sacrificed myself for them and I have to be the
first to be cared for and nurtured by them. I won’t
let my sons load plantains, pumpkins or taro for
others, only for me.
According to the version by Valdez (in Chapin

1989:111), while the boys were growing up,
the mother began to fear the day that they would
leave home, since men when they marry move to
the houses of their wives. She thought: I have
raised my sons so that they are a help to me, not
other people. I want them to stay at homewithme
always.
The selfish behaviour of the mother who

refuses the alliance sheds light on a sequence of
actions that subvert the ideals of gender, kinship
and residence:

1. Maternal renunciation of participation in the
dynamic of matrimonial exchange (original sub-
versive action)
2. Male evasion without establishing an alliance
3. Counterproductive overproduction: the hides
stripped from the animals end up blocking the
river
4. Outside the context of co-residence, inappro-
priate appropriation of a bit of game meat by the
mother
5. Capture of a woman in the hammock of her
future husband
6. Virilocal post-marital residence.
Through a sequence of subversive actions, the

myth:
[A] 1, 2 – poses problems that stem from the
lack of relations of affinity, reinforcing the impe-
rative nature of alliance among the Guna ;
[B] 3, 4 – thematises male work through the
absence ofwives and the improper presence of the
mother outside of a co-resident context, calling
attention to the female regulation of production ;
[C] 5, 6 – presents marriage and post-marital
residence through an inversion of gender ideals,
offering a commentary on the aesthetics of post-
marital residence.

Finally with the death of Olonadili’s daughter,
the myth attempts to correct the residence situa-
tion: the child departs to live with her aunts, the
daughters of the stars, and leaves her mother
with her heart filled with thoughts. The myth of
Olonadili shows, therefore, that theproductionof
sociality has a price for a man’s consanguine
relations, based on his inscription in an interac-
tional group that mobilizes the repeated commu-
nication between two classes of women.

[A] the imperative character of alliance among
the Guna

In day-to-day life, the interaction between
female in-laws takes the form of systematic pres-
tations based on the offer of food.Walking along
thestreetsofGunayala, anattentiveobserver can
perceive the brisk circulation of plates of food.
These are transported by young women and offe-
red to the man’s natal house.

The men in Mammidub told me that a good
wife is one who also thinks about theirmother by
sendinghergenerousquantities of food.This fact
enables us to reconsider Nordenskiold’s observa-
tion that ”his relatives receive no compensation
from his wife’s family, but instead, they lose one
unit of working power“. The fact that a woman
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may not think about her mother-in-law is often a
motive for conjugal tensions and can provoke
complaints and even tearful crying from men
when they are drunk. The mother of a married
man, however, almost always grumbleswhen she
does receive these gifts. She will accuse her
daughter-in-law of being stingy and refuse to eat
what she offers her. Women tend to use the food
coming from their son’s marital home to make
oros sopa, a meal considered a meagre variation
of dulemasi14.

The interaction between affinal women ideally
relates to the positions of W15 and M, but is often
depersonalized at the level of the system of atti-
tudes. A womanmay offer food to the natal home
ofherco-residentZHorDH.Inthenatalhouse,HZ
and HMZ often likewise receive and evaluate the
gift coming from the marriage house. A married
man may thus be considered an axis of relations
between two houses or two classes of women.

The offer of food demonstrates the interaction
between the houses of birth andmarriage, which
take on the position of moral persons (Lévi-
Strauss 1979, 1984) through the desubjectifica-
tion of male resources. This procedure corres-
ponds to the technique of cooking. During the
stage of choosing the husband (sui amie), it is
important that he has been prepared by his
family of origin. In Mammidub, people often say
that a youngmanwhodoes not knowhow towork
is ”a little bit raw“ (maggi maggi). A young man
who marries cannot be raw. Similarly, the gifts
made to the house of birth are never presented in
the form of raw food, but count on the emotional
investment (on the thought, the Guna would say)
of the women who live in the marriage house.

Married women, who have been evaluated by
the groom’s mother depending on their genero-
sity or avarice, think constantly of their mother-
in-law. They reply, therefore, to the original gift
within a flux of prestations that place the empha-
sis on altruistic behaviour (thinking of the other).

The old woman, for her part, complains and
refuses to eat: she produces her own lack of food,
perhaps as a way of communicating her dissatis-
faction over the disproportionate loss of her son.

[B] the female regulation of production
The story that tells the origin of the Nadili

songs runs counter to a certain division of labour
by gender structured between the production of
culture and the reproduction of nature. Olonadili
emerges as a full-blown cultural heroine: she
taught lullabies and funeral songs, poetic techno-
logies crucial to the process of making or unma-
king persons, contexts of enunciation in which
the productive exterior appears subordinate to
the reproduction of kinship.

The problem of productive regulation initially
appears in the episode in which the young men,
isolated in a male group, become extremely pro-
ductive. This passage demonstrates a problema-
tic overproduction since the hide removed from
the game animals eventually obstructs the river.

14 On this theme, see Margiotti (2010:71-80). Oros Sopa: a
coconut soup accompanied by rice in which a small amount
of animal protein may be added. Dulemasi: a coconut soup
with banana or yam, accompanied by an individual portion
of fish, crab or game meat.
15 W-wife;M-mother;ZH-sister’shusband;DH-daughter’s
husband; HZ - husband’s sister; HMZ - husband’s mother’s
sister.

Photo 1 : Iban fishing in the surroundings of the
village of Mammidub
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The absence of wives provokes a disequili-
brium in the ecology of gender relations and
consequently a disruptive excess of the socius.
Next, when the mother steals a piece of game
meat, we come face-to-face with the problems of
regulation, this time in relation to the relative
right to the production of a man. Hirschfeld and
Howe (1981:306) suggestherea subversionof the
reality operated by the myth: ”normally, women
control by right the distribution of food, but here
the mother acts like a thief, taking what belongs
to the boys.“

In the passage of themother who steals a piece
of game, it is important to observe that she is
linked to the young men by virtue of a disconti-
nuous co-residence. Even in everyday life, the
fact is that the appropriation of the products of a
man’s work by his house of birth is grounds for
accusations of theft and may lead to divorce
(Margiotti 2010:86)16.

Episodes 3 and
4 of the myth pre-
sentaregimeofdif-
ference organised
into two classes of
women:consangui-
ne women and affi-
nal women related
by amaleEgo. This observation seems important
to me since it allows us to foreground new possi-
bilities for comprehending the productive eco-
nomy in the context of uxorilocal residence17.

The distinction between consanguine women
and affinal women also enables us to consider
alliance among theGuna as an expropriation and
an appropriation of male labour. The relative
right to a man’s production, however, is equiva-
lent to an economy of thoughts or affects, insofar
as the Guna conceive each productive activity as

the affirmation of altruistic behaviour or the
manifestation of thinking about another. The
Guna data do not permit a distinction between
’economic interest’ and the ’emotive dimension’
connected to it18.

When aman returns to the village after a day’s
work, he is able to demonstrate that he has not
ceasedthinkingabouthiswifewhileshewasaway
from him. The arrival of a fisherman is an occa-
sion when public affection is demonstrated,
seriously invested with expectation and anxiety.
A man is filled with joy when he arrives at the
beach and his wife is waiting for him. She takes
the chance to comment on the sea conditions,
perhapswith some concern.When the fisherman
has brought a lot of fish, the couple revel in the
fact that the haul of fish will be shared out in his
name (e nuggined). The arrival of a fisherman is
experienced by men and women as a moment of

extreme conjugal
solidarity, a situa-
tion where the cou-
ple perceive them-
selves as a produc-
tive unit in the
context of the
extended family.

[C] the aesthetic of post-marital residence
To the extent that it tells us about a regime of

difference founded on residence, the myth esta-
blishes the parameters of ”the appreciation of an
appropriate form“ (Strathern 2010:3). The Guna
consider it ‘ugly’ when a man breaks with conju-
gal solidarity and offers the produce of his work
directly tohis house of birthwherehis sisters and
mother live (Margiotti 2010:86).

Margherita Margiotti (2010: 165-169) notes
that marriage produces a reconfiguration of the
memory of kinship: a man who lives with his
affines ceases to call his sisters by their first name
and calls them henceforth ‘wife of so-and-so’.
Hence ‘forgetting sisters’ (see Margiotti 2010)
and ‘thinking of one’s wife’ are imperatives that
accompany the insertion of a young man in a
relativelyhostile residential context, inwhich the
bonds of consanguine solidarity must be undone

16 This pointwas approached inmatrimonial advice session
offered to a young married man: ”We bring things to the
house, and there are already no longer ours. They belong to
our wives. You give them to your wife when you return. She
will decide what to do with them“ (Salcedo, cited in Howe,
Chapin & Sherzer 1980:66).
17 A large proportion of the interpretations of marriage and
residenceamong theGuna focuson therelationbetweenmale
affinesandforegroundthe institutionof ‘bride-service’.These
works can be assimilated to the analytic style defined by
Viveiros de Castro (1996) as a ”political economy of control“
(e.g. Nordenskiöld 1938; Holloman 1969, 1976; Howe 1985).

18 As seems to have been the case in the analysis of
Hirschfeld & Howe (1981:319, note 35).

“Thedistinctionbetweenconsanguine
women and affinal women also

enables us to consider alliance among
the Guna as an expropriation and an
appropriation of male labour. ”
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and replaced. The relocation of a man to another
residence unit takes place gradually and his
incorporation into themaritalhouseremainspre-
carious until the couple has children. Until then,
the husbandwill still eat somemeals in his house
of birthwhere he can return in the case of serious
illness (Margiotti 2010:55).

A recently married husband finds himself in a
specific feeding dynamic. This allows us to illus-
trate the Lévi-Straussian (and Amerindian)
reflection on the situation of the Moon in Myth
361 of theMythologiques (Lévi-Strauss 2006 vol.
3:38; Gonçalves 2007). Moon has two wives, the
first feeds him well, the other does not. They
detest each other and have to live in two separate
places. According to Lévi-Strauss, the duplica-
tion of similar but non-equivalent figures pro-
vokes the emergence of chromaticism as away of
operating mediations through infinitesimal dif-
ferences (Gonçalves 2001, 2010).

The aesthetic of post-marital residence re-
fers, therefore, to the ideal of substitution of

consanguine relations. During the numerous
matrimonial advice sessions, the sagla of a com-
munity explains to the young newlywedman that
he must respect his mother-in-law as though she
werehisownmotherandrespecthis father-in-law
as though he were his own father. However, a
married man will not call his parents-in-law nan
(mother) or bab (father). It also depends on the
vertical realisation of kinship as a means of
becoming fixed in themarital house: his children
will call the mother of his wife muu (grandmo-
ther, sea) and the fatherofhiswifedada (grandfa-
ther, sun). Finally, a married man who now has
children, co-resident with regard to his consan-
guinized affines, can himself call his parents-in-
law in this way too (muu, dada), in a wider
terminological sense, which marks respect and
recognition.

Leaving to fish, leaving to marry
Hirschfeld & Howe (1981:320), in their analy-

sis of the Olonadili myth, argue that the ”restric-
tion on women’s mobility, in fact, constitutes an
essential element in their subordination among
theKuna“. The authors consider in effect that the
social rules applicable to women (remaining in
the house) are at the base of their subordination,
while those applicable tomen (leaving the house)
are at the origin of their prestige. This point of
view is commonplace in thepost-war ethnological
literature until the final decades of the twentieth
century. This intellectual context is notably that
of the emergence and flourishing of the second
wave of feminist thought, which explained the
”universal subordination of women“ through
the equation S man: culture: female: nature O

(Ortner 1974). Joanna Overing (1986) spot-
lighted thismethodological procedure for gender
analysis, a kind of Catch 22 situation or vicious
circle that arises from Euro-American notions of
‘power’ and ‘authority’ as corresponding to the
political sphere and the public space. For the
authors of male domination, ”culture and social
rules constrain women, but not men“ (Overing
1986:140).

My choice of considering domestic space as
a privileged viewpoint, a material structure to-
wards which communicative exchanges con-
verge, has the advantage of offering new inter-
pretations of life in Gunayala. This approach
allows us to revisit the relationship betweenmen
and the productive exterior, generally described

Photo 2 : Pablo brings food home
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in terms of a privilege (via the criterion of ‘mobi-
lity’), and to comprehend it through a Guna
philosophy of ethics, in the sense of a moral
imperative or social constraint that corresponds
to the ideal of a good fisherman: leaving to fish,
leaving to marry.

Acknowledgments

I undertook 20months of fieldwork in Panama
assisted by the financial and archival resources
of the Smithsonian Institution. I am grateful
to Fernando Santos-Granero for his indispen-
sable support. A grant from the Fyssen Founda-
tion allowed me to organize my data on Guna
lullabies, as part of a postdoctoral research
period at the Laboratoire d’Anthropologie
Sociale (LAS) of the Collège de France. I wish
to thank Carlo Severi, Julie Rubin, Tiziana
Manicone, Sophie Assal, Cyril Menta, Gaspard

Mouret, Jean-Baptiste Eczet, Juliana Caruso,
David Jabin and Veronica Calvo, as well as my
colleagues from LAS, for the attention and inte-
rest shown in my work. I had the opportunity to
present a preliminary version of the present
article at the Séminaire d’Anthropologie Améri-
caniste (SAA). The organisers – Anath Ariel de
Vidas, Bonnie Chaumeil and Isabelle Daillant –
are thanked here for providing me with the
chance to discuss my work. My thanks equally
to Els Lagrou, Jean- Pierre Chaumeil, Joanna
Overing, Luisa Elvira Belaunde and Luiz Costa
for their support and encouragement through-
out my research. I thank in particular my
thesis supervisor at the Federal University of
Rio de Janeiro (UFRJ), Marco Antonio Gon-
çalves, the discussions with whom proved to be
decisive to the analysis developed in this
article. Lastly, I would like to deeply thank David
Rodgers, who translated this article to English.

Photo 3 : Ana Maria offers me a cup of cocoa

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 08_mp_MadiDias p. 17 folio : 44 --- 16/3/018 --- 11H15

SOCIAL ANTHROPOLOGY

44



Donner pour posséder,

Circulation des personnes et des biens,
apprentissage de la parenté et reproduction

de la hiérarchie sociale lors des visites du Nouvel An mongol

Aude MICHELET

Chercheuse affiliée au Laboratoire d’Anthropologie Sociale (LAS, Paris)

Résumé
Les célébrations du Nouvel An en Mongolie consistent en une orchestration ritualisée de visites

immédiatement réciproquées lors desquelles les hôtes se doivent d’offrir mets et présents aux
visiteurs. La plupart des cadeaux reçus sont cependant remis en circulation immédiatement. En
conséquence, lorsque se terminent les festivités, toutes les obligations potentiellement engendrées
par les dons effectués semblent déjà soldées. Cet article interroge le sens de la circulation extraor-
dinaire des biens et personnes à l’occasion des visites du Nouvel An en mettant en lumière la
participation des enfants à ces célébrations. Je démontre comment la remise en circulation des
cadeaux qui leur ont été offerts introduit les enfants à un paradoxe propre au contextemongol : l’acte
de donner permet d’affirmer sa propriété sur un objet, précisément en y renonçant. La leçon, ainsi
mise en exergue, est que ce qui compte et ce qui reste, n’est pas la chose donnée mais l’acte même de
donner et d’avoir donné. Je conclus en analysant comment la ritualisation des échanges du Nouvel
An est au cœur de la reproduction de la hiérarchie sociale mongole.

Mots-clés
Nouvel An, don, enfants, apprentissage, parenté, Mongolie

Owning by giving Gift-giving,

Learning kinship and the reproduction
of social hierarchy during Mongolian New Year celebrations

Abstract
New Year celebrations consist in a ritualised orchestration of reciprocate ceremonial visits upon

which hosts owe to treat their guests with food, beverages and presents. Given that visits should be
paid back and that most presents received are reoffered, all obligations entailed in gift-giving seem to
have been cancelled out by the end of the ceremonies. New Year celebrations thus virtually appear to
be a stupendous circulation of people and goods to no avail. In this article, I examine children’s
participation to NewYear visits in an attempt to shed light on themeaning of the circulation of goods
andpersonsduring these festivities. I demonstratehowhaving togivebackgifts that they just received
initiate children to a paradox specific to the Mongolian gift economy: only the act of giving allows to
assert one’s ownership over an object, precisely by relinquishing it. Participating in the circulation of
gifts, children also learn that whatmatters andwill remain are not the gifts, but the very act of giving.
I concludebyanalysinghowNewYearcelebrationscontribute to the re-productionofMongoliansocial
hierarchy.

Keywords
New Year, gift-giving, children, learning, kinship, Mongolia
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Introduction

Le Nouvel An mongol (Tsagaan Tsar)
marque le début d’un nouveau cycle
astrologiqueselon lecalendrier lunaire.
Il opère une rupture temporelle, d’une
part en ajoutant une année supplé-

mentaire à tout un chacun, et d’autre part en
orchestrant l’échange de visites cérémonielles.
Les préparations duNouvel An commencent plu-
sieurs semaines avant l’évènement, avec la pré-
paration collective de centaines de raviolis de
viande (buuz), l’achat de cadeaux, de sucreries
et d’alcool. Les derniers jours de l’année sont
dédiés au nettoyage intégral de la yourte, des
mâts de la toiture aux tapis. Tout le monde
s’applique également à ce que l’année qui com-
mence soit de bonne augure en s’acquittant des
dettes et contentieux passés. Les célébrations
qui débutent aumatin du premier jour duNouvel
An s’étendent sur les semaines qui suivent. Elles
consistent à recevoir et à rendre des visites à
ses parents par ordre de séniorité. Chaque visite
suit un format convenu : une élaboration de
visites quotidiennes à laquelle s’ajoute le devoir
d’offrir des cadeaux à tous les invités. Ce jour-là,
les descendants, idéalement, rendent visite à
leurs ascendants paternels puis maternels. Les
jours suivants, les visites sont étendues et ren-
dues.

Je célébrais l’avènementde l’annéede laSouris
en compagnie de mes hôtes Erdene, sa femme
Tuyaa, leurs filsOtgono (6 ans) et Batuhan (3 ans)
en les accompagnant dans leurs visites et en par-
ticipant à l’accueil de leurs invités. Au cinquième
jour de la nouvelle année, nous reçûmes la visite
d’un des cousins d’Erdene, accompagné de son
épouse et de leur fils âgé de deux ans. Batuhan
était occupé à observer sa mère donner leurs
cadeaux aux invités. Lorsque sa mère offrit un
paquet de gâteaux, des bonbons et une paire de
chaussettes à son cousin, Batuhan éclata en san-
glots tout en demandant, en vain, que ses chaus-
settes lui soient rendues. Contrairement à Batu-
han, son frère aîné ne s’étonnait plus de voir les
cadeauxqu’il avait reçus, redistribuésaux invités.

Basé sur une enquête de terrain dans le Gobi
Moyen, cet article a pour objet d’élucider la
logique qui sous-tend la circulation des biens et
des personnes lors du Nouvel An mongol en
examinant la participation des enfants à ces
célébrations.

Donner leur poids aux relations
Au matin du premier jour de l’année de la

Souris, revêtus de nos plus belles deel (pardessus
mongol), nous nous rendîmes tous ensemble au
foyer du grand-père d’Erdene. Celui-ci, âgé de
plusdequatre-vingtsans, était unedespersonnes
les plus âgées du village, et nombre de ses des-
cendantsdirects et indirects s’étaient réunis chez
lui pour leur première visite de l’année. Une fois
les salutations échangées, mets et boissons
consommés, la grand-mère d’Erdene nous offrit
chacun un cadeau personnalisé ainsi que
quelques sucreries et billets de banque, par la
suite nous partîmes immédiatement en direction
de la capitale régionale pour rendre visite aux
parents d’Erdene. Une fois la visite rendue, le
reste de la journée fut passé à rendre visite, selon
lemême protocole, aux oncles et cousins proches
d’Erdenepuis auxoncles deTuyaa, essayant avec
peu de succès de manger ou boire en moindre
quantité au fil des visites. La nuit déjà bien
avancée, repus à ne plus pouvoir supporter la
pression de nos ceintures et les hommes dans un
état d’ébriété avancée, nous reprîmes la piste en
direction du village.

Le second jour de l’année est dit de mauvais
augure et dans la mesure du possible, les dépla-
cements sont évités. Nous restions donc au vil-
lage. Erdene et les garçons rendraient visite aux
foyers de ses oncles et cousins y résidant, pen-
dant queTuyaa resterait à lamaisonpouraccueil-
lir les visiteurs. Excité à l’idée de collecter des
cadeaux, Otgono, contrairement à son habitude,
se leva juste après sa mère. Après avoir bu rapi-
dement son thé et s’être habillé en un temps
record, il annonça qu’il partait rendre visite
(ail hese-). Tuyaa le pria d’attendre son petit
frère. Son père amusé par son engouement lui
demanda à qui il rendrait visite. Il préféra cepen-
dant établir lui-même l’itinéraire d’Otgono, qui
devrait d’abord rendre visite à ses oncles patri-
latéraux et matrilatéraux les plus âgés puis cou-
sins, en accommodant séniorité, lien généalo-
gique et proximité spatiale des foyers à visiter.
Otgono ajouta que cette année il se rendrait
également dans des « foyers inconnus » (tanihgüi
ail) de façon à obtenir un maximum de bonbons
et d’argent.

Au village, les enfants se regroupent et
rendent visite non seulement aux foyers de leurs
parents mais à n’importe quel foyer dont ils
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reçoivent de petits présents. Cette prérogative
est spécifique aux enfants, les adultes ne rendent
visite qu’à leurs parents et proches (ah düü).
Cette distribution de cadeaux aux enfants n’est
pas spécifique au jour de l’an mais a également
lieu lors des cérémonies de mariage, d’enterre-
ment, d’attachement des poulains, etc. car, il est
de bon augure et source de mérite (buyan) de
rendre les enfants heureux (Michelet 2015).

A peine avions nous fini de boire notre thé et
remis la yourte enordrequedesflopéesd’enfants
commencèrent à se succéder, entrant tour à tour
en petits groupes pour recevoir des cadeaux.
Batuhan habillé, j’accompagnais les deux gar-
çons dans leurs visites. Otgono et Batuhan
avaient rejoint le groupe d’un cousin aîné qui
avait pour projet de quadriller tous les foyers du
village. Emboîtant le pas aux plus grands, ils
parvenaient à rassembler leur courage pour
entrer dans les enclos privés dont les chiens, bien

qu’attachés, aboyaient de manière effrayante. Je
ne les accompagnais pas dans ces visites du fait
que mon statut de non-enfant aurait contraint
l’hôtesse à offrir l’ensemble des prestations céré-
monielles. J’eus néanmoins l’occasion d’obser-
ver le comportement des enfants en assistant
Tuyaa lorsqu’elle accueillait de jeunes visiteurs.
Les enfants entraient ensemble, le plus âgé en
premier. Debout dans l’entrée, le plus souvent
muets, ils attendaient que l’hôtesse les remarque
et leur apporte des cadeaux. Tuyaa leur deman-
dait parfois de qui ils étaient le fils ou la fille, ou
il arrivait qu’Erdene les taquine les accusant, par
exemple, d’être déjà venus prendre leurs
cadeaux. Le plus souvent, ils recevaient ceux-ci
silencieusement, présentant leurs deux mains
paumes vers le haut, puis plaçant immédiate-
ment les objets reçus dans leur sac ou poche de
poitrine constituée par la partie haute de leur
veste cérémonielle, avant de sortir sans plus

Figure 1 : Photo cérémonielle du jour de l’an. Au centre, le patriarche.
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attendre. Une fois à l’extérieur, les enfants res-
sortaient les cadeaux obtenus, pour compter leur
argent, consommer ou échanger quelques bon-
bons, et occasionnellement se moquer d’une
hôtesse jugée radine, tout en prenant le chemin
du foyer suivant.

Lorsque les enfants rendaient visite à des
parents, le scénario était tout autre. A leur arri-
vée, les hôtes invitaient les garçons souvent un
peutimidesàvenir lessaluer,parfois lamaîtresse
de maison les conviait même à s’asseoir pendant
qu’elle cherchait leurs cadeaux, ce qui lui deman-
dait plus de temps que pour des enfants incon-
nus. Ma présence jouait en faveur d’une cérémo-
nialisation plus prononcée de la visite et souvent,
nous nous voyions également offrir thé, jus et
mets. La conversation s’engageait généralement
sur le sujet de nos visites : à qui avions-nous
rendu visite ? Qu’avaient reçu les garçons ?
Avaient-ils vu tel ou tel enfant passer ?Qui irions-

nous voir après ? Aussitôt que les garçons
avaient reçu leurs présents, ils me signalaient
leur impatience à partir. Souvent l’hôtesse les
incitait à continuer leurs visites vers tel ou tel
parent éloigné qu’ils ne connaissaient pas, de
façon à recevoir plus de cadeaux. Par exemple,
une des cousines d’Erdene encourageaOtgono et
Batuhan : « Allez voir Batah et Tombaiarah, leur
yourte est juste au sud d’ici et ils sont vos parents
(ah düü) ». Chaque fois que nous repassions par
la maison, Tuyaa demandait aux garçons où ils
étaient allés, ce qu’ils avaient reçu. Les garçons,
fiers, sortaient leur butin de leur sac.

Chaque famille évalue avec précaution la
valeur de ce qui est donné à chacun desmembres
de la famille, si bien qu’offrir des présents
appropriés aux visiteurs est un enjeu de taille.
Une fois les prestations de boissons et de nour-
ritures offertes à ses invités, il était de la res-
ponsabilité de Tuyaa de choisir des cadeaux

Figure 2 : Enfants rendant visite aux foyers voisins
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adéquats. Une fois, après avoir longtemps hésité
sur la somme du billet à ajouter aux cadeaux de
Jargal, une des nombreuses cousines d’Erdene
mais fille d’un oncle dont Erdene était particuliè-
rement proche, Tuyaa fit part de ses doutes à
Erdene, de ne lui avoir peut-être pas donné un
cadeau d’une valeur suffisante. Ce dernier
confirmaqueplutôt qu’unbillet de1000MNT,elle
aurait dûajouter unbillet de 5000MNTaux stylos
et bonbons qu’elle avait donnés. Elle lui rappela
que les stylos étaient des feutres fabriqués en
Allemagne, qui à eux seuls coûtaient 2000MNTet
qu’il était impossible de les trouver au village.
Néanmoins, Tuyaa saisit l’opportunité de répa-
rer son erreur lors de la visite du petit frère de
Jargal, à qui il offrit 5000MNT à remettre à sa
sœur en lui disant de s’excuser de sa part.

Cette interaction reflète l’opération compli-
quée de conversion de la valeur d’une relation en
objetsmatériels offerts. Chaque choix de cadeaux

pour des personnes proches doit prendre en
compte des facteurs objectifs : le degré de
parenté, les cadeaux précédemment reçus, et
subjectifs : la perception de l’aisance matérielle
relative des protagonistes, le degré d’intimité ou
désir de renforcer la relation. Néanmoins le fait
que les cadeaux soient une mesure de la relation
est tout à fait transparent au donneur et au
receveur, la difficulté tient seulement à trouver
l’équation juste. Le verbe respecter « hündle- »
signifie littéralement rendre quelque chose
lourd. M’appuyant sur cette étymologie, je sug-
gère que l’attention avec laquelle les personnes
ou individus mesurent la valeur des présents
reçus et offerts objective et actualise le « poids
relatif de respect et de parenté » qui les lient.

Posséder en donnant
Les femmes ont à charge de choisir et donner

les cadeaux. Les hommes néanmoins prennent

Figure 3 : Distribution de présents à de jeunes visiteurs effectuant la tournée du village
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part aux achats, veillent à ce qu’on leur donne et
plus généralement à ce qui est donné et reçu lors
de leurs visites. Au cours de celles-ci, les discours
sur la parenté sont omniprésents. On demande
aux enfants qui passent en groupe et dont on
ignore la filiation, en taquinant un enfant timide :
« Es-tu notre parent ? ». Ou encore, après avoir
établi une connexion généalogique indirecte et
inconnue de l’enfant, on s’exclame avec joie et de
manière à instruire l’enfant : « Tu es bien notre
parent ! ».

En étant interrogés sur la provenance de cha-
cun des cadeaux reçus, les enfants sont encoura-
gés à prêter attention,mémoriser et comparer ce
que chaque famille leur donne. Peut-être réa-
lisent-ils que leur donner des présents est unedes
façons à travers laquelle les adultes médiatisent
leur relation, en d’autres termes, que le cadeau
reçu leur est offert en leur qualité de fils oufille de
leurs parents. Cette leçon d’affiliation familiale
est renforcée par l’apprentissage par les enfants
que la plupart des cadeaux reçus, sont très vite
intégrés au régime de propriété partagée propre
au foyer (Michelet 2017) et doivent être donnés à
leur mère pour être ajoutés à l’ensemble des
stocks de présents distribués aux visiteurs de la
famille. Comme nous l’avons vu dans l’introduc-
tion, c’est ce que Batuhan apprit à ses dépens en
assistant, impuissant, au cadeau fait à son cousin
d’une paire de chaussettes qu’il venait de rece-
voir en cadeau.

Plus âgé, Otgono savait que s’il ne prenait pas
l’initiative de donner à sa mère les présents qu’il
avait reçus demanière à ce qu’il puisse conserver
ceux qu’il affectionnait particulièrement, il
devait accepter que ceux-ci soit remis en circula-
tion sans son consentement. Dans ce cas, non
seulement aurait-il perdu la jouissance de ses
présents, mais également l’opportunité d’affir-
mer son statut de fils en prenant l’initiative de
contribuer aux dépenses familiales. Commepour
le cas des friandises consommées quotidienne-
ment, l’acte de donner était le seul moyen à
travers lequelOtgonopouvait établirunerelation
de propriété sur les présents qu’il avait reçus,
précisément en y renonçant volontairement.

En tant que tels, les présents reçus par Otgono
étaient parfaitement aliénables. De fait, l’acte de
les donner à sa mère permettait leur transforma-
tion immédiate de présents reçus à présents-à-
être-offerts qui ne gardaient aucune trace de leur

possession temporaireparOtgono.Parcontraste,
ce qui demeurait inaliénable était l’acte d’Otgono
d’avoir donné ; acte qui confirmait son statut de
fils au sein de sa famille. En remettant ses
cadeaux à sa mère, Otgono n’établissait pas le
droit de recevoir, mais faisait acte de sa compré-
hension et de ses obligations en tant que fils et
membre de sa famille.

La pratique d’offrir des présents qui viennent
d’être reçus, est générale. Une variété de
« cadeaux génériques », par exemple les chaus-
settes, sous-vêtements, bonbons, cigarettes, etc.)
sontachetésenquantitérelativement importante
et quelques « cadeaux non génériques », par
exemple des services à thé, vêtements, albums-
photo, sacs à main, etc. sont achetés en quantité
moindre de façon à disposer d’un nombre suffi-
sant de cadeaux à apporter à ses aînés et/ou
assez de cadeaux à offrir aux visiteurs lors du
premier jour. Le stock de cadeaux n’est d’aucune
manière suffisant pour couvrir l’ensemble des
cadeaux qui seront offerts aux visiteurs, mais
chaque famille compte sur les cadeauxgénériques
et personnels que ses membres recevront pour
compléter l’investissement initial.

Tous les efforts convergent pour que les biens
reçus soient parfaitement aliénables, soit qu’ils
soient consommés immédiatement, soit qu’ils
soientneufsetgénériquesetdoncsansempreinte
du donneur, ou de circulations précédentes. Ce
sont donc les actes de donner et de recevoir,
l’ordreet la formalitéavec lesquelscesgestessont
opérés qui importent.Une fois le ’poids de l’objet’
mesuré il n’y a aucune obligation de le garder, ce
qui demeure néanmoins est la mémoire de qui a
donné quoi et ce qui a été donné.

Seulsquelquescadeauxsontachetésouconfec-
tionnés avec un destinataire précis et sont exclus
de la circulation généralisée des présents du
Nouvel An. Par exemple, la mère de Tuyaa avait
cousu une veste traditionnelle pour Erdene et
Batuhan et avait acheté une figurine superman
spécialement commandée par Otgono. A l’image
de la plupart de ses jouets, la durée de vie de la
figurine superman qu’Otgono avait reçue de ses
grands-parents fut courte. Celle-ci tant désirée et
attendue par Otgono disparut au bout d’une
semaine. Néanmoins, un an plus tard Otgono se
souvenait encore et mentionnait occasionnelle-
ment le super héros que sa grand-mère lui avait
offert. Non seulement les enfants avaient une
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mémoire précise des personnes qui leur avait
offert tel ou tel jouet ou tel vêtement, mais aussi
se souvenaient-ils de la provenance des biens
reçus par les autres membres de la famille.

Pour lesquelques cadeauxconservésplutôt que
remis en circulation, l’association entre la per-
sonne l’ayant donné et l’objet devient partie inté-
grante de l’objet. En conséquence, la façon dont
les objets circulent d’un
foyer à un autre et le choix
de cadeaux consommables
ou à durée de vie limitée du
fait de leurpiètrequalité est
une façonde limiter la péné-
tration de l’espace domes-
tique par des objets dont
l’utilisation crée de facto
une relation avec leurs donateurs. En ce sens,
par-delà le besoin d’alimenter le stock de cadeaux
à redistribuer, la négociation minutieuse des
quelques présents qu’un enfant sera autorisé à
garder est une façon indirecte de contrôler les
liens que les enfants développent avec des per-
sonnes extérieures à leur foyer. De fait, les pré-
sentsque les enfants reçoiventde foyers inconnus
sont immédiatement consommésou redistribués.

Une des questions formelles posées lors des
salutations est de savoir si le foyer a reçu beau-
coup de visites. Question à laquelle l’hôte répond
invariablement que beaucoup de visites ont été
reçues. De manière cruciale, dans l’échange de
cadeaux et de visites, ce qui importe ce ne sont
pas les objets en eux-mêmes puisqu’ils seront
immédiatement remis en circulation ; ce qui pré-
vaut ce sont les actions de rendre visite et accueil-
lir, donner et recevoir, l’ordre des visites et la
valeur des présents. Rendre visite et recevoir des
cadeaux est aussi obligatoire que d’accueillir des
visiteurs et offrir des cadeaux.Unmanquement à
l’une ou à l’autre de ces obligations est également
perçu commeunmanquede respect pour le foyer.
Visites et dons circulent dans le souci d’un équi-
libre précis, où l’ordre des visites reproduit
l’ordre hiérarchique, et les cadeaux offerts actua-
lisent le poids relatif donné aux relations. Plus un
foyer a un statut élevé corrélé à la séniorité de ses
membres, plus il recevra de visites. Hommes et
objets circulent selon des itinéraires qui reflètent
le réseau de parentèle de chaque foyer et leur
positionhiérarchiqueà l’intérieurdeces réseaux.
Les aïeux n’ayant pas l’obligation de retourner

les visites, des cadeaux leur sont apportés par les
visiteurs. A l’exception des quelques cadeaux qui
sont gardés et des friandises, mets et alcools
consommés, à la fin de la semaine de visites du
Nouvel An, les familles ont redistribué la plupart
des cadeaux reçus.

Si les présents qui circulent durant les visites
du Nouvel An sont parfaitement aliénables, c’est

donc les actes de rendre
visite et de recevoir qui
comptent et demeurent.
Recevoir ne donne pas
nécessairement la préro-
gative d’aliéner l’objet
mais donne immanqua-
blement la capacité de
le faire circuler. Les pré-

sents ne sont qu’instrumentaux par rapport à
l’acte de donner, qui est le véritable objet des
visites duNouvelAn.Pourpreuve, les cadeauxne
sont pas transmis in absentia.

Authentifier la hiérarchie
De manière significative, en comparaison à la

production de relations hiérarchiques par le sys-
tèmede laKula tel queWeiner l’analyse (1992), la
valeur relative des biens aliénables n’est pas
dépendante de la possession par les foyers de
biens (temporairement) inaliénables. La hié-
rarchie sociale célébrée et actualisée au cours des
célébrations du Nouvel An n’est pas « authenti-
fiée » par la préservation de possessions maté-
rielles qu’il s’agirait de « conserver-tout-en-don-
nant (keeping-while-giving) ». Seul le contexte du
Nouvel An génère l’obligation de retourner une
visite reçue. Néanmoins ce ne sont pas les objets
par leurs qualités d’inaliénabilité qui génèrent
cette obligation. En quelque sorte, chaque visite
reçue et rendue forme un système clos et l’ordre
des visites établit des relations hiérarchiques
entre foyers.

Le Nouvel An semble une accélération du pro-
cessus selon lequel toute forme d’accumulation
est soumise au principe d’obligation de donner
une partie pour s’assurer que la fortune (hishig)
– un capital volatile et jamais acquis qui se maté-
rialise dans le succès, la réussite matérielle et la
santé – se pérennise au sein du foyer (Empson
2011). Le grand âge, la connaissance et la des-
cendance nombreuse sont les attributs qui
prouvent la « vertu-fortune » (buyan hishig) d’une
personne et qui lui confèrent le statut de

« Les présents ne sont
qu’instrumentaux par

rapport à l’acte de donner,
qui est le véritable objet

des visites du Nouvel An. »
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personne respectée dans la hiérarchie mongole.
Si ces qualités sont intrinsèquement inalié-
nables, le dispositif de visites ritualisées permet
néanmoins de faire circuler et donc de distri-
buer ce qui en émane : la vertu/fortune (buyan
hishig). Demanière circulaire, plus une personne
est âgée plus sa descendance s’étend, plus elle
reçoit de visites et plus elle a d’opportunité de
donner, et ce faisant d’« authentifier » son statut.
L’« authentification » de l’ordre hiérarchique par
la circulation d’objets parfaitement aliénables
reflète son enracinement dans le passage du
temps. Aucun bien inaliénable n’établit ou ne
représente la supériorité d’un foyer, ou d’un
groupe de parenté sur un autre, supériorité qui
si elle était « authentifiée » dans des biens
immeubles pourraient se transmettre de généra-
tion en génération. La célébration de l’ordre
hiérarchique est interne à chaque parentèle et
chaque année l’itinéraire et le cercle de distribu-
tion s’actualisent selon les naissances de foyer,
et décès d’aïeux. Si l’ordre hiérarchique en lui-
même est atemporel (Højer, à paraître), c’est
dans la mesure où il se reproduit chaque année
en ré-instituant les aînés en tant qu’aînés et
cadets en tant que cadets, et matérialise le
passage irrémédiable du temps et le renouvelle-
ment des générations plutôt qu’il ne les trans-
cende. C’est aussi ce que les enfants appré-
hendent en participant aux cérémonies du
Nouvel An.

Conclusion
Mauss, le premier, mit en lumière que les

dons, dans la mesure où ils restent attachés à la
personne qui les a offerts, sont inaliénables et de
ce fait obligent la personne qui les reçoit. Dans le
cadre des visites duNouvelAnmongol, les visites
reçues sont immédiatement rendues, et la plu-
part des présents reçus sont remis en circulation
immédiatement. En conséquence, lorsque se ter-
minent les festivités, toutes les obligations poten-
tiellement engendrées par les dons effectués
semblent déjà soldées. Lorsque les enfants
découvrent que la plupart des présents qu’ils ont
reçus seront redistribués aux personnes rendant
visite à leur famille, ils font l’apprentissage que,
paradoxalement, l’acte de donner, permet leur

statut de fils ou de fille et, est leur seul moyen
d’affirmer leur propriété sur un objet, précisé-
ment en y renonçant. La leçon, ainsi mise en
exergue, est que ce qui compte et ce qui reste
n’est pas la chose donnée mais l’acte même de
donner et d’avoir donné. Les célébrations du
Nouvel An mongol révèlent comment la hié-
rarchie sociale dans le Gobi Moyen se reproduit
en faisant circuler personnes et biens plutôt
qu’en instrumentalisant des biens inaliénables,
et transcende le passage du temps en mettant à
contribution la force d’actions rituelles répétées
et de l’apprentissage par la participation dès la
plus tendre enfance.
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Introduction

The Mongolian New Year (Tsagaan
Tsar) marks the start of a new astrolo-
gical cycle according to the lunar calen-
dar. The New Year discontinues time
bymaking everyone one year older and

suspends it by orchestrating the enactment of
timeless hierarchical order (Højer forthcoming).
Preparations for the New Year begin weeks
before the event, with the collective preparations
of hundreds of meat dumplings (buuz) and the
purchase of alcohol and gifts. In the days prece-
ding the first day of the Year, the yurt is cleaned
from roof poles to floor carpets. People strive to
’clear’ everything from the past year, including
settling all their debts, so as to make the year to
come, so to speak, new.

The New Year celebrations, which start on the
morning of the first day of the New Year and
continue through the following weeks, consist in
paying ceremonial visits to relatives according to
seniority order and following the formalised pro-
tocol of etiquette. On the first day, parents and
close senior relatives are visited by their children
and junior relatives. In the following days, visits
are extended and returned. Visitors are greeted
with the full range of ceremonial food and beve-
rages, and eachperson, adults and children alike,
is given individual gifts ranging from a few
sweets and a token item (such as a pen or a pair
of socks) to expensive valuables (such as a bottle
of vodka, a piece of pricy clothing, a box of
chocolates, or banknotes).Adults generally avoid
giving valuable objects to children and the Mon-
golian New Year represents one of the rare occa-
sions when children receive non-consumable
gifts.

I celebrated the onset of Year of the Mouse
with my host Erdene, his wife Tuyaa, their sons
Otogno (6yo) and Batuhan (3yo) by paying visits
to their relatives and welcoming their guests
together with them. On the fifth day, one of
Erdene’s cousin paid us a visit, together with his
wife and 2 year-old boy. Batuhan was home,
quietly observing the guests. When his mother
offered a pair of socks, a pack of biscuits and a
banknote to his cousin, Batuhanbroke into tears,
and in-between two sobs, asked her to return his
socks. Unlike his younger brother, Otgono had
learned to anticipate that most presents he had
received ought to be redistributed.

In this paper based on ethnographic fieldwork
in the Middle Gobi, I elucidate the logic under-
lying New Year circulations of good and persons
by examining children’s participation.

Weighing relationships
On themorning of the NewYear of theMouse,

dressed in our nicest deel (Mongolian overcoat),
we all went to pay a ceremonial visit to Erdene’s
grandfather whowas one of the oldestmen in the
village. When we arrived, twenty or so relatives
had already gathered, so that people had to
squeeze to let us sit. We exchanged ceremonial
greetings, drunk a cup of boiling tea, consumed
meat dumplings, sliced meat, a few sweets and
quickly left after Erdene’s grandmother had offe-
red each of us presents. We then headed to the
regional capital to visit Erdene’s parents, uncles
and relatives and spent the day paying visits
according to the same protocole. We returned
home, late at night, dizzy from overeating and
overdrinking.

On the second day of the New Year, a day
deemed inauspicious for travelling, we stayed in
the village. Erdene and the children toured
households (ail hese-) separately, while Tuyaa
stayed home to host children and relatives retur-
ning our visits. Excited by the prospect of paying
visits and collecting gifts, Otgono woke up unu-
sually early, ate a few biscuits with a cup of hot
milked tea that his mother has just made, and
announced that he was going to visit households.
Tuyaa told him to wait for his brother while
Erdene reviewed the list of households that the
boys should visit, starting with their oldest rela-
tives. Otgono repeated the good dozen names of
the relatives and neighbours hewas going to visit
and added proudly that this year he would also
visit ’families he did not know’ so as to get more
sweets and banknotes.

In the village, children gather in small groups
and tour collectively households to collect gifts
fromunrelatedpeople.Children’s visits to people
they don’t knowappear as an ’oddity’ in a context
where adults, precisely, only pay and return
visits to their kin (ah düü). The distribution of
treats to children is however not specific to New
Year celebrations but occurs on any important
ceremonial occasions (children first-hair cutting
ceremonies, weddings, funerals, etc.) because it
is considered propitious to make children happy
(Michelet 2015).
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Soon after we finished breakfast, children
started to come in a steady flow to collect gifts.
Once Batuhan got ready, I accompanied Otgono
and Batuhan on their visits. Otgono and Batuhan
joined two of their older cousins who encouraged
themnot to fearventuringoncompoundsguarded
by unwelcoming dogs. I did not followOtgono and
Batuhanon their visits to unknownhouseholds as
it would have forced the hostess to treat the child-
ren and myself ceremonially. However, I wit-
nessedchildren’svisitswhenIwasathome.When
unrelated children visited us, they entered toge-
ther and silently stayed in the entrancewaiting to
be given something. Sometimes, Tuyaa asked
themwhose son/daughter they were. Most often,
though, children received their gifts silently: pre-
senting their twohands, rapidlyputting theirgifts
in their bag or the chest ’pocket’ of their traditio-
nal coat and leaving immediately. Once out, child-
ren either ran to the next yurt or compared their

booty. They commented on what they had just
received, occasionally mocked a stingy hostess,
proceeded to some exchanges and/or ate a sweet
on their way to the next household.

By contrast, when we visited relatives, hosts
asked the boys to come to them and greet them
ceremonially or they took the initiative of gree-
ting them by sniffing them, and the hostess
invitedustositwhileshewas lookingforourgifts.
My presence was a factor which prompted the
hostess to inviteOtgonoandBatuhan to sit and to
offer themacupof teaandsome food.The conver-
sation generally turned on the topic of whom we
had visited and what presents we had gotten.
As soon as the boys got their presents, they urged
me to leave. Often, the hostess encouraged
Otgono and Batuhan to pay more visits to get
moregifts.At theendofourvisit,Erdene’scousin
for instance prompted Otgono and Batuhan,

Figure 1: Ceremonial New Year Picture. At the centre, the patriarch
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«Go toBatah andTombaiarah, a little south, they
are also your relatives (ah düü)». Each time we
returned home, Tuyaa asked the boys what they
had gotten from whom and they proudly showed
their treasure: some socks, stickers, sweets, etc.
and some small banknotes which they unloaded
in their respective gift-boxes.

All households assess carefully the value of what
is given to each family member, so that offering
appropriate gifts to visitors is a serious matter.
Often, Tuyaa pondered for a little while before deci-
ding on the appropriate combination of gifts for
each guest. Once, after having long hesitated she
feared not having given a valuable enough gift to
Jargal, the daughter of one of her husband’s nume-
rous cousins.Sharingher concernswithErdene,he
confirmed that she should indeed have added a
5000MNT note rather than two of 1000MNT to the
pens and sweets she had gifted her. Tuyaa insisted
that thepenswerefromGermany,costed2000MNT

and could only be bought in Ulaanbaatar. Still,
when Jargal’s younger brother visited us, Tuyaa
took this opportunity to repair her mistake and
asked him to bring a 5000MNT banknote to her
sister and to apologize on her behalf.

This interactionreflects thecomplexoperation
throughwhich the value of a relation is converted
into a material gift. The choice of present
requires to take into account objective (genealo-
gical proximity, past gifts) and subjective factors
(relative material affluence, degree of intimacy,
desire to strengthen the relationship). This said,
the fact that gifts weigh relationships is transpa-
rent to the giver and recipient alike. Thedifficulty
is only in finding the right equivalence.

Owning by giving
Women are in charge of giving presents, men

however also take part in the purchase of gifts,
and pay attention to what is received and given.

Figure 2: Children paying visit to neighbouring households
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They also challenge children, for instance by
teasing them: ”You again? You already got your
present from us!“. These interactions underline
that presents are not nominally given by the
hostess but a present from the family. Gifts and
visits are received in the name of the household
head, and when children are received indivi-
dually they are askedwhose son or daughter they
are. Moreover, two ritualised acts are avoided
among familymembers: husband andwife do not
greet each other ceremonially and parents do not
give presents to their children (before their child-
ren are themselves adults and visit their parents
with their own spouse and children). These two
(absent) acts materialise that family members
are bonded as a ’unit of exchange’ paying visits
and hosting, receiving gifts and distributing pre-
sents to other family units.

By being asked to memorize what each person
they visited gave them, children are encouraged

to pay attention and compare the value of what
has been given to them. They maybe come to
realise that giving them presents is also a way
throughwhich adultsmediate their relationships
with their parents, in other words that the gifts
they receive are given to them in their quality of
son or daughter. This lesson in kinship and
family membership is reinforced as children
learn that the large majority of the gifts they
receive need to be ’returned’ to their mothers to
becomepart of the family reserve of gifts that she
will distribute to visitors, a practice that, as we
saw in the introduction, Batuhan found initially
hard to accept.

At sixyearsold,Otgonohad learned the lesson.
When coming back from visiting households, he
informedhismotherwhohadgivenhimwhat.He
then negotiated with her so as to keep his favou-
rite toys or clothing items, gave his banknotes
to his father for safekeeping (hamgaala-) and

Figure 3: Distribution of gifts to young visitors touring the village

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 09_mp_Michelet p. 12 folio : 56 --- 16/3/018 --- 11H16

SOCIAL ANTHROPOLOGY

56



willingly offered the rest of the gifts he had
collected to his mother. Otgono knew that if he
didnot take the initiative of givinghis presents to
his mother so as to protect some of his gifts, they
wouldmost likelybe taken fromhisbox.Hewould
thus lose the gifts but also lose the opportunity to
establish himself as a «good son». Verymuch like
with sweets in daily situations, the act of giving
was in fact the onlymeans throughwhichOtgono
could claim ownership over the presents he had
received, precisely by voluntarily relinquishing
them.

As such, thepresents thatOtgonohad received
were perfectly alienable. In fact, the act of giving
them to his mother transformed them immedia-
tely from ’received presents’ to ’presents to-be-
given’ which kept no evidence of their temporary
ownership by Otgono. By contrast, what remai-
ned inalienablewasOtgono’s act of having given;
act throughwhichheenactedhis statusof son.By
giving his presents to his mother, Otgono did not
establish the right to receive, but demonstrated
his understanding of obligations as son and
family member.

The practice of giving gifts that have just been
received from visiting households is absolutely
generalised. A range of ’generic presents’ (e.g.
socks, panties, sweets, cigarettes, etc.) are
bought in relatively large quantities to have
enough gifts to bring to elders and to give to
visitors coming on the first day. The stock of
’generic gifts’ constituted ahead of the festivities
is innowaysufficient to coverall thegifts thatwill
have to be given to visitors, but each family
counts on the gifts that respective family mem-
bers will receive upon visiting to complement
their initial investment.

All efforts converge towards the perfect alie-
nability of the given presents. Either they are
consumable goods, or they are new and generic,
and thus bear no material or moral marks of the
personwhogives them.Because gifts aremade to
be perfectly alienable, it is the very act of giving
and receiving, the formality through which these
acts are enacted that matter. Once the weight of
the gift has been measured, there is strictly no
obligation to keep the object; what remains,
however, is the memory of who gave what and of
what was given.

Only a few items are bought or made as perso-
nalised gifts for close relatives. For instance

Tuyaa’s mother, Hand had sewn a traditional
jacket for Erdene andBatuhan, and had bought a
Superman figurine that Otgono had requested.
Like most of Otgono’s toys, the life span of
Supermanwas short. The figurine Otgono had so
desired and longed to receive went missing wit-
hin a week. However a year later, Otgono still
remembered and occasionally mentioned the
Superman his grandmother had given him. Not
only did children keep precise memory of gifts to
them, they also remembered gifts received by
others. Months after the New Year, Bilgüün,
Tuyaa’s 8 year-old niece, could trace accurately
from whom I had received a red bag, a scarf or
even a pen!

Together with the strictly alienable quality of
most objects received, the generalised redistribu-
tion of presents operated during the New Year
celebrations can be viewed as a way to prevent
that homes be penetrated by objects whose use
would create relations with their donor. In this
sense, beyond the need to build up their stock of
gifts to redistribute, the careful selection of a few
gifts that mothers allow their children to keep,
can be seen as a way to control the bonds that
children form with people outside of their home.
In fact, the gifts that children receive from
’unknown households’ are either immediately
consumed or redistributed.

The authentification of hierarchy
Paying visits and receiving gifts is as obliga-

tory as hosting guests and offering them pre-
sents. Failing to fulfil one or the other is equally
perceived as a lack of respect for one’s relatives.
One of the questions formally asked by guests
during salutations enquires about whether the
host household received many visitors. Question
to which the host invariably replies that he
receivedmanyvisits.Crucially,whenexchanging
gifts and visits, whatmatters is notwhat is given,
as gifts will immediately be put back in circula-
tion, but the very actions of paying visit and
welcoming, giving and receiving, the order of
visits and the value of what was received.

Visits and gifts circulate with a concern for a
precise balancewhereby the order of visits repro-
duces hierarchical order, and gifts actualize the
relative weight given to a relationship. Junior
households are first to pay a ceremonial, which is
returned within a few days, unless the hosts
visited live too far. Elders are the persons who

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 09_mp_Michelet p. 13 folio : 57 --- 16/3/018 --- 11H16

SOCIAL ANTHROPOLOGY

57



receive the largest number of visits, as paying
respect to one’s elders is the primary purpose of
the New Year celebrations and a source of merit.
Elders are not expected to return visits because
their age put them at the apex of hierarchy and
also render them unable to travel, so that guests
bring them gifts. Still, given that close and
remote relatives visit elders, their household
faces superior spendings in consumable goods
and gifts than junior households do.

With the exception of the few gifts which are
kept and the edibles which have been consumed,
at the end of the New Year celebrations, families
have redistributed most of what they received. If
the gifts that circulate during the New Year
celebrations are perfectly alienable, the very
acts of visiting and hos-
ting are what matters. To
receive does not necessa-
rily confer theprerogative
to alienate the object but
gives the capacity to circu-
late it. Gifts are instru-
mental to theact of giving,
which stands as the real purpose of New Year
visits as demonstrated by the fact that gifts are
never transmitted in absentia. Significantly, in
comparison to the production of hierarchical
relationships within theKula system as analysed
by Weiner (1992), the relative value of alienable
goods circulated during the New Year celebra-
tions does not depend on the household’s owner-
ship of inalienable goods. The social hierarchy
celebrated and actualized is not authentified by
the ownership of goods that ought to be preser-
ved, what Weiner calls «keeping while giving».
The paradox at the heart of gift-giving in Mongo-
lia is not of «keepingwhile giving» but of «owning
by giving». In Mongolia, only visits paid in the
context of the New Year celebrations ought to be
returned. Nonetheless, this obligation is not
generated by the fully alienable gifts received
upon these visits. As such, each pair of visit, paid
and returned, is a closed system, while the order
of visits instigates anew hierarchical relation-
ships among households.

The New Year celebrations seem an accelera-
tion of the processus whereby keeping is
submitted to the obligation of giving a part to try
and ensure that fortune (hishig) – a volatile capi-
tal which materialises itself in success, wealth
and health – be preserved (Empson 2011). Old

age, knowledge andwidespread descent are attri-
butes that are evidence of a person virtue/for-
tune (buyan hishig) andwhich confer the status of
respected persons within the Mongolian hierar-
chical system. If these qualities are intrinsically
inalienable, the apparatus of ritualised visits
nonetheless allows to circulate and thus to dis-
tributewhat emanates: the virtue/fortune (buyan
hishig). In circulary, the older a person is, the
more her/his descent extends, the more she/he
receives guests who authentify her/his status.
The authentification of hierarchical order by per-
fectly alienable goods reflects its grounding into
the passing of time. No inalienable good, trans-
mitted from one generation to the next, esta-
blishes or represents the superiority of an house-

hold, or of a kin group
over another. The celebra-
tion of hierarchical order
is intrinsic to each paren-
tele. Each year, the itine-
rary and the circle of dis-
tribution is actualized
depending on birth and

deaths. The hierarchical order is in itself atem-
poral (Hojer), to the extent that it reproduces
itself every year by re-instituting seniors as
seniors and juniors as juniors, while materiali-
sing the ineluctable passing of time and the
renewal of generation rather than transcending
it. This is also what children apprehend in parti-
cipating in the New Year celebrations.

Conclusion
Mauss first highlighted that gifts, to the extent

that they remain attached to the personwho gave
them, are inalienable and thus oblige their reci-
pient. During the Mongolian New Year, visits
are paid back-to-back, and most gifts received
are alienable and re-offered, so that the produc-
tion of obligations through gift-giving seems pre-
cluded. In a context where alienable gifts are
given and returned without delay, what matters
and remains is the very act of giving and having
given. As children discover that most of the
gifts they received as daughter and son of their
family will be redistributed to the guests visi-
ting their families, they learn that relinquishing
a gift voluntarily is, paradoxically, their only
mean to assert their personal ownership over it.
Participating in the circulation of gifts, children

« Gifts are instrumental to
the act of giving, which

stands as the real purpose
of New Year visits. »
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also learn that what matters and will remain are
not the gifts themselves, but the very act of
giving. The exchange of visits and perfectly
alienable gifts brings to the fore an alterna-
tive to the principle, described by Weiner, of
inalienable possessions which warrant hierar-
chical values and order. Here, social hierarchy
sustains itself through circulating rather than
instrumentalising (inalienable) good, and trans-
cends the passing of time by grounding itself
in the power of repeated ritualised actions in

which children are invited to partake from their
youngest age.
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Résumé
La production vocale primate est souvent considérée comme affectivement biaisée, c’est-à-dire

qu’elle seraitdépendanted’uncontexteémotionnelapproprié.Elle s’opposerait encelaà laproduction
vocale humaine quimontrerait une capacité de produire unmême son sous des expériences affectives
variées, reflétant ainsi une multiplicité de fonctions pour chaque vocalisation. Les études présentées
dans cet article suggèrent que le comportement vocal chimpanzé ne serait qu’en partie affectivement
biaisée : nos observations montrent qu’au moins une vocalisation (le grunt) intervient dans des
contextes de valence diverse chez le jeune enfant. Cette vocalisation cohabite avec d’autres compor-
tements vocaux clairement biaisés affectivement (comme le whimper ou cri de détresse) mais
acoustiquement et fonctionnellement riches. Enfin, des données préliminaires sur les cris des
chimpanzés adultes en situation d’alarme suggèrent qu’ils sont capables de maintenir un comporte-
ment vocal contingent à la détection d’un objet menaçant en compagnie d’autres chimpanzés, même
lorsqu’ils y ont déjà été exposés sans leurs congénères. Ces données suggèrent un lien complexe entre
émotions et comportement vocal chez le chimpanzé.

Mots-clés
Chimpanzés sauvages, émotion, vocalisation, flexibilité vocale

Studies on the role of emotion in chimpanzee
vocal production

Abstract
Primate vocal production is often considered as affectively biased. Indeed, chimpanzee vocaliza-

tions are supposedly produced under specific emotional states. This contrasts with human vocal
production,which is functionallyflexible,with calls beingproducedundervariousaffective states.The
studies presented here suggest that this is only partly the case: through observations of chimpanzee
infants,we found that onevocal behavior (the grunt) is producedwith adiversity of emotional valence.
Chimpanzee infants also produce calls that are clearly affectively biased (the whimper) but nonethe-
less acoustically and functionally rich. Finally, preliminary results from a study on alert vocal
behavior in adult chimpanzees suggest that contingent vocal behavior can be maintained in social
contexts, even when the threatening object has been seen before. These data show the complexity of
the link between affect and vocal behavior in chimpanzees.

Keywords
Wild chimpanzees, emotion, vocalization, vocal flexibility
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Introduction

Celui ou celle qui aborde pour la pre-
mière fois le comportement des chim-
panzés (Pan troglodytes) se plongera
sans doute dans les travaux de Jane
Goodall et dans l’ouvrage The Chim-

panzees ofGombe [1], qui représente, 30ansaprès
sa parution, un ouvrage incontournable pour les
primatologues des grands singes. Jane Goodall
fut l’une des pionnières de la recherche avec les
chimpanzés sauvages. Dans son ouvrage, elle est
également l’une des premières à tenter de ras-
sembler lavariétédes comportementsvocauxdes
chimpanzés dans un répertoire vocal, qui singu-
larise certainesunités vocales et séquencesd’uni-
tés vocales. Etablir un répertoire vocal ne sup-
pose pas seulement de singulariser les différents
« cris » ou vocalisations (un projet qui est rendu
encore plus difficile par le caractère « gradé » des
vocalisations chimpanzées [2]), ou leur position
sur un ensemble de continuums). Il s’agit égale-
ment de pouvoir attribuer une sémantique (sin-
gulière ounon) à cesdifférentesunités vocales. Si
le projet de Goodall dans son ouvrage est plus
large (elle entend en effet rassembler ce qu’on
sait alors des chimpanzés de Gombe en Tanzanie
après plus de 20 années de recherche, de leur
structure sociale à leur histoire de vie, en passant
par leur comportement alimentaire), Goodall
choisit comme solution théorique de produire
une typologie des vocalisations selon les états
émotionnels qui les accompagnent, une solution
théorique basée sur l’idée que la production
vocale chimpanzée est « affectivement biaisée ».
Goodall écrit même que (ma traduction) : « Les
vocalisations chimpanzées sont étroitement liées
à l’émotion. La production d’un son en l’absence
de l’état émotionnel approprié semble représen-
ter une tâche impossible au chimpanzé » [1]
(p. 125). Suivant cette approche, Goodall [1]
regroupe une trentaine de types de vocalisations
que ses assistants et elle-même sont capables de
distinguer acoustiquement, à l’oreille. Ces diffé-
rentes vocalisations seraient produites sous
l’empire de différentes émotions positives et
négatives : la peur, la surprise négative (puzzle-
ment), l’agacement (annoyance), l’appréhension
sociale, la peur sociale, la colère, la rage, la
détresse, l’excitation sexuelle, la satisfaction du
contact corporel, la satisfaction pendant le four-
ragement, l’excitation sociale, et enfin, les senti-
ments de sociabilité. L’on pourrait dire que les

émotions « positives » motivent l’animal à s’en-
gager ou à continuer une interaction en cours,
alors que les émotions plutôt « négatives » invi-
tent l’organisme à suspendre l’interaction ou à la
rompre. En tout cas, l’état affectif est supposé
nécessaire à la production vocale. Les vocalisa-
tions animales non-humaines, en d’autres ter-
mes, sont des signaux spécifiques à certaines
circonstances émotionnelles et liés à des états de
motivation vécus par l’émetteur de la vocalisa-
tion. Ce caractère « affectivement biaisé » du
comportement vocal chimpanzé, constitue une
thèse plus largement soutenue dans la littérature
(voir [3,4]) et concerne l’ensemble des primates
non-humains.

Cette idée que l’émotion est capitale (et peut-
être même nécessaire) à la production vocale
animale en général, et chimpanzée en particu-
lier, est l’idée centrale des études qui ont été
menées grâce au financement de la Fondation
Fyssen.

Dans une première étude, nous avons observé
le comportement vocal des jeunes chimpanzés
afin de déterminer si toutes les productions
vocales sont en effet affectivement biaisées.Nous
avons trouvéque les grunts, omniprésentsdans le
répertoire chimpanzé, constituent une unité
vocale extrêmement flexible et produite dans des
contextes affectifs variés chez l’enfant, ce qui
suggère une certaine flexibilité fonctionnelle
dans leur répertoire.Dansunsecond temps,nous
avons analysé un comportement vocal fortement
émotionnel et affectivement biaisé, les whimpers
ou cris de détresse, et nous avons tenté de com-
prendre dans quelle mesure ils pouvaient être
flexibles dans leur usage et leurs caractéristiques
acoustiques. Enfin, dans une troisième étude,
nous avons tenté d’approcher les mécanismes
motivationnels des vocalisations d’alerte chim-
panzées en utilisant un protocole original. Les
premiers résultats suggèrent que les vocalisa-
tions produites dans des contextes d’alerte
peuvent être produites même après habituation
au stimulus, ce qui suggèrerait qu’elles ne sont
qu’en partie produites sous l’empire de l’affect.
Les études mentionnées dans cet article ont été
conduites entre février et juin 2014, décembre
2014, mars et juin 2015 et mars et mai 2016 avec
les chimpanzés sauvages (Pan troglodytes
schweinfurthii) de la communauté de Sonso, dans
la forêt de Budongo en Ouganda [5].
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Étude 1 : le comportement vocal précoce
du chimpanzé et l’évolution de structures
vocales fonctionnellement flexibles

Dans une première étude, nous avons tenté
d’analyser la mesure dans laquelle la production
devocalisationsdesenfantschimpanzésestaffec-
tivement biaisée. Comme nous l’avons vu plus
haut, les vocalisations primates sont largement
caractérisées comme étroitement liées à des
contextes bien particuliers et produits sous
l’empire d’une expérience affective bien spéci-
fique [6]. En cela, le comportement vocal pri-
mate non-humain se distinguerait du comporte-
ment vocal des primates humains [7]. Chez les
humains, le systèmevocal est capabledeproduire
une variété d’expressions, qui sont souvent
apprises et exprimées sous divers états émotion-
nels ou affectifs, avec une correspondance non
exclusive entre signaux et fonctions. Ceci serait
permis par une capacité de « flexibilité vocale
fonctionnelle ». La flexibilité vocale fonction-
nelle, ou « la capacité de produire des sons qui
sont exempts de toute fonction prédétermi-
née » [8] est considérée comme une caractéris-
tique importante du langage humain et repré-
sente une condition cognitive préalable à l’ap-
prentissage d’une variété d’expressions culturel-
lement spécifiques. La flexibilité vocale fonction-
nelle se manifeste par le découplage des signaux
et des fonctions de certains sons produits par les
jeunes enfants [8,9] : outre la production de
signauxspécifiquesà l’espèce (lespleurset le rire,
par exemple) et avec une force illocutoire carac-
téristique (pour exprimer la plainte et l’exulta-
tion), les jeunes enfants humains âgés de 3 à
4 mois produisent des sons non-végétatifs (appe-
lés squeals, vocants et growls) qui peuvent chacun
intervenirsousdiversétatsaffectifs.Cesdonnées
suggèrent qu’il existe effectivement des sons,
dans le répertoire vocal humain, qui, contraire-
ment aux vocalisations propres à une espèce, ne
sont pas liés à une émotion spécifique.

Pour autant, nous avons des raisons de penser
que le système vocal d’autres espèces de pri-
mates, notamment des grands singes, manifeste
de la flexibilité vocale fonctionnelle. Une analyse
récente du comportement vocal bonobo (Pan
paniscus) a révélé qu’ils peuvent produire un son
(le peep) de manière acoustiquement indistincte
dans des contextes positifs et neutres, suggé-
rant une certaine flexibilité fonctionnelle vocale
présente chez un primate non-humain [10]. Par

ailleurs, ces vocalisations sont également pro-
duites dans des états émotionnels de valence
négative, lorsque les sujets sontagressésouqu’ils
découvrent unprédateur. Ces peepsnégatifs, s’ils
possèdent une fréquence fondamentale plus
haute que les autres et qu’ils sont relativement
plus courts que les peeps positifs, semblent acous-
tiquement très proches de ceux produits dans les
autres contextes émotionnels. Ils laissent à pen-
ser que la flexibilité vocale fonctionnelle existait
déjà chez l’ancêtre commun de Pan et d’Homo.
Dans cepremierprojet, nousvisionsdoncàdéter-
miner si les chimpanzés peuvent produire des
sons qui ne sont pas affectivement biaisés et qui
peuvent exprimer des états positifs, neutres et
négatifs à différentes occasions.

Suivant l’échantillon d’Oller et collègues [8],
nous avons observé tous les enfants âgés de 0 à
12 mois présents dans la communauté de Sonso,
forêt de Budongo en Ouganda, en 2014 et 2015.
Les chimpanzés sont capables de produire des
signaux vocaux dès les premiers jours de vie [11]
et ils sont socialement réactifs dès les premières
semaines de vie [12,13]. Nous nous sommes
concentrés sur 7 individus, dontnous avons enre-
gistré plus de 2 000 productions vocales. Un mil-
lier d’entre elles ont été sélectionnées pour une
analyse contextuelle détaillée. Nous nous som-
mes particulièrement intéressés à la production
de gruntsouaux comportements vocauxquenous
avons rassemblés sous ce terme (plus de 80 % de
la totalité des cris). La production de grunts
semble présenter une grande souplesse au cours
dudéveloppement,avantqu’ilsnesoientproduits
de manière sélective et appropriée, lorsque les
chimpanzés rencontrent des individus hiérarchi-
quement supérieurs notamment [14] ou qu’ils
fourragent [15]. Les grunts sont produits à partir
des premières semaines de vie [12,16]. L’on peut
distinguer trois types de grunts principaux : les
uh-grunts sont courts, tonals et perçus commedes
voyelles telles que juk, jok ou jak par les hu-
mains ; les staccato-grunts se composent d’une
courtesériedeuh-grunts.Cesdeuxpremierstypes
degruntssontproduits lorsque l’enfantrencontre
unobjetnouveauouqu’il approcheuncongénère.
Enfin, le troisième type de grunt est le plus cou-
rant : il s’agit des effort grunts qui sont à peine
audibles. Ils sont essentiellement produits
lorsque l’enfant se déplace, d’où l’appellation de
grunts « d’effort » [16]. SelonPlooij et Laporte, les
grunts d’effort consisteraient en une simple
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libération d’air due à un effort musculaire. En ce
sens, ils auraient peu de valeur communicative et
seraient peut-être même à rapprocher de sons
végétatifs. Pourtant, et comme le note Plooij lui-
même, ce type de gruntspeut se produire pendant
une absence totale de mouvements. Nous avons
décidé d’analyser tous ces sons ensemble, au lieu
de décider a priori qu’ils étaient fonctionnelle-
ment et acoustiquement distincts : comme nous
l’avons mentionné précédemment, le répertoire
vocal des chimpanzés est en grande partie gradé.
Cela vaut également pour le grunt, duquel les uh-
grunts et les effort grunts sont peut-être des ver-
sions gradées qui s’inscrivent sur un continuum.

Pour chaque événement vocal, nous avons
codé le comportement de l’enfant et celui de la
mère. L’événement vocal a été codé comme reflé-
tantunétat émotionnel positif si l’enfant jouait et
qu’il était détendu, qu’il était épouillé par un
congénère, s’il se nourrissait du sein de la mère,
et moins souvent de nourriture solide, et s’il
produisait un son en s’approchant d’un congé-
nère pour le saluer. L’événement vocal était
considéré comme neutre si l’enfant produisait le
son en se déplaçant, s’il se reposait (absence ou
quasi-absence de mouvements), s’il manipulait
unobjet sanspourautant joueravec, et s’il saluait
un congénère sans s’en approcher. Enfin, le
contextede lavocalisationétait considéré comme
négatif si l’enfant essayait de se nourrir du sein
de la mère sans y parvenir ou s’il quémandait de
la nourriture sans la recevoir, s’il essayait de
rentrer en contact avec la mère ou de se dissimu-
ler dans ses bras, ou s’il essayait de s’échapper
d’une situation inconfortable (un mouvement
trop brusque de la mère quand l’enfant est porté,
ou un jeu trop agressif). Comme le montre la

Figure 1, les grunts sont produits dans une
variété de contextes émotionnels. Ils semblaient
être largement présents dans des contextes néga-
tifs chez les plus jeunes des individus. En effet,
entre 0 et 2 mois, la quasi-totalité sont produits
par l’enfant lorsqu’il se trouve dans une position
inconfortable ouqu’il essaied’atteindre le seinde
la mère sans y parvenir. Plus tard, ils se mani-
festent dans des contextes positifs (épouillage,
jeu) et neutres (avec ou en l’absence de mouve-
ment). A contrario, certaines autres vocalisa-
tions (comme les whimpers – voir l’étude no 2)
sont presque exclusivement produites dans des
contextes négatifs.

Après avoir montré qu’ils étaient présents
dans divers contextes émotionnels, la prochaine
étape de l’étude consistait à vérifier si ces
grunts positifs, neutres et négatifs étaient de fait

Figure 1. Classification des grunts par individu et par émotion (% par catégorie).

Figure2.Kaija, undes enfants observés.Photopar
Guillaume Dezecache.
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acoustiquement indistincts. Nous avons sélec-
tionné au hasard 240 grunts (80 par catégorie
d’émotion) quenousavons extraits.Des résultats
préliminaires obtenus avec une analyse de type
dynamic timewarping (DTW) suivi d’un clustering
des différents sons ont montré que les grunts
semblentdistribuésdemanièrehomogènesur les
trois types d’émotion, ce qui suggère que les
grunts représentent une unité vocale fonctionnel-
lement flexible, c’est-à-dire un son qui n’a pas de
fonction prédéterminée. Il faudrait dorénavant
étudier si ces différents sons deviennent ensuite
biaisés affectivement chez l’adulte.

Étude 2 : les cris de détresse : une
vocalisation très marquée affectivement
mais flexible dans sa production

Dans une deuxième étude, nous avons profité
d’autres types de vocalisation produits par les
jeunes enfants, que nous avions alors collectés et
que nous avons mentionnés plus haut, les whim-
pers ou cris de détresse. Ces sons sont fréquents
dans les interactions entre mère et enfant et ils
sont les cris de détresse des chimpanzés par
excellence.

Au cours de la période périnatale, lorsque les
enfants passent une grande partie de leur temps
en contact avec la mère, les whimpers se pro-
duisent quand le contact ventro-ventral est
rompu et/ou lorsque l’enfant n’arrive pas à accé-
der au sein de la mère, même si, comme nous
l’avons vu, des grunts sont parfois aussi produits
dans ces circonstances. Plus tard, la perte du
contact avec la mère (lorsqu’elle n’est plus en
visuel), la menace sociale (notamment les situa-
tions d’agression entre les congénères) et la dou-
leur physique (lorsqu’une séance de jeu avec un
individu plus âgé devient trop agressive) sont les
causes les plus courantes. Dans une étude longi-
tudinale antérieure, il s’est avéré utile de faire la
distinction entre les whimper-hoos (qui se pro-
duisent rarement en série, sons doux et de fré-
quence basse), les whimpers (séries de whimper-
hoos dont la fréquence fondamentale devient
progressivement plus haute au cours de la
séquence) et les pleurs, qui ressemblent à des cris
d’adulte et sont marquées par une fluctuation
rapide de la fréquence [16]. LaFigure3présente
une séquence, variant entre des whimpers et
allant jusqu’à un début de pleurs, ces derniers
étant encore plus visibles sur la Figure 4.

Cette variabilité acoustique des vocalisations de
détresse des jeunes chimpanzés leur permet
d’attirer l’attentionde leurmèrepourunevariété
de besoins. Ces sons pouvant révéler l’identité de
leur émetteur, ils peuvent permettre à lamère de
réagir très vite [17]. Notre but dans cette étude
était de mieux comprendre cette variabilité fonc-
tionnelle et acoustique et d’en examiner la poten-
tielle flexibilité.

Chez leshumains, aumoins trois causesde cris
dedétresseont étédécrits : après lanaissance, les
enfants humains produisent des cris lorsqu’ils
ont faim [18], lorsqu’ils sont séparés des
mères [19] et lorsqu’ils ressentent de la dou-
leur [20]. Si des différences acoustiques ont été
trouvées entre divers types de vocalisations de

Figure 3. Spectrogramme temps-fréquence d’une
série de whimpers, finissant par des pleurs, après
rupture du contact entre Kaija et sa mère (Kwera).
On observe clairement une augmentation de la fré-
quence fondamentale au cours de la séquence.

Figure 4. Spectrogramme temps-fréquence d’une
série de pleurs, produit par Kaija après rupture du
contact avec sa mère (Kwera).

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 10_mp_Dezecache p. 5 folio : 64 --- 16/3/018 --- 11H20

ETHOLOGIE / PSYCHOLOGIE

64



détresse produits dans différents contextes [21],
il est généralementadmisque les vocalisationsde
détresse font partie d’un système gradé [22], la
fréquence fondamentale jouant un rôle impor-
tant dans la transmission des différents niveaux
d’urgence [23,24]. Des conclusions similaires ont
été tiréespour les appelsdedétressedesanimaux
non humains. Dans une revue de la littérature,
Lingle et ses collègues [25] ont noté que les deux
principaux types d’appels produits par les jeunes
animauxendétresse (c’est-à-dire, les appels d’iso-
lement et de capture) se placent en fait sur un
continuum.

Afin d’examiner quels facteurs pouvaient
expliquer la richesse acoustique des appels de
détresse des jeunes chimpanzés, nous avons ana-
lysé 271 séries d’appel de détresse recueillies
auprès de 8 enfants chimpanzés, au cours d’inte-
ractions spontanées avec leurmère. Pour chaque
séquence, nous avons codé la cause de la vocali-
sation et nous avons classé les séquences en
fonction de l’urgence de la situation du point de
vue de l’observateur humain : les situations pré-
sentant un élément menaçant (comme un préda-
teur potentiel, un humain trop proche) ou infli-
geant de la douleur (comme un jeu trop brusque)
étaient d’urgencemaximale. La séparation entre
la mère et l’enfant était jugée comme d’urgence
intermédiaire parce que la mère chimpanzée est
en général très attentive à son enfant et qu’elle
n’admettrait pas elle-même une distance qui
lui semblerait menaçante. Enfin, certaines sé-
quences de whimpers étaient produites sans
raison apparente et donc d’urgenceminimale. La
présence d’autres éléments contextuels était
aussi notée quand il était possible de le faire :
nous avons ainsi codé la distance entre lamère et
l’enfant au début de la vocalisation. Nous avons
également analysé son comportement au cours
de la séquence vocale : si elle regardait l’enfant, si
elle l’approchait, si elle vocalisait, et si elle venait
le prendre dans ses bras.

L’analyse acoustique était, comme pour
l’étude 1, réalisée avec des techniques de speech
analysis. Nous présenterons ici des données dont
les paramètres ont été extraits manuellement. Il
s’agit notamment de la valeur pic de la fréquence
fondamentale (la fréquence fondamentale pou-
vant augmenter avec le caractère aversif de la
situation) à la moitié de la première vocalisation
de la séquence, ainsi que la fréquence de vocali-

sation (nombre de vocalisations divisé par la
durée totale de la séquence de vocalisation, en
secondes).Commeonpeut levoir sur laFigure5,
la fréquence fondamentale pic de la première
vocalisation d’une séquence augmentait avec
l’urgence de la situation, avec une différence
claire entre le niveau minimal et les niveaux
intermédiaire et maximal d’urgence. La fré-
quence temporelle d’émission des cris augmen-
tait quant à elle davantage en situation d’urgence
maximale. De manière surprenante, les situa-
tions d’urgence intermédiaire étaient marquées
par une fréquence temporelle d’émission infé-
rieure aux situations d’urgence minimale.

Comment ces différents paramètres acous-
tiques impactent-ils la mère ? Les résultats
indiquent que les mères approchent le plus en
situations d’urgence intermédiaire et maximale,
et qu’elles collectent l’enfant davantage en situa-
tion d’urgence maximale que dans les autres
situations. Des analyses en cours semblent mon-
trer que la réaction de la mère peut être prédite
par l’acoustique du cri seule. Cela étant dit, de
nombreuxautres signaux (indicesdans l’environ-
nement, expressions faciales et gestuelles de
l’enfant) jouent un rôle important dans la déci-
sion de lamère d’intervenir ou non. Ces quelques
résultats suggèrent en tout cas que les chimpan-
zés modulent leurs vocalisations de détresse en
fonction de l’urgence de la situation.

Figure5.Niveaude la fréquence fondamentale (pic
de la fréquence fondamentaleà lamoitiédupremier
cri) en fonction de l’urgence de la situation. Les
barres d’erreur représentent l’erreur type.
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Étude 3 : le rôle de l’émotion
dans la production de cris d’alarme

Une étape importante dans l’évolution de la
capacité communicative humaine est l’émergence
de la capacité de produire des signaux qui sont
sensibles aux états de connaissance des autres et
qui sont sélectivement ajustés pour les modifier
activement. Il s’agit ainsi de signaux qui ne sont
pas simplement tributaires de l’expérience émo-
tionnelle et épistémique de celui qui les produit
mais qui sont précisément émis pour apporter de
l’information importante à autrui, au-delà du res-
senti émotionnel et motivationnel individuel.
Chez l’homme, une telle capacité se reflète notam-
ment par la modulation de la production de
signaux pour maximiser leur pertinence pour le
récepteur [26]. La question de la répartition phy-
logénétique de cette capacité est contestée. Chez
les chimpanzés, des études récentes ont montré
que les mécanismes à la base des comportements
vocaux d’alerte sont sensibles à la présence de
congénères, à la composition du groupe et à ses
états épistémiques [27,28]. Ces études suggèrent
donc que les chimpanzés sont capables d’adapter
leur comportement communicatif aux besoins
d’information d’autrui. Cela signifie-t-il pourtant
que les chimpanzés éprouvent une motivation à
fournir des informations aux autres ? Cette ques-
tion requiert l’analyse des mécanismes mêmes de
la production vocale des chimpanzés, en particu-
lierdansdescontextesémotionnellementchargés,
tels que les situations alarmantes ou de danger.
Unepremière étapepourpermettrededévoiler les
mécanismes à l’œuvre dans la production vocale
d’alerte consisterait à isoler la contribution de
processus émotionnels de préservation de soi,
c’est-à-dire, la réaction émotionnelle propre de
l’animal lorsqu’il est exposé à un objet menaçant.
De fait, s’il existe une motivation à communiquer
de l’information à autrui chez les chimpanzés, ils
devraient maintenir leur comportement commu-
nicatif même après avoir été exposés et habitués à
l’objet menaçant, pour peu qu’ils le considèrent
encore comme d’intérêt pour leurs congénères.
Les humains manifestent sans aucun doute une
telle motivation communicative : si Marie passe
par un nouveau magasin qui possède des articles
qu’elle sait être d’intérêt pour Jean, elle ne man-
quera pas de communiquer à Jean la présence du
magasin lors d’un passage ultérieur en sa com-
pagnie. Dans l’écologie primate, une situation
similaire pourrait être la découverte d’un nouvel

arbre fruitier par un animal solitaire, et la visite
subséquente de ce même individu avec des congé-
nères, si l’individuquidécouvre l’objetet lescongé-
nères partagent un intérêt commun pour l’objet.

Dans cette étude, neuf mâles chimpanzés
étaient d’abord exposés à un modèle d’araignée
(une espèce non présente dans la forêt de
Budongo en Ouganda – un objet pour lequel les
chimpanzés montraient de l’appréhension) seul.
On leur présentait ensuite lemême objet soit seul
(Groupe Non-social), soit en compagnie d’autres
individusde lacommunauté(GroupeSocial).Si la
production vocale chimpanzée est marquée par
une motivation à communiquer quelque chose à
autrui, au-delà de la simple excitation indivi-
duelle, nous prédisions que le comportement
communicatif devrait être davantage maintenu
entre les deux présentations chez les individus
du Groupe Social que chez les individus du
Groupe Non-Social. En considérant le comporte-
ment vocal produit contingent pendant la pre-
mière minute après la détection de l’araignée
(Figure 6), nous avons pu voir que le comporte-
ment vocal semblait plus fréquemmentmaintenu
et même augmenté dans le Groupe Social lors de
la secondeexposition.Eneffet, un seul des quatre
individus du Groupe Non-Social a produit une
vocalisation lors de la deuxième exposition,
contre trois des cinq individus du Groupe Social.
Il s’agit cependant d’un résultat non-différent de
la chance, peut-être pour des raisons de taille
d’échantillon. Nous entendons augmenter la
taille de l’échantillon afin d’obtenir au moins six

Figure 6. Proportion d’essai (/1) comprenant
une vocalisation contingente à la détection de
l’araignée dans le Groupe Social (Social) et le
Groupe Non-Social (Non-Social).
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individus dans chaque groupe, ce qui consisterait
à tester tous lesmâles adultes de la communauté.
S’ils s’avèrent aller dans le même sens, ces résul-
tats montreraient qu’à expérience égale avec un
objet menaçant, un individu exposé avec des
congénères maintient son comportement com-
municatif, suggérant que la vocalisation d’alerte
n’est pas tributaire de la seule émotion d’appré-
hension ou de surprise ressentie par l’individu.

Discussion générale et perspectives
Les travaux réalisés au cours de ce post-docto-

rat se sont inscrits dans la thématique générale
du rôle de l’émotion dans la vocalisation animale
non-humaine, et chimpanzée en particulier. Par-
tantde l’hypothèsequelesvocalisationschimpan-
zées sontaffectivementbiaiséesetproduites sous
l’empire de l’émotion, nos observations suggè-
rent qu’aumoins une vocalisation (le grunt) inter-
vient dans des contextes de valence diverse chez
le jeune enfant. Cette vocalisation cohabite avec
d’autres comporte-
ments vocaux clai-
rement biaisés af-
fectivement (com-
me leswhimpers ou
cri de détresse)
mais acoustiquement et fonctionnellement ri-
ches. Enfin, les premières données d’une der-
nière étude vont dans le sens d’un lien ténu mais
non « nécessaire » entre la production vocale et
l’expérience affective individuelle chez les chim-
panzés, en montrant des individus maintenant
leur vocalisation d’alerte en situation sociale
alorsqu’ilsontdéjàétéexposésà l’objetmenaçant
auparavant. Ces données suggèrent qu’émotion
et production vocale sont liées de manière com-
plexe chez le chimpanzé.

Note
L’ensemble des travaux présentés dans cet ar-

ticle sont en cours de préparation pour publica-
tion dans des revues internationales à comité de
lectureet/oureçoiventactuellementdesdonnées
complémentaires.Certainesdesanalysesprésen-
tées ici sont donc à dessein ou à défaut prélimi-
naires et peuvent donner lieu à des interpréta-
tions plus complètes ou différentes dans les tra-
vauxqui serontpubliés.L’auteur invite les lecteurs
intéressés à le contacter par email (guillaume.
dezecachesgmail.com) pour de plus amples
informations.
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Introduction

New investigators of the behavior of
chimpanzees (Pan troglodytes) will
undoubtedly immerse themselves in
the works of Jane Goodall and in her
book The Chimpanzees of Gombe [1].

Thirty years after its publication, this book still
represents an indispensable work for the resear-
chers of the behavior of great apes. Jane Goodall
was one of the pioneers in investigating the beha-
vior of wild chimpanzees. In this book, she is also
among the first to try to gather the variety of
vocal behaviors produced by chimpanzees into a
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comprehensive vocal repertoire. Establishing a
repertoire does notmerely consist of singling out
the vocal units (a project which is especially diffi-
cult in chimpanzees, given the graded nature of
their vocal behavior [2]). It also consists of attri-
buting semantics to those various calls, i.e., a set
of circumstances where the utterance of a given
call is appropriate. Jane Goodall’s solution to
establish the semantics of chimpanzee vocal
behavior is to produce a typology of vocalizations
based on the emotional states that supposedly
accompany vocal production. This theoretical
option is based on the idea that chimpanzee vocal
production is ”affectively biased“. Jane Goodall
even notes that ”chimpanzee vocalizations are
closely bound to emotion. The production of a
sound in the absence of the appropriate emotio-
nalstateseemstobeanalmost impossible taskfor
a chimpanzee“ [1] (p. 125). Following this
approach (matching vocalizations with a corres-
ponding emotional state), Jane Goodall distin-
guishes between around thirty calls that her field
assistants and herself are capable of telling apart
byear.Thesedifferentvocalizationsareproduced
under the influence of a variety of positive and
negative emotions: fear, puzzlement, an-
noyance, social apprehension, social fear, anger,
rage, distress, sexual excitement, body contact
enjoyment, food enjoyment, social excitement
andsociability feelings. It couldbesaid that ”posi-
tive“emotionsmotivatetheanimal tocontinuean
ongoing interaction, while ”negative“ emotions
motivate the organism towithdraw from the inte-
raction. In any case, the appropriate emotional
state is supposed to be necessary for vocal pro-
duction. Non-human animal vocalizations, in
other words, are signals specific to certain emo-
tional circumstances and linked to motivational
states experienced by the vocalization emitter.
This ”emotionally biased“ character of chimpan-
zee vocal behavior (and of non-human primate
vocal behavior in general) is a more widely sup-
ported view in the literature (see [3,4]) and
actuallyconcernsnon-humanprimatevocalbeha-
vior broadly speaking.

The idea that emotion is crucial (and perhaps
even necessary) to animal vocal production in
general, and chimpanzee in particular, is the
central idea of the studies that were conducted
during this Fyssen Fellowship.

In the first study, we observed the vocal beha-
vior of young chimpanzees to determine if all

vocal productions are emotionally biased. We
have found that grunts, omnipresent in the chim-
panzee repertoire, are an extremely flexible vocal
unit produced in a variety of emotional contexts
in chimpanzee infants, suggesting some functio-
nal flexibility in their repertoire. In the second
step, we analyzed a highly emotionally biased
vocal behavior, the whimpers or distress cries,
and their potential flexible use. Finally, in a third
study, we sought to evaluate the motivational
mechanisms underlying chimpanzee alert vocal
behavior using an original protocol. Our prelimi-
nary results suggest that vocalizations emitted in
alert contexts can be produced even after habi-
tuation to the stimulus, suggesting that they are
only partially producedunder the influence of the
corresponding affect. The studies mentioned in
this article were conducted between February
and June 2014, December 2014,March and June
2015 and May 2016 with the wild chimpanzees
(Pan troglodytes schweinfurthii) of the Sonso com-
munity in the Budongo forest, Uganda [5].

Study 1: Early vocal behavior
in chimpanzees and the evolution
of functionally flexible vocal structures

In the first study, we attempted to analyze the
extent to which chimpanzee vocalization produc-
tion is emotionally biased. As we have seen
above, primate vocalizations are largely charac-
terized as closely linked to very specific contexts
and produced under the influence of a very spe-
cific affective experience [6].Non-humanprimate
vocal behavior would thus differ from the vocal
behavior of human primates [7]. Indeed, the
human vocal system is capable of producing a
variety of expressions, which are often learned
and expressed under various emotional states,
with a non-exclusive correspondence between
signals and functions. This corresponds to a
capacity for ”vocal functional flexibility“. Vocal
functional flexibility, or ”the ability to produce
sounds that are free of any predetermined func-
tion“ [8] is considered to be a fundamental cha-
racteristic of human language and a prerequisite
for the learning of a variety of culturally specific
expressions. Functional vocal flexibility emerges
in the decoupling of signals and functions of
certain sounds produced by young children [8,9].
In addition to the production of signals specific to
the species (e. g., crying and laughter) and with a
characteristic function (to complain or to exult),
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human children aged 3 to 4 months-old pro-
duce non-vegetative sounds (called ”squeals“,
”vocants“ and ”growls“) that can each occur
under various affective states. These data sug-
gest that there are indeed sounds in the human
vocal repertoire that, unlike species-specific voca-
lizations, are not related to a specific emotion.

However, there are reasons to believe that the
vocal systemsof otherprimate species, especially
the great apes, exhibit functional vocal flexibility.
A recent analysis of the vocal behavior of the
bonobo (Pan paniscus) revealed that bonobos
produce ”peeps“ that are acoustically indistinct
in positive and neutral contexts, suggesting the
presence of a certain functional vocal flexibility
in a non-human primate [10]. In addition, peeps
are also produced under a negative emotional
state, when the subjects are aggressed or when
they discover a threat. These negative peeps,
though they have higher fundamental frequency
than the others and are relatively shorter than
the positive peeps, seem to be acoustically close
to those produced in other emotional contexts.
This suggests that functional vocal flexibility
already existed in the common ancestor of Pan
and Homo. In the first project, we therefore
wanted to determine whether chimpanzees can
produce sounds that are not affectively-biased
and that can express positive, neutral and nega-
tive states on different occasions.

Following the methodology of Oller and col-
leagues [8], we observed all infants aged
0-12 months present in the community of Sonso,
Budongo Forest in Uganda, in 2014 and 2015.
Chimpanzees are able to produce vocal signals in
the first few days of life [11] and are socially
responsive in the first few weeks of life [12,13].
We focused on 7 individuals, from whom we
recorded more than 2000 vocalizations. A thou-
sand of them were selected for a detailed contex-
tual analysis, of which we were particularly
interested in the production of grunts (more than
80% of the sample). The production of grunts
appears to be highly flexible during development;
subsequently they are selectively and appropria-
tely produced, such as when chimpanzees
encounter hierarchically superior indivi-
duals [14] or when foraging [15]. Grunts are also
produced from the first weeks of life [12,16].
Three main types of grunts can be distinguished:
uh-grunts are short, tonal and perceived as

vowels such as juk, jok or jak by humans;
staccato-grunts consist of a short series of uh-
grunts. These first two types of grunts are pro-
duced when infants encounter a new object in
their environment or approach a congener.
Finally, the third type of grunt is the most
common: it is called an ”effort grunt“ and is hardly
hearable. These are essentially produced when
the child moves, hence the term ”effort“
grunts [16]. According to Plooij and Laporte,
effort grunts consist of a simple release of air due
tomuscular effort. In this sense, they would have
little communicative value and might even be
vegetative sounds. Yet, as Plooij himself notes,
this type of grunt can occur during a complete
absence of movement. We decided to analyze
these sounds altogether, instead of deciding a
priori that they are functionally and acoustically
distinct: aswementioned earlier, the vocal reper-
toire of chimpanzees is largely graded. This is
also true for the grunt, of which uh-grunts and
effort grunts may be graded versions.

For each vocal event, we coded the behavior of
the infant and the mother. The vocalization was
coded as reflecting a positive emotional state if
the infant was playing and relaxed, being groo-
medor embraced by a congener, feeding from the
mother’s breast (and less often eating solid food)
and approaching a congener to greet it. The vocal
event was considered neutral if the infant pro-
duced the sound by moving, resting (absence or
near absence of movement), manipulating an
object without playing with it, and greeting a
congener without approaching. Finally, the
contextof vocalizationwasconsiderednegative if
the infant did not manage to receive breastfee-
ding or was begging for food without receiving it,
was getting into contact with the mother or
hiding in her arms, or was trying to escape from
an uncomfortable situation (an overly abrupt
movement of the mother when the child was
being carried, or tough play with a congener). As
shown in Figure 1, grunts are produced in a
variety of emotional contexts. They seemed to be
widely present in negative contexts in younger
individuals. In fact, between 0 and 2 months,
almost all are produced by the infant when in an
uncomfortable position or when trying to reach
the mothers’ breast. Later, they occur in posi-
tive contexts (grooming, playing) and neutral
contexts (with or without movement). On the
other hand, some other vocalizations (like
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whimpers – see study 2) are almost exclusively
produced in negative contexts.

After showing that they were present in a
variety of emotional contexts, the next step was
to test whether these positive, neutral and nega-
tive grunts were in fact acoustically indistinct.
We randomly selected 240 grunts (80 per emo-
tion category) that we extracted. Preliminary
results obtained with dynamic time warping
(DTW) analysis followed by clustering of the
different sounds showed that the grunts appear
to be distributed acoustically over the 3 emotion
categories, suggesting that the grunt represents
a functionally flexible vocal unit, i.e. a sound
that does not have a predetermined function.
It would now appear relevant to investigate
whether those sounds become affectively-biased
in adult chimpanzees.

Study 2: Distress calls in chimpanzees:
flexibility in the production
of an affectively-biased vocalization

In a second study, we took advantage of other
typesof vocalizationproducedbyyoungchildren,
which we had collected at the same time, and
which I mentioned earlier: whimpers or distress
cries. These sounds are common during mother-
child interactions and are the chimpanzees’ dis-
tress calls par excellence.

During the perinatal period, when children
spend a large part of their time in contact with
their mother, whimpers occur when ventral
contact is broken and/or when the infant is
unable to access the mother’s breast, even if,
as we have seen, grunts are sometimes also
produced in thiscontext.Later, the lossofcontact
with themother (when themother is no longer in

sight), a social threat (particularly situations of
aggressionbetweencongeners)andphysicalpain
(when a play session with an older individual
becomes too aggressive) are the most common
causes. In an earlier longitudinal study, it was
found useful to distinguish between whimper-
hoos (which rarely occur in series, are soft and of
low frequency), whimpers (series of whimper-
hooswhose fundamental frequency becomes pro-
gressively higher during the sequence) and
crying, which resembles adult screams and is
marked by rapid fluctuations in frequency [16].
Figure 3 shows a sequence ranging from whim-
pers to the beginning of crying, with crying being
even more visible in Figure 4. This acoustic
variability in the distress vocalizations of young
chimpanzees allows them to attract the attention

Figure 1. Grunt classification per individual and per emotional category (% per category).

Figure 2.Kaija, one of the infant I observed. Photo
by Guillaume Dezecache.
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of their mothers for a variety of needs. Since
whimpers can reveal the identity of their trans-
mitter [17], theirproductioncanallowthemother
to react very quickly.Our goal in this studywas to
better understand the functional and acoustic
variability and examine its potential flexibility.

In humans, at least three causes of distress
cries have been described: after birth, human
children make cries when they are hungry [18],
when separated from their mothers [19] and
when feeling pain [20]. While acoustic diffe-
renceshavebeenfoundbetweendifferent typesof
distress vocalizations produced in different
contexts (see [21]), it is generally accepted
that distress vocalizations are part of a graded

system [22], with the fundamental frequency
playing an important role in transmitting dif-
ferent levels of urgency [23,24]. Similar conclu-
sions were drawn for distress calls in non-human
animals. In a review of the literature, Lingle and
colleagues [25] noted that the two main types of
calls produced by young animals in distress (i.e.,
isolation and capture calls) in fact lay on a conti-
nuum.

To examine what factors could explain the
acoustic richness of young chimpanzee di-
stress calls, we analyzed 271 distress call series
collected from 8 infant chimpanzees during
spontaneous interactions with their mother. For
eachsequence,wecoded the causeof vocalization
and categorized themaccording to the urgency of
the situation from the observer’s point of view:
situations presenting a threatening element
(such as a potential predator) or being painful
(such as tough play) were of maximum urgency.
Separationbetweenmotherand infantwas consi-
dered of intermediate emergency, because the
mother usually is very attentive to the infant and
would not admit a distance that could endanger
the infant. Finally, certain sequences of distress
call were produced without any apparent reason
and therefore reflected minimal urgency. The
presence of other contextual elements was also
noted whenever possible: we thus coded the dis-
tance between mother and infant at the onset of
distress vocal sequences. We also analyzed the
behavior of the mother during the vocal
sequence: if themother lookedat the infant, if the
mother approached the infant, if the mother
collected the infant and if themother vocalized in
response to the infant distress calls.

The acoustic analysis was, as for study 1,
carried out with speech analysis techniques.
Here we will present data with parameters that
have been extracted manually. These include the
peak of the fundamental frequency at the mid-
point during the first vocalization of the se-
quence (the fundamental frequency can increase
with the adversity of the situation), as well as the
calling rate (number of vocalization divided by
the total duration of the vocalization sequence, in
seconds). As can be seen in Figure 5, the peak
fundamental frequency of the first vocalization
of a distress call sequence increased with the
urgency of the situation, with a clear difference
between the minimal (min) and the intermediate

Figure 3. Time-frequency spectrogram of
whimpers finishing into a cry. This sequence was
uttered by infant Kaija after losing contact with
Kwera, the mother. Upward shift of frequency
throughout the sequence can clearly be seen.

Figure 4. Time-frequency spectrogram of a series
of cries byKaija after losing contact with itsmother
Kwera.
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(mid) and maximum (max) urgency levels. The
temporal frequency of the cries was also seen to
be higher in maximal (max) urgency situations.
Surprisingly, intermediate (mid) emergencies
were marked by a lower call rate than situations
of minimal (min) urgency.

How do these different acoustic parameters
affect the mother? Our results indicate that
mothers approach themost in situations of inter-
mediate and maximum urgency, and that mo-
therscollect the infantmore inmaximalemergen-
cies than in other situations. Ongoing analyses
seem to show that the mother’s reaction can be
predicted by the acoustics of the call alone. That
said, many other signals (e. g., environmental
indicators, facial and gestural expressions of the
infant) play an important role in the mother’s
decision to intervene or not. Our results nonethe-
less suggest that young chimpanzees modulate
their vocalizations of distress according to the
level of urgency.

Study 3: The role of emotion
in the production of alarm calls

An important step in the evolution of human
communicative capacity is the emergence of the
ability to produce signals that are sensitive to the
knowledge states of others and that are selecti-
vely adjusted to actively modify them. These are
signals that arenot simplydependent on the emo-
tionalandepistemicexperienceof thepersonwho

produces them, but are precisely emitted to pro-
vide important information to others, beyond the
emotional and motivational experience of the
emitter. In humans, this capacity is reflected in
the modulation of signal generation to maximize
their relevance to the receiver [26]. The question
of the phylogenetic distribution of this capacity is
contested. In chimpanzees, recent studies have
shown that the mechanisms underlying vocal
alarm behavior are sensitive to the presence of
congeners, group composition and conspecifics’
epistemic states [27,28]. These studies suggest
that chimpanzees adapt their communicative
behavior to the informational needs of others.
Does this mean that chimpanzees are motivated
to provide information to others? This issue
requires an analysis of the very mechanisms of
chimpanzee vocal production, particularly in
emotionally charged contexts, such as in alar-
ming or dangerous situations. A first step to
unveil themechanisms at work in the production
of alert calls would be to isolate the contribution
of the emotional self-preservationprocesses, that
is, the animal’s own emotional response to a
threatening object. Indeed, if there is a motiva-
tion to communicate information to others in
chimpanzees, they shouldmaintain their commu-
nicative behavior even after being exposed and
accustomed to a threatening object, provided
theystill consider it tobeof interest to their fellow
chimpanzees. Humans undoubtedly show such a
communicative motivation: if Mary walks by a
brand-newstorethatsheknowstobeof interest to
John, shewill communicate to John the presence
of the store during a later visit in his company. In
aprimate ecology, a similar situation could be the
discovery of a new fruit tree by a solitary animal,
and the subsequent visit of that same individual
with congeners, provided the individual who dis-
covers the object and its congeners share a com-
mon interest in the object.

In this study, nine chimpanzee males were ini-
tially exposed to a spider model (a species not
present in the Budongo forest in Uganda but still
an object for which chimpanzees showed
apprehension) alone. They were then presented
with the same object either alone (Non-Social
Group) or in the company of other individuals
from their community (Social Group). If chim-
panzee vocal production is marked by a motiva-
tion to communicate something to others beyond
simple individual excitement, we predicted that

Figure 5. Fundamental frequency (the peak of the
fundamental frequency at the midpoint of the first
call) in function of the urgency of the situation.
Error bars represent SEM.

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 10_mp_Dezecache p. 14 folio : 73 --- 16/3/018 --- 11H20

ETHOLOGY / PSYCHOLOGY

73



communicative behavior should be maintained
morebetweenthe twopresentations in individuals
in the Social Group than in the Non-Social Group.
When inspecting the vocal behavior produced
during the first mi-
nute after detec-
tion of the spider
(Figure 6), we saw
that vocal behavior
seemed more fre-
quently maintained and even increased in the
Social Group during the second exposure. In fact,
only one of the four individuals in the Non-Social
Group produced vocalization during the second
exhibition,comparedto3of the5individuals inthe
Social Group. However, this is not statistically
significant, potentially for reasons of sample size.
We intend to increase the sample size to reach at
least six individuals in each group, which would
consistof testingall adultmales in thecommunity.
If they turn out to show the same pattern, these
results would indicate that at equal experience
with a threatening object, an individual exposed
with congeners maintains his or her communica-
tive behavior, thus suggesting that alert vocaliza-
tion is not dependent only on the emotion of
apprehension or surprise felt by the individual.

General discussion and perspectives
The work carried out during this fellowship

was part of the general discussion on the role of
emotion in non-human animal vocalization, and
chimpanzees in particular. Assuming that
chimpanzee vocalizations are emotionally biased

andproducedunder the influenceof emotion, our
observations suggest that at least one vocaliza-
tion (the grunt) occurs in various emotional
contexts in infant chimpanzees.Thisvocalization
co-existswithothervocalbehaviors,whichclearly
are emotionally biased (whimpers or distress
calls) but nonetheless acoustically and functio-
nally rich. Finally, preliminary data from a final
studypoints to a tenuousbutnot ”necessary“ link
between vocal production and individual emotio-
nal experience in chimpanzees, showing indivi-
duals maintaining their vocalization of alert in a
social situation even though theywerepreviously
exposed to the threatening object alone. These
data suggest that emotion and vocal production
are linked in a complex way in chimpanzees.

Nota bene
The work presented in this article is being pre-

pared for publication in international peer-
reviewed journals and/or is currently receiving
additional data. Some of the analyses presented
here are therefore preliminary andmay give rise

to more complete
or different inter-
pretations in their
published version.
The author invites
interested readers

to contact him by email (guillaume.dezecaches
gmail.com) for further information.
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“These data suggest that emotion
and vocal production are linked in

a complex way in chimpanzees.”
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Résumé
Bien que les effets négatifs d’une maltraitance précoce sur les comportements agressifs exprimés

à l’âge adulte aient été très bien documentés chez l’homme, les primates, et les oiseaux sauvages, les
mécanismes physiologiques impliqués dans ce phénomène restent obscurs. Dans cette étude, nous
avonsmanipulé les niveauxd’hormones de stress chez des poussins demoineauxdomestiques (Passer
domesticus) afin de tester si des changements hormonaux lors du développement pouvaient affecter
l’expressionde certains comportements (agression, comportement de fuite, anxiété), et la physiologie
des individus (hormones de stress, immunité) une fois qu’ils avaient atteints l’âge adulte. Nos
résultats ont soutenupartiellement cette hypothèse puisque l’exposition post-natale aux hormones de
stress était associée à unemodification à long terme de la réponse physiologique et comportementale
au stress (diminution des hormones de stress, réduction des comportements d’anxiété et altération
des comportementsde fuite).Deplus, cettemanipulationhormonaleaégalement induitune réduction
de la vitesse de croissance et une mortalité plus importante une fois l’âge adulte atteint.

Mots-clés
Stress post-natal, moineau domestique, maltraitance, anxiété, survie, croissance, néophobie

Explaining the cycle of violence: the impact of stressful
developmental conditions on behavior

and physiology in a wild bird

Abstract
Although long-term effects of childhood maltreatment, including later aggressive behavior, is well

documented in humans, non-human primates, and some wild birds, we still know little regarding
mechanisms, hindering our ability to treat victims of childhood violence. We manipulate stress
hormone levels in nestling house sparrows (Passer domesticus) to testwhether stress hormone surges,
without social stimulus, are sufficient to induce long-term changes in behavior (e.g., aggression,
antipredatorbehavior, anxiety), andphysiology (e.g., stresshormones, immuneresponse) throughout
life until adulthood. We find support for that hypothesis. Early-life stress results in long-term
dampening of the hormonal stress response, decreased anxiety behavior, and poor antipredator
behavior. Moreover, individuals are able to compensate for poor growth due to early-life stress, but
that compensation comes at a cost to longevity.

Keywords
Early-life stress, house sparrow, maltreatment, anxiety, survival, growth, neophobia

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 11_mp_Grace p. 1 folio : 75 --- 16/3/018 --- 11H22

ETHOLOGIE / PSYCHOLOGIE

75



Chez l’Homme et les animaux, l’exposi-
tion au stress lors du développement
peut avoir des conséquences à long
terme sur la physiologie, le comporte-
ment, la cognition et les performances

(1–5). Cependant, la persistance, la sévérité, et
les conséquences de ces effets à long terme pour
les animaux sauvages restent sujet à débat (2).
Chez l’Homme, l’un des stress les plus communs
lors dudéveloppement est
la maltraitance. Malgré le
fait que ce phénomène ait
été largement étudié et
documenté (6, 7), les mé-
canismes qui induisent
des effets à long terme de
la maltraitance (agres-
sion, anxiété, diminution
de cognition, altérationde
la physiologie du stress)
restent peu étudiés (8). Ce
manque de connaissance
de ces mécanismes phy-
siologiques rend extrême-
ment difficile la tâche de
trouver des traitements
efficacespour luttercontre lesconséquencescom-
portementales à long terme de la maltraitance.

Trois hypothèses existent pour expliquer les
changements physiologiques et comportemen-
taux associés avec le cycle de la violence : (1) la
maltraitance induit des modifications à long
terme des systèmes neuroendocrinologiques
(9–11) ; (2) les organismes en développement
répètent ces comportements demaltraitance par
mimétismeet apprentissage (6) ; et (3) le compor-
tement de maltraitance est un trait héritable
génétiquement (12–15). Chez l’Homme, il est

souvent impossible de discerner la part relative
de ces trois hypothèses tandis que des modèles
« animaux » appropriés permettent des manipu-
lations expérimentales qui permettent de tester
ces différentes hypothèses (16). Dans cette étude,
nous avons manipulé les niveaux d’hormones de
stress lors du développement chez le moineau
domestique (Passer domesticus,Figure 1). Ainsi,
nous avons testé expérimentalement l’hypothèse

selon laquelle des change-
ments neuroendocriniens
durant le développement
pouvaient être suffisants
pour induire des change-
ments physiologiques et
comportementaux à long
terme.

Les moineaux domes-
tiques étudiés font partie
d’une population sauvage
au Centre d’Etudes Biolo-
giques de Chizé en France
(46o09”N, 0o24“W), (17).
Tous les poussins étaient
équipés d’une bague en
plastique coloré pour faci-

liter l’identification individuelle de chaque pous-
sin. Nous avons manipulé les niveaux d’hor-
mones de stress lors du développement en
augmentant les niveaux circulant de corticosté-
rone (CORT, l’hormone de stress principale chez
les oiseaux). La corticostérone a été délivrée de
manière non invasive aux poussins en les nour-
rissant à 4 reprises (1 à 2 fois par jour) avec des
vers injectés avec de la CORT dissoute dans
un solvant. (Figure 2) (18–21). Les poussins

Figure 1 : Poussin de moineau domestique (âge :
7 jours) et femelle adulte.

Figure 2 : Moineau domestique alimenté par un
expérimentateur d’un ver injecté avec CORT.

« Dans cette étude, nous
avons manipulé les niveaux
d’hormones de stress chez
des poussins de moineaux

domestiques afin de tester si
des changements hormonaux
lors du développement pou-
vaient affecter l’expression
de certains comportements,
et la physiologie des indivi-
dus une fois qu’ils avaient

atteints l’âge adulte. »
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« témoins » ont été nourris à la même fréquence
avec des vers préalablement injectés avec le
même solvant, mais sans corticostérone. Dans
chaque nichée, la moitié des poussins était assi-
gnée au traitement expérimental tandis que la
deuxième moitié était assignée au groupe
témoin.

Pour éviter une mortalité juvénile importante
(commec’est le casenmilieunaturel), nousavons
transféré tous les oiseauxencaptivité aumoment
de leur envol du nid. Nous avons mesuré et pesé
à intervalle précis tous les oiseaux pendant
180 jours (jusqu’à l’âge adulte). Nous avons
également effectué des tests expérimentaux et
des prélèvements sanguins pour évaluer les para-
mètres physiologiques et comportementaux au
stade poussin, juvénile et adulte. Tous ces tests
ont été effectués afin d’évaluer les effets à long
terme d’un stress précoce sur la réponse hormo-
nale au stress, la santé physiologique, et le com-
portement en cas de stress (ex : simulation de
risque de prédation, présence d’un nouvel objet
intriguant). Nous avons analysé les données à
l’aide du principe de parcimonie fondé sur le cri-
tère d’information d’Akaike afin de sélectionner
les meilleurs modèles (22).

Effet du traitement à la corticostérone
Notre techniqueexpérimentaleapermisd’aug-

menter les niveaux de corticostérone des pous-
sins 10minutes après l’ingestion. Les niveaux de
corticostérone sont restés élevés pendant une
durée minimum de 40 minutes. (Figure 3).

Effet du stress précoce sur la croissance
Le traitement expérimental a diminué la

masse des poussins au bout du 4e jour de traite-
ment (lorsque les poussins étaient âgés de
11 jours) (Figure 4). Il n’y a pas eu d’effet de
ce stress précoce sur la taille corporelle des
poussins, juvéniles et adultes. Nous avons par
contre trouvé un effet important de ce traite-
ment (stress précoce) sur la condition des indi-
vidus (masse corrigée par la taille). La condi-
tion des poussins traités à la corticostérone
était inférieure à celles des poussins témoins.
(Figure 5), mais cet effet délétère s’est estompé
avec l’âge (stade juvénile, puis adulte). Ce résul-
tat suggère que les animaux sauvages peuvent
être relativement résilients aux effets délétères
d’un stress précoce (2). Nos résultats sont éga-
lement concordants avec la prédiction que les
animaux sont capables de compenser (au moins
sur le long terme) l’effet délétère du stress
précoce (23).

Effets à long terme d’un stress précoce sur la
réponse hormonale au stress
Le traitement expérimental a eu pour consé-

quence de diminuer les niveaux circulants de
corticostérone des individus pendant l’ensemble
de leur vie (stade poussin, juvénile et adulte
Figure 6). De plus, ce traitement a également
diminué la sensibilité hormonale au stress des
poussins, bien que cet effet ait disparu au stade

Figure 3 : Niveaux de corticostérone circulante
mesurés 8 jours après l’éclosion et 10 minutes à la
suite de l’ingestion d’un ver traité à la corticosté-
rone.

Figure 4 : Masse des poussins en fonction de leur
âge et de leur traitement. Le traitement expé-
rimental n’a pas eu d’effet jusqu’à l’âge de 11 jours
(le 4e jour de traitement).
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juvénile avant de réapparaître de manière modé-
rée au stade adulte (Figure 7).

Effet à long terme d’un stress précoce sur
des marqueurs de santé

Le traitement expérimental n’a pas eu d’effet
sur les différentes mesures de santé des pous-
sins, juvéniles et adultes. Les individus nour-
ris avec de la corticostérone étaient statisti-
quement similaires aux individus témoins en ce
qui concerne leur hématocrite (une mesure de
capacité de transport de l’oxygène). Il n’y avait
également aucune différence entre les deux
groupes en termes de réponse immunitaire et de
mémoire immunitaire (Cellules T du système
immunitaire). Ces résultats peuvent apparaître
surprenants car la corticostéroneestbienconnue
pour son action immuno-déprimante (24). Ce-
pendant, cet effet immuno-déprimant semble
dépendre d’une grande variété de facteurs, tels

que la condition corporelle (25), et d’autresméca-
nismes hormonaux (26). Nos données suggèrent
que l’effet immuno-déprimant d’un stress pré-
coce pourrait être uniquement visible sur le très
court terme et pourrait être compensé sur le long
terme.

Effet à long terme d’un stress précoce sur les
comportements anxiolytiques

Les juvéniles qui avaient reçu un traitement à
la corticostérone au stade poussin apparaissent
comme étant moins néophobiques que les indi-
vidus témoins (i.e., qu’ils ont une plus grande
probabilité de s’approcher d’un objet totalement

Figure 5 : Masse corrigée en fonction de la taille
par groupe de traitement aux stades de vie des
oisillons (A), des juvéniles (B) et des adultes (C).

Figure 6 : Effet d’un stress précoce sur les concen-
trations hormonales de corticostérone au stade
poussin (A) juvénile (B) et adulte (C).
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nouveau). Ce résultat est concordant avec l’idée
d’une plus faible anxiété chez les individus assu-
jettis à un stress précoce. Nous n’avons par
contre détecté aucun effet du traitement sur la
néophobie au stade adulte (Figure 8), ce qui
suggère qu’un stress précoce pourrait retarder la
mise en place de comportement néophobique. A
l’âge adulte, tous les individus étaient très néo-
phobiques, mais les individus expérimentaux
étaient moins néophobiques que les individus
témoins au stade juvénile. Un retard dans la
mise en place de comportements néophobiques
pourrait bénéficier aux individus expérimentaux

(qui ont été confrontés à un stress précoce),
particulièrement si un stress précoce était signe
d’un environnement contraignant où la nourri-
ture est peu abondante. Une curiosité juvénile
plus longue pourrait promouvoir la recherche de
nourriture et éviter un risque de famine, et donc
de mortalité, chez les individus confrontés à une
disponibilité alimentaire faible.

Effets à long terme d’un stress précoce sur le
comportement antiprédateur

Nous n’avons trouvé aucun effet du traitement
expérimental (stress précoce) sur le comporte-
ment anti-prédateur des juvéniles. Cependant,
les individus expérimentaux étaient moins per-
formants pour échapper à un prédateur une fois
l’âge adulte atteint (Figure 9). Ces résultats
fournissent une preuve relativement unique du
fait qu’un stress précoce peut avoir des effets

Figure 7 : Effet d’un stress précoce sur les concen-
trations hormonales de corticostérone induites par
un stress au stade poussin (A), juvénile (B) et
adulte (C).

Figure 8 : Effet du traitement sur la probabilité
d’approcherunobjet nouveau (i.e., néophobie) pour
les juvéniles et les adultes. Les barres sont desmoy-
ennes, les barres d’erreur sont des erreurs stan-
dard.
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comportementaux retardés chez des animaux
sauvages. Cela souligne le fait que l’effet d’un
stress précoce sur les individus est apparent
durant certains stades uniquement (ex : poussin,
juvénile, adulte). En accord avec des études
menées chez les rongeurs de laboratoire, une
diminution des capacités cognitives et d’orienta-
tion spatiale due à un stress précoce pourrait
expliquer la plus faible capacité des individus à
échapper à un prédateur (27–29). Par ailleurs,
les capacités musculaire et métabolique des indi-
vidus pourraient également avoir été affectées
par les mauvaises conditions de développement,
comme précédemment suggéré chez les poissons
et les oiseaux (31) (32).

Effets à long terme d’un stress précoce sur
la survie
Nousavons trouvéque lesoiseauxenmauvaise

condition avaient une probabilité de survie plus
faible que ceux en bonne condition. De plus, à
condition équivalente, les oiseaux expérimen-
taux avaient une probabilité de survie plus faible
que les oiseaux témoins (Figure10). Il est impor-
tant de relever que cette mortalité différentielle
est intervenue dans des conditions de captivité
optimale, sans prédation, et où la nourriture et
l’eau étaient fournies ad libitum.

Conclusions
Bien qu’un grand nombre d’études se soient

focalisées sur les effets à court terme d’un stress
précoce chez de nombreuses espèces (dont
l’Homme), peu d’entre elles ont suivi les indivi-
dus jusqu’à leur âge adulte, ce qui limitait notre
compréhension des effets potentiellement per-
sistents d’un stress précoce sur l’Homme et les
animaux sauvages (2). Notre étude à long terme
d’une espèce sauvage maintenue en captivité a
permis d’étayer l’hypothèse d’une programma-
tion neuroendocrine selon laquelle une augmen-
tation transitoire des taux d’hormones de stress
lors du développement était suffisante pour alté-
rer de manière prolongée plusieurs aspects de la
physiologie et du comportement des individus.
Ainsi, nous avons trouvé qu’un stress précoce (1)
affectait de manière permanente la physiologie
du stress, (2) retardait le développement de
comportements néophobiques, (3) avait un effetFigure 9 : Effet du traitement sur l’évasivité (A)

juvénile et (B) adulte. L’axe des y indique l’évasi-
vité, qui a été mesurée en temps cumulatif en se-
condes jusqu’à la capture à la main dans la cage
d’accueil.

Figure 10 : Survie à travers le temps. Les oiseaux
ayant une faible masse corporelle avaient une
survie diminuée à tous les âges. Les oiseauxnourris
au CORT avaient une survie inférieure à celle
des oiseaux témoins de masse équivalente après
100-200 jours.
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négatif sur le comportement anti-prédateur,
potentiellement du fait de capacités cognitives
réduites. Cependant, pour plusieurs aspects, les
individus sont apparus comme relativement rési-
lients à un stress précoce. Nous n’avons en effet
détecté aucun effet du traitement expérimental
sur la santé des individus (hématocrite, immu-
nité). De plus, les effets négatifs des traitements
sur la croissance et la condition ont été très
largement compensés et n’étaient plus apparents
aux stades juvénile et adulte.Cette compensation
semblait cependant induire des coûts impor-
tants, notamment en terme de longévité. En
accord avec des travaux précédents conduits sur
le stress nutritionnel chez les animaux et
l’Homme, notre étude montre qu’un stress pré-
coce peut induire des compromis entre condi-
tion/croissance et longévité (32–34) (35). Notre
recherche souligne donc l’importance de la phy-
siologie du stress, et plus précisément des gluco-
corticoïdes, pour expliquer ces phénomènes.
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Exposure to early-life stress can have
long-term effects on physiology, beha-
vior, cognition, and fitness in humans
and animals (1–5). However, the per-
sistence and severity of such long-

term effects over the lifespan of an animal and
their relevance for natural systems are not well
established (2). In humans, arguably the highest
profile and most troubling early life stressor is
abuse. Despite extensive documentation of this
behavioral phenomenon (6, 7) little is known
regarding the mechanisms of long-term effects,
including intergenerational transmission,
increased probability of anti-social aggression
and anxiety disorders, decreased cognitive func-
tioning, and altered hormonal stress physiology
(8). This lack of knowledge of the physiological
basis of long-term effects makes effective treat-
ment of child abuse victims, understanding of
their future behavioral problems, andprevention
of the cycle of violence extremely difficult.

Three hypotheses exist to explain physiologi-
cal/behavioral changes associated with the cycle
of violence : (1) maltreatment early in life causes
long-term neuroendocrine changes (9–11) ; (2)
young acquire adverse behavior through obser-
vational learning (6) ; and (3) adverse behavior is
a genetically heritable trait (12–15). In humans,
it is often impossible to disentangle the effects of
genetics, observational learning, and physiologi-
cal changes due to early-life trauma. Animal
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models allow for experimental manipulation to
isolate effects of each component of maltreat-
ment (16). Here, we isolate the effects of stress
hormone surges during development of nestling
house sparrows (Passer
domesticus, Figure 1) to
experimentally test the
hypothesis that neuroen-
docrine changes due to
early-life trauma are suffi-
cient to induce long-term
changes in behavior and
physiology.

House sparrows were
part of a free-living popu-
lation breeding in nest
boxes at the rural Cen-
tre d’Etudes Biologiques de Chizé (46o09”N,
0o24“W), France, that has been monitored since
1996 (17). All nestlings were given a plastic color
band to facilitate individual identification. We
manipulated early-life hormonal stress directly,
by increasing circulating corticosterone (CORT,
theprimaryavian « stresshormone»).CORTwas
delivered to stressed nestlings non-invasively by
feeding them worms injected with CORT dis-
solved in a solvent (Figure2) (18–21), four times
(1-2 times per day) in the late-nestling period.
Control nestlings were fed worms injected with
the solvent at the same schedule. Half the nest-
lings ineachnestwereassigned toCORT-fed (i.e.,
stressed) and control groups, to control for gene-
tic effects.

To avoid high juvenile mortality, we transfer-
red all birds to captivity at fledging. We weighed

and measured birds at consistent intervals for
180 days (into adulthood).

We also conducted behavioral tests and took
small blood samples to evaluate physiolo-

gical parameters at the
nestling, juvenile and
adult stages. These tests
were designed to test for
long-term effects of early-
life stress on the hor-
monal stress response
and physiological health,
and to examine behavior
under stress (e.g., a simu-
lated predator or a novel
object). We analyzed data
in an information-theore-
tic framework (Akaike’s

Information Criterion) to select among models,
and discuss the top models determined by that
process (22).

Justification of stress hormone
treatment

Our technique for increasing hormonal stress
in nestlings worked. Circulating CORT (i.e.,
« stress » hormone) concentration increased wit-
hin 10 minutes after ingesting a CORT-injected
worm (Figure 3), and remained elevated for at
least 40 minutes.

Effect of early-life stress on growth

Stress hormone treatment decreased nestling
mass by the fourth day of treatment (11 days

Figure 1 : Nestling house sparrows at seven days
post-hatching, and an adult female house sparrow.

Figure 2 : Experimenter delivering a worm
injected with CORT to a nestling house sparrow.

« Here, we isolate the effects of
stress hormone surges during

development of
nestling house sparrows to

experimentally test the
hypothesis that neuroendocrine

changes due to early-
life trauma are sufficient

to induce long-term changes
in behavior and physiology. »
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post-hatching) (Figure 4). There was no effect of
early-life stress on body size at the nestling, juve-
nile, or adult stages. We found a strong effect of
early-life stress on nestling size-corrected mass.

Size-corrected mass was lower in CORT-fed
nestlings compared to control nestlings (Fi-
gure 5), but that effect weakened with age. This
supports the emerging trend that wild animals
can be resilient to short-term negative effects of
early-life stress (2). Our findings regarding size-
correctedmass and body size are consistent with
the prediction that animals are able to compen-
sate over the long-term for detrimental early-life
stress (23).

Long-term effect of early-life stress on the
hormonal stress response
Early-life stress depressed baseline circulating

stress hormone concentration (i.e., CORT)throu-
ghout life, for nestlings, juveniles, and adults
(Figure 6). Similarly, it depressed stress-
induced CORT in nestlings. The effect on stress-
induced CORT disappeared at the juvenile stage
and reappeared, more weakly, at the adult stage
(Figure 7).

Long-term effect of early-life stress on health
Early-life stress had no effect on nestling, juve-

nile, or adultmeasures of health. CORT-fed birds
did not differ from controls in hematocrit, a
measureof oxygencarrying capacity of theblood.
There was also no difference due to treatment
in phytahaema glutten in response or memory
response, a measure of acquired T-cell mediated

Figure 3 : Circulating [CORT] in nestlings at 8-days
post-hatching, following ingestion of a control worm
orCORT-fedworm.Points indicatemeans, error bars.

Figure 4 : Nestling mass by age and treatment.
Treatmentdidnot affectnestlingmassuntil 11days
post-hatching (the 4th day of treatment).

Figure 5 : Size-corrected mass by treatment group
at the (A) nestling, (B) juvenile, and (C) adult life
stages.

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 11_mp_Grace p. 10 folio : 84 --- 16/3/018 --- 11H22

ETHOLOGY / PSYCHOLOGY

84



immunity. These results are a bit surprising,
because the avian stress hormone, CORT, is a
well-known immunosuppressant (24). However,
its immunosuppressive tendencies depend on a
variety of factors, including body condition (25),
and hormone interactions (26). Our data sug-
gests that any immunosuppressive qualities of
early-life stress are only short-term and can be
overcome in the long-term.

Long-term effect of early-life stress on
anxiety behavior
Juveniles that had received CORT treatment

as nestlings were less neophobic than controls
(i.e., higher probability of approaching a novel

object), consistent with lower anxiety due to ear-
ly-life stress. There was no effect of treatment on
adult neophobia (Figure 8). These findings sug-
gest that early-life stress may delay development
of neophobic behavior. By adulthood, all birds
were highly neophobic, but CORT-treated
birds were less neophobic at the juvenile stage
than control birds. Delayed onset of extreme
neophobia could benefit CORT-treated birds, if
early-life stress indicated an environment where
food is scarce. A longer period of juvenile curio-
sity may prevent starvation in food-scarce envi-
ronments by promoting investigation of novel
food sources.

Figure 6 : Effect of early-life stress on baseline
stress hormone concentration in (A) nestlings, (B)
juveniles, and (C) adults.

Figure 7 : Effect of early-life stress on stress-
induced CORT concentration in (A) nestlings, (B)
juveniles, and (C) adults.

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 11_mp_Grace p. 11 folio : 85 --- 16/3/018 --- 11H22

ETHOLOGY / PSYCHOLOGY

85



Long-term effect of early-life stress on
antipredator behavior

There was no effect of early-life stress on juve-
nile antipredator behavior ; however CORT-fed
adults performed poorly on a test of evasiveness
(i.e., ability to escape a predator) (Figure 9).
These results provide rare evidence of delayed
behavioral effects of early-life stress in a wild
animal, and in accordancewith our other results,
highlight the importance of life stage in modula-
ting the effects of early-life stress. Deteriorating
complex cognitive or spatial abilities due to
CORT treatment may account for the poor eva-
sive behavior that we observed in adult house
sparrows, similar to that documented in labora-
tory rodents (27–29). Alternatively, muscular or
metabolic capacity may have been affected by
poor early growth in CORT-fed birds, followed by
rapid ”catch-up growth“ (30). This hypothesis is

supported by observations from fish (31) and
birds (32).

Long-term effect of early-life stress on
survival
Treatment did have an effect on survival that

was conditional on mass. Birds with low body
mass had lower survival than those with high
body mass. CORT-fed birds had lower survival
than control birds of equivalent mass (Fi-
gure 10).

It is notable that this increased mortality
occurred in a captive environment where food
and water was almost never restricted, and pre-
dators did not exist.

Figure 8 : Effect of treatment on the probability of
approaching a novel object (i.e., neophobia) for
juveniles and adults. Bars aremeans, error bars are
standard error.

Figure 9 : Effect of treatment on (A) juvenile and
(B) adult evasiveness. The y-axis indicates evasi-
veness, which was measured in cumulative time in
seconds until capture by hand in the home cage.
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Conclusions
Although a number of studies have investiga-

ted short-term effects of early-life stress on
various taxa, including humans, few have fol-
lowed subjects to adulthood, limiting understan-
ding of the persistence of long-termeffects across
the lifespan (2) for humans and other animals.
Our long-term study of a semi-wild bird supports
the neuroendocrine hypothesis of programming
effects, that early-life surges in corticosteroneare
sufficient to alter some aspects physiology and
behavior in the long-term. We found that early-
life stress permanently altered stress physiology,
delayed development of neophobia, and had a
negative effect on anti-predator behavior,
perhaps due to deteriorating cognitive abilities.
However, in some respects, individuals were
quite resilient to stress. There was no effect on
thehealthparametersweevaluated, andshort-on

body condition were largely compensated for by
the juvenile stage. This compensation, however,
came at a cost to longevity. Consistent with
previous work on nutritional stress, early-life
stress can impose long-term trade-offs between
body condition and longevity (32–34), a trade-off
that has also been observed in humans (35). Our
research highlights the importance of physiolo-
gical stress and glucocorticoids, specifically, as
opposed to social stimuli or nutritional deficits in
inducing this long-term cost to longevity.

Mammalian studies of postnatal stress can
often be influenced by maternal hormones
delivered through milk, making it difficult to
isolate physiological mechanisms. Altricial birds
are good models for developmental stress
because they lack this direct physiological post-
natal link between parents and offspring. Mecha-
nisms for responding to stress at the hormonal
level are extremely similar across vertebrates,
including birds and mammals (24). Thus,
research such as ours in avian model organisms
can inform future research directions in mam-
mals and humans. Our research suggests that
long-term effects of early-life stress may be
conserved between birds and humans, but that
specific outcomes depend on life stage and other
individual variables, such as body condition.
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Figure 10 : Survival across time. Birds with low
body mass had decreased survival at all ages.
CORT-fed birds had lower survival than control
birds of equivalent mass after 100-200 days of age.
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Résumé
Les pollinisateurs, tels que les abeilles, font face à des problèmes de navigation complexes pour

exploiter des ressources florales spatialement fragmentées et nutritionnellement variables. Les
travaux récents chez le bourdon décrivent comment ces insectes développent des circuits de butinage
stables et quasi-optimaux (appelés « traplines ») pour visiter plusieurs sites de nourriture et retourner
aunid, sur labasede l’apprentissageetde lamémoirespatiale.L’objectif decetteétudeétaitd’explorer
dans quellemesure cette stratégie spatiale est généralisée chez les abeilles, en examinant les compor-
tements de route de l’abeille domestique (Apis mellifera), un pollinisateur écologiquement et écono-
miquement important à travers lemonde. Ici je démontreque les abeilles domestiques, tout comme les
bourdons, tendentàdévelopperdes circuitsdebutinageefficacespour récolterunerécompensesucrée
à partir de plusieurs fleurs artificielles en conditions de laboratoire. La comparaison entre les abeilles
domestiques et les bourdons révèle des dynamiques d’apprentissage et des performances d’optimisa-
tion similaires, suggérant que le développement et l’optimisation de routes est une stratégie de
fourragement commune à différentes espèces de pollinisateurs.

Mots-clés
Abeilledomestique,bourdon, cognitioncomparée, circuitdebutinage, cognitionspatiale,navigation

Comparative analysis of route learning in honey bees
and bumblebees

Abstract
Pollinators, such as bees, face complex navigation problems when foraging on spatially distributed

andnutritionallyvariableflowerpatches.Recentresearchonbumblebeesshowhowindividual foragers
developstablenearoptimalroutes (called”traplines“) tovisitmultipleflowerpatchesandreturntotheir
nest based on spatial learning and memories. Here I investigated to what extend this spatial strategy
is taxonomically widespread, by examining the routing behaviour of the domestic honey bee (Apis
mellifera), an ecologically and economically important pollinator worldwide. I found that individual
honey bees, just like bumblebees, tend to develop efficient traplines to collect sucrose rewards from
multiple artificial flowers when trained in laboratory conditions. The comparison between honey bees
and bumblebees revealed similar learning dynamics and optimisation performances, suggesting that
route development and optimisation is a common foraging strategy among pollinators.

Keywords
Honey bees, bumblebees, comparative cognition, trapline foraging, spatial cognition, navigation

Introduction

Les animaux qui exploitent des res-
sources éparses se renouvellant au
cours du temps font face à des pro-
blèmes de fourragement complexes.
Les abeilles sociales, par exemple,

doivent visiter des patchs de fleurs qui sont par-
fois distribués sur plusieurs kilomètres afin de

collecter suffisamment de nectar et de pollen
pournourrir leur colonie (vonFrisch1967). Trou-
ver une route efficace pour joindre plusieurs sites
d’alimentation est une tâche d’optimisation sem-
blable au célèbre Problème du Voyageur de Com-
merce enmathématiques, pour lequel il n’y a pas
desolutionsimpleconnue(Anderson1983).Dans
ceproblème, la tâcheestdetrouver laroute laplus
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courte pour connecter un ensemble de sites et
retourner à l’origine, en ne passant qu’une seule
fois par chacun des sites. Comme le nombre de
routes possibles augmente factoriellement avec
le nombre de sites à visiter (ex. 24 routes pour
4sites,O3.106routespour10sites), ceproblème
devient rapidement difficile (si ce n’est impos-
sible) à résoudre. Par conséquent, il a été proposé
que les animaux, nous humains y compris (Mac
Gregor and Chu 2010), utilisent des règles de
mouvements simples (heuristiques) afin de trou-
ver des solutions raisonnablement bonnes en un
temps limité et avec un faible pouvoir de calcul
(Janzen 1971 ; Cramer and Gallistel 1997).

Lestravauxrécentssurdesbourdons(Fig.1A)
butinantsurdesfleursartificiellesmontrentcom-
ment ces insectes développent des circuits quasi
optimauxminimisant lesdistancesdetrajetentre
les fleurs avec l’expérience (Ohashi et al. 2007 ;
Lihoreau et al. 2010 ; Lihoreau et al. 2012a). Ce
comportement de route, appelé « trapline fora-
ging»oufourragementencircuit (enanalogieaux
braconniers qui vérifient leurs pièges le long de
routes familières),
repose sur des mé-
moires spatiales à
long-termequipeu-
vent durer plu-
sieurs jours voire
plusieurs semai-
n e s ( Thomson
1996). Bien que les
observations de
terrain et les mo-
dèles théoriques (Possingham 1989 ; Ohashi and
Thomson 2005) suggèrent que ce comportement
d’optimisation est répandu chez les animaux qui
se nourrissent de nectar ou de fruits, comme les
abeilles domestiques (Ribbands 1949), les
abeilles euglossines (Janzen 1971), les colobris
(Tello-Ramos et al. 2015), mais aussi certaines
chauves-souris (Lemke 1984) et certains singes
frugivores (Janson 1998), les recherches à ce
sujet se sont jusqu’à présent limitées à deux
espèces de bourdon : Bombus terrestris et B.
impatiens (Lihoreau et al. 2013).

À terme, une comparaison élargie à des
espèces présentant des écologies différentes per-
mettrait demieux comprendre les stratégies spa-
tiales des pollinisateurs, les patrons de flux de
pollen et leurs conséquences sur les populations
de plantes (Fortuna et al. 2008).

L’abeille domestique (Apis mellifera ; Fig. 1B)
est une espèce de choix pour adresser cette ques-
tion parce qu’il s’agit d’un pollinisateur majeur
mondialement répandu, et d’une espèce-modèle
en neuro-éthologie (Menzel 2012). L’abeille
domestique est phylogénétiquement et écologi-
quement proche du bourdon. Ces deux insectes
sont généralistes (se nourrissent d’une grande
diversité de fleurs) et vivent en sociétés haute-
ment organisées. Les abeilles domestiques et les
bourdons forment des colonies avec une division
du travail entre les individus reproducteurs
(reines et mâles) et les individus non reproduc-
teurs (ouvrières), parmi lesquels les butineuses
qui collectent le nectar et le pollen des fleurs pour
nourrir l’ensemble de la colonie. Malgré leurs
modes de vie très proches, ces insectes diffèrent
par la taille de leurs colonies (bourdon :
S 500 individus, abeille :S 80 000 individus) et
leur système de communication. Contrairement
aux bourdons où les ouvrières butinent indépen-
damment les unes des autres, les abeilles domes-
tiques partagent des informations sur la loca-

lisation des sites
de nourriture par
le biais d’un lan-
gage symbolique
(la « danse frétil-
lante ») qui indique
l’emplacement de
patchs de fleurs
découverts à plus
d’environ 150 mè-
tres de la ruche

(von Frisch 1967). Depuis la description de ce
système de communication unique chez les
insectes, la recherche sur les comportements de
navigation des abeilles domestiques s’est focali-
séesur lamanièredont lesbutineusesapprennent
à naviguer entre la ruche et une (ou deux) source
d’eau sucrée et communiquent cette information
à leurs congénères du nid (Collett et al. 2013).
Cependant, dans la nature, ces abeilles font face à
des problèmes spatiaux potentiellement beau-
coup plus complexes afin de visiter plusieurs cen-
taines de fleurs par trajet (von Frisch 1967).

Des observations de terrain suggèrent que les
abeilles domestiques confinent leurs activités de
butinage à des groupes relativement stables de
plantes durant plusieurs jours successifs (Rib-
bands 1949). Expérimentalement il a été démon-
tré que les butineuses sont capables d’apprendre

“Les abeilles domestiques, tout
comme les bourdons, tendent à

développer des circuits de butinage
efficaces pour récolter une récompense
sucrée à partir de plusieurs sites de
nourriture”
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des séquences de vol entre plusieurs repères
visuels pour naviguer dans des labyrinthes (Col-
lett et al. 1993 ; Zhang et al. 1996) et de discrimi-
ner ladirectionde sitesdenourritures spécifiques
àpartirdedifférentspointsdedépart (Najeraetal.
2012), supportant ainsi l’idée que les abeilles
domestiques ont toutes les capacités cognitives
requisespourdévelopperdescircuitsdebutinage.

Dans cette étude j’ai testé la capacitédes abeilles
domestiques à établir des circuits de butinage et
comparé leurs performances à celles de bourdons
testés dans les mêmes conditions expérimentales.
J’ai observé des abeilles domestiques et des bour-
dons fourrageant surquatrefleurs artificielles pen-
dant 30 essais consécutifs dansune grande salle de
vol. Parce que les abeilles domestiques et les bour-
dons ont des écologies similaires, j’ai émis l’hypo-
thèse que les deux espècesmontrent des stratégies
de routes similaires. Toute différence comporte-
mentale serait la conséquencedesdifférencesdans
leur système de fourragement coopératif.
Méthodes

Abeilles domestiques
J’ai utilisé une petite colonie d’abeilles domes-

tiques (Apis mellifera ; Fig. 1B) issue de notre

rucher expérimental à Toulouse (Université Paul
Sabatier, France). La colonie contenait une reine
et approximativement 2000 ouvrières dans une
ruche d’observation (vitrée). La colonie de bour-
dons (Bombus terrestris ; Fig. 1A) a été obtenue
chez Biobest (Belgique) et maintenue dans une
boite en bois à deux compartiments. Les deux
ruches étaient équipées d’un tube d’entrée trans-
parent muni de portes afin de contrôler le trafic
des butineuses. Les colonies étaient nourries ad
libitum avec du pollen décongelé directement
introduit dans le nid. Les ouvrières pouvaient
collecter de l’eau sucrée (40 % p/p) sur des fleurs
artificielles dans la salle de vol.

Salle de vol et fleurs artificielles
Les expériences ont été conduites en 2015

dansunesalledevolde7Z5m(Fig.2A) équipée
de12 lumièresLED lights à large spectre (6500K,
Phillips) répliquant la lumière naturelle. Quatre
posters, chacun caractérisé par un pattern bico-
loreunique, étaientplacés sur lesmursde la salle,
servant de repères visuels aux insectes (Fig.2B).
Chaque fleur consistait en une plateforme d’at-
terrissage bleue de 6 cm de diamètre, posée sur
un cylindre en plastique transparent de 10 cm

Figure 1 : A. Bourdon terrestre (Bombus Terretris). B. Abeille domestique (Apis mellifera).
Crédit : Tamara Gomez-Moracho
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suspenduà50 cmau-dessus du sol (Fig. 2C). Une
marque jaune au milieu de la plateforme d’atter-
rissage indiquait la localisation d’un volume
contrôlé d’eau sucrée délivré par une micropi-
pette électronique (Handystep).

Arrangement de fleurs
Les insectes ont été testés dans un arrange-

ment de quatre fleurs (Fig. 2A) pour lequel il y
avait 24 ( !4) séquences de visites possibles. La
configuration spatiale des fleurs a été générée par
un algorithme informatique afin de maximiser la
différence entre les deux séquences optimales
minimisant la distance de trajet (F1-F2- F3-F4 ou
F4-F3-F2-F1) et la séquence liant les fleurs les plus
proches voisines (F1-F4-F5-F2) (Lihoreau et al. al.
2012b). La distance entre deux fleurs voisines
variait entre 1.48 et 6.27 mètres. Comme les
ouvrières de A. mellifera and B. terrestris sont
capables de détecter des objets compris dans un
angle visuel supérieur à 5o (Giurfa et al. 1996 ;
Kapustjansky et al. 2010), j’ai considéré que les
insectes pouvaient détecter les fleurs artificielles
de50cmdehautàpartirden’importequel endroit
de la salle. La petite échelle spatiale à laquelle j’ai

travaillé empêchait toute communication de
danse entre les abeilles (von Frisch 1967).

Procédure expérimentale
Les insectes étaientpré-entraînés surunefleur

qui délivrait de l’eau sucrée ad libitum (remplie
autant de fois que nécessaire) etmarqués avec de
la peinture acrylique sur le thorax pour identifi-
cation individuelle (von Frisch 1967). Une fois
qu’un individu d’intérêt allait régulièrement buti-
ner sur la fleur, la taille de son jabot (estomac)
était estimée (32 – 185 mL, N = 20 individus) en
mesurant la quantité totale moyenne de nectar
collectée par cet individu pendant trois essais de
butinage (trajets de fourragement démarrant et
finissant au nid) (Lihoreau et al. 2010).

L’individu était ensuite testé pour 30 essais
consécutifs le même jour (ca. 6h d’observation)
dans l’arrangement de quatre fleurs (Fig. 2A). A
chaque essai, chaque fleur contenait un quart du
volume du jabot de l’individu testé si bien que
l’insecte devait visiter toutes les fleurs pour rem-
plir son jabot. Les fleurs étaient re-remplies avec
de l’eau sucrée au début de chaque essai. A la
fin de la journée, les fleurs étaient nettoyées à

Fig. 2 : A. Arrangement expérimental de fleurs dans la salle de vol. N est l’emplacement du nid, F0
l’emplacement de la fleur de pré-entraînement, F1-F4 les emplacements des fleurs d’entraînement, et posters
1-4 les emplacements des repères visuels 2D. Les nombres entre parenthèses sont les coordonnées
cartésiennes (en m). Un insecte utilisant une séquence optimale fait F1-F2-F3-F4 ou F4-F3-F2-F1. B.
Apparence visuelle des posters. Chaque poster (dimensionA0) était positionné sur unmur différent de la salle
de vol, servant de repères visuels aux insectes.C. Fleur artificielle. Chaque fleur consistait en une plateforme
d’atterrissage en plastique bleu posée sur un cylindre transparent, suspendu à 50 cm au-dessus du sol par une
pinceetunsupport.Unemarque jauneaumilieude laplateformed’atterrissage indiquait l’emplacementd’une
récompense d’eau sucrée.
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l’éthanol (70 % p/p) afin d’enlever les traces
chimiques qui auraient pu influencer les buti-
neuses suivantes (Saleh et al. 2006). Au total, j’ai
testé 10 abeilles domestiques et 10 bourdons.

Collecte et analyse des données
Toutes les données ont été collectées avec le

logiciel Ethom (Shih and Mok 2000), qui permet
d’enregistrer des séquences comportementales
parobservationdirectede l’expérimentateur.Pour
chaque essai de fourragement, j’ai enregistré le
temps auquel l’insecte a quitté le nid, le temps de
chaque atterrissage sur une fleur, le temps de
chaque envol d’une fleur et le temps de retour au
nid. À partir de ces données, j’ai calculé la durée
totale de chaque essai de fourragement, le nombre
defleursdifférentesvisitéesparessai, lenombrede
revisites de lamême fleur par essai, le temps passé
sur les fleurs (somme de la durée de toutes les
visites aux fleurs), le temps passé en vol (durée
totale de l’essai de fourragement– tempspassé sur
les fleurs), et estimé la distance de voyage totale
(somme des lignes droites entre toutes les fleurs
visitées, commençant et terminant à l’emplace-
ment du nid). Toutes les analyses statistiques ont
été réalisées dansRv. 3. 1. 2. (RDevelopmentCore
Team 2014). J’ai comparé les données comporte-
mentales avec des tests de Wilcoxon pour les don-
néesappariées (V)ounonappariées (W).Toutes les
moyennes sont présentées ± erreur standard.

Résultats
Performances de route chez l’abeille
domestique
J’ai testé 10 abeilles pendant 30 essais succes-

sifs dans l’arrangement de quatre fleurs.
En moyenne, les abeilles ont découvert toutes

les fleurs en 3.9 ± 0.59 essais. Les abeilles ont
réduit la durée de leurs essais (cinq premiers
essais : 244.1±29.8 s, cinqderniers essais : 170.9±
18.4 s ; V = 77, P = 0.043), augmenté le nombre de
fleurs différentes visitées par essai (cinq premiers
essais : 2.8 ± 0.2, cinq derniers essais : 3.7 ± 0.2 ; V
= 15, P = 0.007) et réduit le nombre de revisites à la
même fleur (cinq premiers essais : 13.9 ± 1.6, cinq
derniers essais : 7.5 ± 1.1 ; V = 85, P = 0.009) entre
le début et la fin de l’entraînement, au fur et à
mesure qu’elles ont accumulé de l’expérience avec
la configuration des fleurs. Toutes les abeilles ont
utilisé une route « primaire » (séquence de quatre
fleurs la plus fréquemment utilisée en excluant les
revisites) dans 34 ± 5 % de tous leurs essais de

fourragement, et une route « secondaire »
(séquence de quatre fleurs la deuxième plus fré-
quemment utilisée en excluant les revisites) dans
13 ± 2 % de leurs essais (Fig. 3).

Les abeilles ont commencé à utiliser leur route
primaireaprès8.2±1.03essais.80 %d’entreelles
(8 sur 10 abeilles) ont choisi une séquence opti-
maleminimisant la distance de trajet en tant que
route primaire (Fig. 4), et cinq d’entre elles ont
fixé cette séquence (l’ont utilisé au moins trois
foisd’affiléeà lafinde l’entraînement).Lesautres
20 %d’abeilles (2 sur 10) ont utilisé une séquence
optimale en tant que route secondaire (Fig. 4).

Performances de route chez le bourdon
J’ai ensuite testé 10 bourdons pour la même

tâche que les abeilles. En moyenne, les bourdons
ontdécouvert lesquatrefleursaprès3.2±0.7essais
de fourragement. Les bourdons ont réduit la durée
de leursessais (cinqpremiersessais :206.7±13.6s,
cinq derniers essais : 131.2 ± 5.3 s ; V = 100, P S

0.001), augmenté le nombre de fleurs visitées par
essai (cinq premiers essais : 3.4 ± 0.1, cinq derniers
essais :3.9±0.1 ;V=12,P=0.003), réduit lenombre
de revisites aux fleurs (cinq premiers essais :
5.8 ± 0.8, cinq derniers essais : 1.3 ± 0.2 ; V = 100, P
S 0.001) entre le début et la fin de l’entraînement.
Les bourdons ont utilisé une route primaire dans
36 ± 3.8% de tous leurs essais de fourragement et
une route secondaire dans 16.7 ± 1.8 % des essais
(Fig.3).Lesbourdonsontcommencéàutiliser leur
route primaire après 7.9 ± 0.7 essais. 30 % d’entre
eux (3 sur 10 bourdons) ont choisi une séquence
optimaleen tantquerouteprimaire.Ces troisbour-
dons ont fixé leur route à la fin de la phase d’entraî-
nement. Un autre 30 % d’entre eux (3 sur 10 bour-
dons) autilisé une séquence optimale commeroute
secondaire (Fig. 4). Les 40 % restants (4 sur
10 bourdons) ont sélectionné différentes
séquences sous-optimales à la fois comme routes
primaires et secondaires (Fig. 4).

Comparaison entre abeilles domestiques
et bourdons
Tester les abeilles domestiques et les bourdons

dans les mêmes conditions expérimentales m’a
permis de faire une comparaison directe de leurs
performances de route. A la fin de l’entraîne-
ment (cinq derniers essais de fourragement),
les abeilles et les bourdons ont fait des essais
de durées similaires (abeilles : 170.9 ± 18.5 s,
bourdons : 131.2 ± 5.3 s ;W=71, P = 0.123), voya-
gé des distances similaires par essai (abeilles :
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Fig. 3 : Dynamiques d’établissement d’une route par les abeilles domestiques et les
bourdons. Le graphique représente la fréquence cumulée moyenne d’utilisation de la route
primaire (séquence de quatre fleurs en excluant les revisites, voir détails en Fig. 4). Les barres
d’erreur indiquent les erreurs standards. N est le nombre d’individus testés.

Figure 4 : Géométrie des routes primaires et secondaires pour chaque individu. Les points noirs
représentent les fleurs ; le carré blanc représente le nid (voir détails en Fig. 2A). Les flèches indiquent la
direction dans laquelle l’individu s’est déplacé. Pour chaque individu, (abeilles : individu 1-10, bourdons :
individu 11-20) la séquence de quatre fleurs (sans revisite) la plus souvent utilisée (route primaire) et la
deuxième plus utilisée (route secondaire) sont montrées. Les séquences optimales (minimisant les distances
de trajet) sont en rouge.
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17.2 ± 0.9 m, bourdons : 15.6 ± 0.4 m ; W = 67, P
= 0.218), et visité un nombre de fleurs similaire
par essai (abeilles : 3.7 ± 0.2, bourdons : 3.9 ± 0.1 ;
W = 47, P = 0.875). Cependant, les abeilles ont
réalisé significativement plus de revisites aux
fleurs par essai (abeilles : 7.5 ± 1.2, bourdons :
1.3 ± 0.2 ;W = 100, PS 0.001) et étaient généra-
lement moins efficaces que les bourdons, comme
cela est indiqué par leur plus grand ratio entre la
distance totale voyagée et le nombre de fleurs
visitées par essai (abeilles : 4.9 ± 0.3 m/fleur,
bourdons : 4.1 ± 0.1 m/fleur ; W = 0, P = 0.023).

Les abeilles et les bourdons ont montré des
fréquences d’utilisation de routes similaires. Les
20 individus ont utilisé au moins une route plus
souventquepréditpar lehasard (P4foisdans les
30 essais). Les butineuses des deux espèces ont
utilisé une route primaire dans 35 ± 3 % de leurs
essais (W = 42.5, P = 0.593) et une route secon-
daire dans 14.8 ± 1.4 % de leurs essais (W = 30.5,
P = 0.140). Elles ont montré des dynamiques
d’établissement de routes similaires, en décou-
vrant les quatre fleurs après 3.8 ± 0.5 essais (W =
66.5, P = 0.221) et en commençant à utiliser leur
route primaire après 8.05 ± 0.62 essais (W=50, P
= 1). Cependant, une plus grande proportion
d’abeilles que de bourdons a utilisé une séquence
optimaleminimisant les distances de trajet entre
toutes les fleurs (8 abeilles contre 3 bourdons) et
a fixé cette route (5 abeilles contre 3 bourdons).

Discussion
Dans cette étude, je décris une nouvelle

approche expérimentale pour étudier les compor-
tements spatiaux des abeilles domestiques buti-
nantsurplusieursfleursartificiellesenconditions
de laboratoire et je compare les performances de
ces abeilles à celles de bourdons. Les résultats
montrent que les abeillesdomestiques, comme les
bourdons, tendent à développer des circuits de
butinage stables au fur et à mesure qu’ils
acquièrent de l’expérience avec la configuration
spatiale des fleurs. Bien que les abeilles effectuent
plus de revisites aux fleurs déjà vidées, elles sont
plus efficaces pour trouver une séquence optimale
et la répéter au cours du temps.

Depuis les travaux fondateurs du Prix Nobel
Karl von Frisch (1967), la recherche sur la naviga-
tion de l’abeille domestique s’est largement focali-
sée sur la capacité des butineuses à apprendre des
routes entre un petit nombre de sites importants,
tels que la ruche et un nourrisseur et à communi-

quer cette informationauxcongénèresdunid (Col-
lett et al. 2013). En utilisant des arrangements
de fleurs artificielles en laboratoire, j’ai montré
que les abeilles domestiques sont capables
d’apprendre des circuits de butinage plus com-
plexes, intégrant au moins cinq sites différents
(quatrefleurs et le nid).Ce comportementde route
présente plusieurs caractéristiques clefs du com-
portement de « trapline foraging » décrit précé-
demment chez les bourdons (Lihoreauet al. 2013),
certains oiseaux (Tello-Ramos et al. 2015) etmam-
mifères (Lemke 1984 ; Janson 1998) : (1) les buti-
neuses utilisent des séquences de visite aux fleurs
de plus en plus similaires avec l’entraînement, se
stabilisant parfois en une route unique (Lihoreau
et al. 2012a) ; (2) l’établissement de la route est
accompagné d’une réduction des revisites aux
fleurs récemment vidées (Ohashi et al. 2007) et de
la distance de trajet totale (Lihoreau et al. 2010).
Dans une étude complémentaire (Buatois and
Lihoreau 2016), nous avons observé que (3) l’opti-
misationde routespar les abeillesdomestiques est
plus prononcée à grandes échelles spatiales (Liho-
reau et al. 2012a), probablement parce que les
coûts énergétiques entrainés par l’utilisation de
séquences sous-optimales entre des sites distants
augmentent l’investissement des butineuses dans
l’apprentissage de trajets économiques, une situa-
tionqui reflète le butinage inter-patchplutôt que le
butinage intra-patch (cette étude). La stratégie
individuelle que je décris ici supporte l’idée que les
abeilles domestiques utilisent l’information pri-
vée et sociale de manière flexible en fonction du
contexte (Grüter and Leadbeater 2014). Bien que
cette espèce utilise la danse frétillante pour le
recrutement de masse de congénères vers les
sourcesdenourritureabondantes situéesàplusde
150mde la ruche, comme un arbre en fleurs ou un
nourrisseur (vonFrisch1967), le fourragement en
circuit pourrait constituer une stratégie complé-
mentaire afin d’exploiter des ressources à proxi-
mité de la ruche, où le recrutement par la danse
n’est pas utilisé, ou dans des environnements où
les ressources sont moins agrégées ou pas assez
larges pour accueillir plusieurs butineuses à la
fois, par exemple tôt ou tard dans la saison.

Lacomparaisondirecte entre lesabeillesdomes-
tiques et les bourdons indique que ces deux pollini-
sateursontdéveloppédesstratégiesderoutessimi-
laires pour répondre au problème commun
d’exploiter plusieurs ressources florales renouve-
lables et dispersées dans l’environnement. Dans
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notre contexte expérimental, les abeilles avaient
tendance à établir des routes légèrement plus rapi-
dement que les bourdonsmais faisaient également
plus de revisites aux fleurs et étaient moins pré-
cises que les bourdons. Bien qu’il soit tentant
d’interpréter ces différences par les différences
marquées dans l’organisation sociale de ces deux
espèces (les abeilles domestiques pourraient être
plus rapides et moins précises car elles dépendent
également beaucoup du recrutement de masse et
de l’apprentissage social pour fourrager), cette
conclusion doit être nuancée par le nombre
d’observations relativement peu élevé (10 indivi-
dus de chaque espèce). Des expériences complé-
mentaires avec davantage d’individus sont en
cours pour vérifier ce point (Lihoreau et al. in pro-
gress).

Le développement et la validation d’une appro-
che expérimentale pour étudier les routes de buti-
nage en conditions contrôlées chez une espèce
modèleenneuro-éthologie (Menzel2012)offrentde
nouvellesopportunitéspourexplorer l’ensemblede
la complexité de la cognition spatiale chez l’insecte.
Cette méthodologie va également permettre
d’adresser la question majeure (et non résolue) :
comment les différents éléments de l’environne-
ment sont-ils mémorisés dans leur cerveau minia-
ture ? (Collett et al. 2013 ; Cheeseman et al. 2014).

Les simulations de modèles mathématiques
suggèrent que le développement d’un circuit de
butinage peut émerger chez des animaux utili-
sant un simple système de guidage visuel
(apprendre une suite de vecteurs de vol joignant
différents sites) supporté par l’intégration du
trajet et les mémoires visuelles de la scène, sans
la nécessité d’apprendre les relations métriques
entre tous les sites importants (Lihoreau et
al. 2012a ; Reynolds et al. 2013). Donc en théorie,
apprendre des segments de route et ré-arranger
leur ordre d’utilisation par essai erreur permet
une optimisation dynamique de trajectoires de
vol complexes et de trouver de nouvelles solu-
tions en réponses aux perturbations environne-
mentales, comme l’addition ou la soustraction de
ressources, en utilisant un faible pouvoir de
calcul (Lihoreau et al. 2010). Le nouveau para-
digme expérimental que je décris pourrait per-
mettre de tester ces hypothèses en disséquant les
mécanismes cognitifs impliqués dans des com-
portements de navigation complexes, par exem-
ple en bloquant de manière sélective les circuits
neuronaux dans le cerveau de l’abeille à diffé-

rentes phases de l’apprentissage d’une route
(Giurfa 2013). Ces comportements pourraient
être évoqués sur des abeilles en contention, par
exemple en utilisant des dispositifs de réalité
virtuelle qui permettent un contrôle plus précis
des stimuli visuels etmoteurset l’enregistrement
de l’activité cérébrale durant l’apprentissage
d’une route pour identifier les centres des traces
de la mémoire (Paulk et al. 2014).

Au contraire de la communication par la danse
qui a été décrite seulement chez les abeilles
domestiques et certaines abeilles sans dard
(Dornhaus and Chittka 1999), la capacité d’utili-
ser la mémoire individuelle pour localiser et
exploiter des sources de nourriture est probable-
mentpartagéeparunegrandediversitéd’espèces
d’abeilles (Janzen1971 ;Ohashietal.2007 ;Liho-
reau et al. 2012a), y compris les espèces les plus
avancées socialement (cette étude ; Buatois and
Lihoreau2016), cequi suggèreque l’utilisationde
circuits de butinage est un comportement ances-
tral dans ce groupe d’insectes. Des études compa-
ratives sur des espèces qui présentent différents
niveaux de socialité, incluant par exemple des
abeilles solitaires, permettront de déterminer
l’influence relative de l’écologie de fourragement
(exploiter des ressources florales dispersées) et
de l’écologiesociale (besoincontinudenourriture
pour la colonie) des espèces dans l’évolution de
ces stratégies d’apparence complexes et les pro-
cessus cognitifs qu’elles impliquent.
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Introduction

Animals exploiting patchily distributed
resources that replenish over time
face complex foraging problems.
Social bees, for instance, often visit
multiple flower patches scattered over

several kilometres to collect enough nectar and
pollen for their colony (von Frisch 1967). Fin-
ding an efficient route between multiple food
resources is an optimization task akin to the well-
knownTravelling SalesmanProblem inmathema-
tics, for which there is no simple solution (Ander-
son 1983). In this
problem, the task is
to find the shortest
route to connect a
set of locations and
return to the ori-
gin,passingexactly
once through each
location. Since the number of possible routes
increases factorially with the number of locations
to visit (e.g. 24 routes for 4 locations, O 3.106
routes for 10 locations), this problem becomes
rapidlydifficult (ifnot impossible) tosolve for large
numbers of locations. As such, it has been pro-
posed that animals, including us humans (Mac
GregorandChu2010),usesimplemovement rules
tofindreasonablygoodsolutionswith limited time
and computational power (Janzen 1971 ; Cramer
and Gallistel 1997).

Recent studies on bumblebees (Fig. 1A) fora-
ging on artificial flowers show how individuals
often develop near optimal circuits minimizing
travel distances between flowers, as they gain
experience with the spatial configuration of the
feeding locations (Ohashi et al. 2007 ; Lihoreau
et al. 2010 ; Lihoreau et al. 2012a). This routing
behaviour, referred to as ”trapline foraging“ (in
analogy with hunters checking their traps along
familiar routes), involves the acquisition of spa-
tial memories that can last for several days or
weeks (Thomson 1996). While field observations
and theoretical models (Possingham 1989 ;
Ohashi and Thomson 2005) suggest that this
routing behaviour is taxonomically widespread
among central place foraging pollinators, such as
honey bees (Ribbands 1949), euglossine bees
(Janzen 1971), hummingbirds (Tello-Ramos et
al. 2015), but also some frugivore bats (Lemke
1984) and monkeys (Janson 1998), so far expe-
rimental research on trapline foraging have
been limited to two species of bumblebees (Bom-
bus terrestris and B. impatiens) (Lihoreau et al.
2013).

Ultimately, comparative studies of the com-
plex spatial strategies of pollinators may help
understandpatternsofpollenflowaswell as their
consequences on plant populations dynamics
and species assemblages (Fortuna et al. 2008).

The domestic honey bee (Apis mellifera ;
Fig. 1B) is a choice species to address this ques-
tion both because it is a major pollinator world-
wide andamodel species inneuro-ethology (Men-

zel 2012). Honey
bees are phyloge-
netically and ecolo-
gically close to
bumblebees. Both
insects are genera-
lists (feed from a
wide diversity of

flowers) and social. Honey bees and bumblebees
live in colonies characterised by a division of
labour between breeders (queen and males) and
non-breeders (workers), among which the fora-
gers collect floral nectar and pollen to feed the
colony.Despite these similarities, the twospecies
differ by their colony size (bumblebee :
S500 individuals, honey bee : S80000 indivi-
duals) and their communication systems. In
contrast to bumblebees, honey bees workers
share foraging information using a symbolic

“Honey bees, just like bumblebees,
tend to develop efficient traplines to

collect sucrose rewards from multiple fee-
ding locations”
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language (the ”waggle dance“) that indicates the
location of resources discovered more than ap-
proximately 150 m away from the hive (von
Frisch 1967). Since the description of this unique
communication system, research on honey bee
navigation have mainly focused on how foragers
learn to fly back and forth between the hive and
one (or two) feeding location and how they com-
municate this information (Collett et al. 2013).
However, in nature, honey bees may often visit
hundreds of flowers during a foraging trip (von
Frisch 1967), thereby creating ample opportuni-
ties for foragers to simultaneously exploit mul-
tiple flower patches or plants, and develop routes
between familiar sites.

Early field observations suggest that indivi-
dual honey bees confine their foraging activities
to relatively stable groups of plants over many
successive days (Ribbands 1949). More recent
experimental studies indicate that foragers can
learn flight sequences between different visual
landmarks to solve mazes (Collett et al. 1993 ;
Zhang et al. 1996) and discriminate the direc-
tion of specific feeding locations from different

starting points (Najera et al. 2012), thus suppor-
ting the idea that honey bees have all the cogni-
tive abilities required to develop traplines.

Here I examined the ability of honey bees to
establish traplines and compared their routing
performances to that of bumblebees tested in the
same experimental conditions. I observed indivi-
dually marked honey bees and bumblebees
exploiting four artificial flowers over 30 consecu-
tive foragingbouts in a largeflight room.Because
honey bees and bumblebees have similar ecolo-
gies, I hypothesised that the two species would
exhibit similar routing strategies. Any behaviou-
ral difference between the two species would
reflect major differences in their cooperative
foraging system.

Methods
Honey bees
Iuseda small honeybee colony (Apismellifera ;

Fig. 1B) raised at our experimental apiary in
Toulouse (UniversityPaulSabatier, France). The
colony contained a queen and approxima-
tely 2000 workers in an observation hive.

Fig. 1 : A. Buff-tailed bumblebee (Bombus terretris) forager collecting nectar. B. honey bee (Apis mellifera)
forager collecting pollen. Credit : Tamara Gomez-Moracho.
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The bumblebee colony (Bombus terrestris ;
Fig. 1A) was commercially obtained from Bio-
best (Belgium)andmaintained inawoodenbipar-
tite nest box. Both the honey bee hive and the
bumblebee nest box were equipped with a trans-
parent entrance tubefittedwithgates toprecisely
control the traffic of foragers. The colonies were
providedwith ad libitumdefrosted pollen directly
into the nests. Workers collected sucrose solu-
tion (40%w/w) fromartificial flowers in the flight
room.

Flight room and artificial flowers

The experiments were conducted in spring
2015 in a 7Z 5mflight room (Fig. 2A) equipped
with 12 wide spectrum LED lights (6500K, Phil-
lips) replicating natural sunlight. Four posters
uniquely characterized by a bicolored pattern
were placed on the room’s walls to provide 2D
visual landmarks to the bees (Fig. 2B). Each
flower consisted of a 6 cm diameter blue landing
platform sitting on a 10 cm high transparent
plastic cylinder attached to a clamp stand 50 cm
above ground (Fig. 2C). A yellow mark in the
middle of the landing platform indicated the

location of a controlled volume of sucrose solu-
tion dispensed using an electronic micropipette
(Handystep).

Flower arrangement
Bees were tested in a four-flower array

(Fig. 2A) yielding 24 (!4) possible flower visita-
tion sequences. The spatial configuration of
flowers was generated using a computer algo-
rithm to maximise the discrepancy between the
two optimal sequencesminimising path length to
visit all flowers (F1-F2-F3-F4 or F4-F3-F2-F1) and
the sequence simply linking all unvisited nearest
neighbour flowers (F1-F4-F5-F2) (Lihoreau et
al. al. 2012b). The distance between neighbour
flowers ranged from 1.48 to 6.27 m. Since
A. mellifera and B. terrestris workers detect
visual targets from a background subtending a
visual angle larger than about 5o (Giurfa et al.
1996 ; Kapustjansky et al. 2010), I assume that
bees could visually detect the 50 cm high flowers
from any location in the room. The small spatial
scale of the experimental array strictly prevented
dance communication between honey bees (von
Frisch 1967).

Fig. 2 : A. Experimental array of flowers in the flight room. N is the nest location, F0 the location of the
pre-training flower, F1-F4 the locations of the training flowers, and posters 1-4 the locations of the visual
landmarks. Numbers in parentheses are Cartesian coordinates (m). A bee using an optimal sequence would
fly F1-F2-F3-F4 or F4-F3-F2-F1. B. Appearance of the geometric-patterned posters. Each poster (dimension
A0) was positioned on a different wall of the flight room, providing 2D visual landmarks to bees. C. Design
of the artificial flowers. Flowers consisted of a blue plastic landing platform sitting on a transparent plastic
cylinder, hold 50 cm above ground with a clamp stand. A yellow mark in the middle of the landing platform
indicated the location of a precise volume of sucrose reward.
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Experimental procedure
Bees were pre-trained on a flower that pro-

vided ad libitum sucrose solution (refilled as
many time as necessary) andmarkedwith acrylic
paint on the thorax for individual identification
(von Frisch 1967). Once a bee made regular
foraging bouts (foraging trip starting and ending
at the nest), its nectar crop capacity was estima-
ted (32 – 185 mL, N = 20 bees) by measuring the
average total amount of nectar collected by that
bee over three foraging bouts (Lihoreau et
al. 2010).

The bee was then tested for 30 consecutive
foraging bouts on the same day (ca. 6h of obser-
vation) in the four-flower array (Fig. 2A). At each
foraging bout, each flower provided 1/4th of the
bee’s crop capacity. Flowers were refilled with
sucrose solution at the beginning of each bout.
Between testing bees, flowers were cleaned with
ethanol (70% w/w) to remove chemical cues that
could influence the next foragers (Saleh et al.
2006). In total, I tested10honeybeesand10bum-
blebees.

Data collection and analysis
All data were collected using the software

Ethom (Shih and Mok 2000), which allows to
record behavioural sequences by direct observa-
tion by an experimenter. For each foraging bout
of each bee I recorded the time when the bee left
the nest, each time it landed on a flower, took off
a flower, and the time when it returned to the
nest. From these data I computed the total
duration of a foraging bout, the number of
different flowers visited per bout, the number of
revisits to the same flowers per bout, the time
spent landed on flowers (summed duration of all
flower visits), the time spent flying (total dura-
tion of foraging bout – time spent on flowers),
and estimated the total distance travelled (sum
of straight lines linking flowers, starting and
ending at the nest location). All statistical ana-
lyses were run in R v. 3. 1. 2. (R Development
Core Team 2014). Comparisons of behavioural
data weremade using paired (V) or unpaired (W)
Wilcoxon tests. Means are given ± standard
errors.

Results
Routing performance of honey bees
I tested 10 honey bees for 30 successive fora-

ging bouts each in the four-flower array.

On average, honey bees discovered all flowers
within 3.9 ± 0.59 foraging bouts. Honey bees
reduced the duration of their foraging bouts (first
five bouts: 244.1 ± 29.8 s, last five bouts :
170.9 ± 18.4 s; V = 77, P = 0.043), increased the
number of different flowers visited per bout (first
five bouts: 2.8 ± 0.2, last five bouts : 3.7 ± 0.2; V =
15, P = 0.007) and reduced the number of revisits
to the sameflowers (first five bouts: 13.9 ±1.6, last
five bouts: 7.5 ± 1.1; V = 85, P = 0.009) between the
beginning and the end of training. All honey bees
useda ”primary“ route (most frequent four-flower
sequence excluding revisits) in 34 ± 5% of all their
foraging bouts and a ”secondary“ route (second
most frequent four-flower sequence excluding
revisits) in 13 ± 2% of their bouts (Fig. 3).

Honey bees started to use their primary route
within 8.2 ± 1.03 foraging bouts. 80% of them
(8 out of 10) chose an optimal sequence minimi-
zing travel distance as their primary route
(Fig. 4), and five fixed that route (used it at least
three times in a raw towards the end of training).
The other 20% of honey bees (2 out of 10) used an
optimal sequence as their secondary route
(Fig. 4).

Routing performance of bumblebees
I then tested 10 bumblebees in the same task

as honey bees. On average, bumblebees discove-
red the four flowers within 3.2 ± 0.7 foraging
bouts. Bumblebees reduced the duration of their
foraging bouts (first five bouts: 206.7 ± 13.6 s, last
five bouts: 131.2 ± 5.3 s; V = 100, P S 0.001),
increased the number of flowers visited per bout
(first five bouts: 3.4 ± 0.1, last five bouts: 3.9 ± 0.1;
V = 12, P = 0.003), reduced the number of revisits
to flowers (first five bouts : 5.8 ± 0.8, last five
bouts: 1.3 ± 0.2 ; V = 100, PS 0.001) between the
beginning and the end of training. Bumblebees
used their primary route in 36 ± 3.8 % of all their
foraging bouts and their secondary route in
16.7 ± 1.8 % of the bouts (Fig. 3). Bumblebees
started to use their primary route within
7.9 ± 0.7 foraging bouts. 30% of them (3 out of 10)
chose an optimal sequence as their primary
route. These three bumblebees fixed their route
towards the end of training. Another 30% of the
bumblebees (3 out of 10) used an optimal
sequence as their secondary route (Fig. 4). The
remaining 40% of bumblebees (4 out of 10)
selected different suboptimal sequences as both
primary and secondary routes (Fig. 4).
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Fig.3:Dynamicsof traplineestablishmentbyhoneybeesandbumblebees.Theplot shows
the average cumulated frequency of primary route usage (four-flower visitation sequence
excluding revisits, see details in Fig. 4). Error bars indicate standard errors. N is the number of
bees tested.

Fig. 4: Geometry of primary and secondary routes for each individual bee. Black dots represent
flowers; the white square is the nest (see details in Fig. 2A). Arrows indicate the direction in which the bee
moved. For each bee (honey bees: individual 1-10, bumblebees: individual 11-20) the most often (primary
route) and secondmost often (secondary route) four-flower visitation sequence excluding revisits are showed.
Optimal sequences minimising travel distances are highlighted in red.
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Comparison between honey bees and
bumblebees
Testing honey bees and bumblebees in the

same experimental conditions enabled me to
make a direct comparison of their routing per-
formances. By the end of training (five last fora-
ging bouts), honey bees and bumblebees made
foraging bouts of similar duration (honey bees:
170.9 ± 18.5 s, bumblebees: 131.2 ± 5.3 s;W = 71,
P = 0.123), travelled similar distances per bout
(honey bees : 17.2 ± 0.9 m, bumblebees:
15.6 ± 0.4 m; W = 67, P = 0.218), and visited
similar numbers of flowers per bout (honey bees:
3.7 ± 0.2, bumblebees : 3.9 ± 0.1; W = 47,
P = 0.875). However, honey bees made more
revisits to flowers per bout (honey bees: 7.5 ± 1.2,
bumblebees : 1.3 ± 0.2; W = 100, PS 0.001) and
were therefore generally less efficient than bum-
blebees, as revealed by their higher ratio of total
travelled distance per number of different
flowers visited per bout (honey bees: 4.9 ± 0.3m/
flower, bumblebees: 4.1 ± 0.1 m/flower ; W = 80,
P = 0.023).

Honey bees and bumblebees showed similar
frequencies of route usage. All 20 individuals
used at least one route more often than expected
by chance (P 4 times out of 30 foraging bouts).
Foragers of both species used a primary route in
35 ± 3% of all their foraging bouts (W = 42.5,
P = 0.593) and a secondary route in 14.8 ± 1.4% of
the bouts (W= 30.5, P = 0.140). They also showed
similar dynamics of route establishment, disco-
vering the four flowers within 3.8 ± 0.5 foraging
bouts (W = 66.5, P = 0.221) and starting to use
their primary route within 8.05 ± 0.62 foraging
bouts (W = 50, P = 1). Nonetheless, a higher
proportion of honey bees used an optimal
sequence minimizing overall travel distances
between all flowers (8 honey bees versus 3 bum-
blebees), and ultimately fixed that route (5 honey
bees versus 3 bumblebees).

Discussion
In this study, I describe a new experimental

approach to investigate the spatial behaviour of
honey bees foraging onmultiple artificial flowers
in the labandcompare their performances to that
of bumblebees. The results show that honey bees,
like bumblebees, tend to develop stable foraging
routes as they gain experience with the spatial
configuration of flowers. While honey bees tend
to make more revisits to empty flowers, they are

generally more efficient at finding an optimal
sequence to link the different flowers and fol-
lowing it over successive foraging bouts.

Since the seminal work of the Nobel Prize
recipient Karl von Frisch (1967) on the waggle
dance, research on honey bee navigation has
mainly focused on the ability of foragers to learn
routes between few important locations, such as
the hive and a feeder, and to communicate this
information to their nestmates (Collett et
al. 2013). Using arrays of artificial flowers in
controlled laboratory conditions, I showed that
honey bees can learn more complex foraging
circuits integrating at least five different loca-
tions (four flowers and the hive). This routing
behaviour meets several key features of trapline
foraging as previously described in bumblebees
and some other insects (Lihoreau et al. 2013),
birds (Tello-Ramos et al. 2015) and mammals
(Lemke 1984; Janson 1998) feeding on flowers:
(1) honey bees used flower visitation sequences
that became increasingly similar with training,
often stabilising into a unique route (Lihoreau et
al. 2012a); (2) route establishment was accompa-
nied by a reduction of revisits to empty flowers
(Ohashi et al. 2007) and a reduction of overall
travel distances (Lihoreau et al. 2010). In a com-
panion study (Buatois and Lihoreau 2016), we
observed that (3) route optimisation by honey
bees was more pronounced at larger spatial
scales in field conditions (Lihoreau et al. 2012a),
presumably because the energetic costs of
flying long (suboptimal) routes between distant
feeding locations increases the investment of
foragers in route learning, a situation reflecting
between-patch foraging rather than within patch
foraging (this study). The individual foraging
strategy I describe here supports growing evi-
dence that honey bees flexibly use private and
social information in a context-dependent man-
ner (Grüter and Leadbeater 2014). While honey
bees famously use the waggle dance for mass
recruitmentofnestmates to large food resources,
such as a blooming tree or a feeder located more
than 150 m from the hive (von Frisch 1967),
trapline foraging may efficiently complement
cooperative foraging to exploit resources in the
vicinity of the hivewhere dance recruitment does
notoccur, or inenvironmentswhenresourcesare
less clumped or not large enough to sustain
multiple foragers at once, for instance early or
late in the season.
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Comparing honey bees and bumblebees in the
same experimental conditions indicates that
these two central place foraging pollinators have
evolved similar routing strategies to solve the
common challenge of exploiting multiple reple-
nishingfloral resources scattered in space. In our
experimental context, honey bees tended to esta-
blish routes slightly faster than bumblebees but
also made more revisits to flowers and therefore
were less accurate than bumblebees. While it is
tempting to interpret these behavioural diffe-
rences by the differences of foraging ecology of
these two species (i.e. honey bees may be faster
and less accurate than bumblebees because they
also extensively rely on mass recruitment and
social learning), this conclusion should be
nuancedby the relatively lowsample size (10 indi-
viduals in each species). Complementary experi-
ments with more bees and different arrays of
flowers are currently being conducted to address
this point (Lihoreau et al. in progress).

The development and validation of an experi-
mental approach for studying trapline foraging
under controlled conditions in a model species
for cognition research (Menzel 2012) holds consi-
derable promises to start exploring the full com-
plexity of spatial cognition in insects. This
methodology might also help addressing the ma-
jor unresolved question: how do features of the
environment are memorised in their minia-
ture brains? (Collett et al. 2013; Cheeseman et
al. 2014).

Simulations of mathematical models sug-
gest that trapline development can emerge in
animals using a simple route based guidance
system (learning a suite of vector flights joining
different locations) supported by path integra-
tion and visual memories, without the necessity
of learningmetric relationships between allmain
locations (Lihoreau et al. 2012a; Reynolds et
al. 2013). Thus in theory, learning of route seg-
ments and gradual rearrangement of their utili-
sation order allows for a dynamic optimisation of
complex flight paths and finding of novel solu-
tions in responses to environmental perturba-

tions, such as the addition or removal of
resources, with only minimal computational
power (Lihoreauet al. 2010). Thenewexperimen-
tal paradigm I describemay provide a way to test
these hypotheses by further dissecting the cogni-
tive mechanisms involved in complex spatial
navigation, for instance by selectively blocking
neural circuits in the bee brain at different
phases of route learning (Giurfa 2013). These
behaviours could even be simulated in tethered
bees, for instanceusingvirtual reality setups that
allow for a more precise control of visual and
motor stimuli and record brain activity during
route learning to identify potential centers of
memory traces (Paulk et al. 2014).

In contrast to dance communication that has
been described only in honey bees and some
stingless bees (Dornhaus and Chittka 1999), the
ability to rely on individual memories to search
and exploit foods is likely observed in a large
diversity of bee species (Janzen 1971; Ohashi et
al. 2007; Lihoreau et al. 2012a), including the
most socially advanced (this study; Buatois and
Lihoreau 2016), suggesting that trapline fora-
ging is ancestrally shared in this group of insects.
Future comparative studies on species exhibiting
different levels of sociality, including the ecolo-
gically important solitary bees species, will tease
apart the influence of the foraging ecology (fora-
ging on scattered floral resources) and the social
ecology (continuous need of food for the colony)
of species in the evolution of these seemingly
complex foraging strategies and the cognitive
processes sustaining them.
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Incorporation d’outils : quand le corps fait un avec les objets
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Résumé
L’utilisation d’outils est l’une des activités les plus développée chez l’homme. Bien que d’autres

animaux montrent une capacité à utiliser des objets et, certains même à créer de vrais outils, chez
l’homme le développement technologique atteint des niveaux incomparables. De plus, avec la
technologie « portative » la frontière entre corps et outils se fait de plus en plus mince. Comment le
cerveau réagit-il à ce défi ?Mes recherches se sont portées sur les possibles réponses à cette question.
Plus précisément j’ai étudié l’incorporation des outils, c’est-à-dire la possibilité que les outils soient
traités par le cerveau comme de véritables parties du corps. J’ai pu montrer comment un objet aussi
simple qu’une pincemécanique peut être incorporé dans la représentation du corps et de soi. Ensuite,
j’ai étudié les effets que cela produit sur la perception visuelle et tactile, sur et autour du corps ainsi
que les réseaux cérébraux impliqués dans l’incorporation des objets.

Mots-Clés
Représentation corporelle, utilisation d’outils, représentation spatiale, sens de soi, perception

tactile, perception visuelle

Tool incorporation: when an object becomes a body part

Abstract
Tool use is a skill uniquely developed in humans.Whilemany other animal species have shown tool

use and some even tool making skills both in the lab and in the wild, the level of technological
development we reached is unmatched. Moreover, the last decade has seen a shift toward wearable
technologies with which the boundary between the human body and the object become thinner and
thinner. How does the brain deal with the challenge of acquiring newmotor control skills on one side
and maintaining a stable and veridical representation of the body? My research addressed these
questions and in particular the one of whether tools can be incorporated and become as body parts.
I have shown how a simple tool such as a mechanical grabber is incorporated into the representation
of the body and the self. I then proceeded to investigate the perceptual consequences of such
incorporation by focusing on modifications in visual and tactile perception on and around the body.

Keywords
Body representation, tool use, space representation, sense of self, tactile perception, visual

perception

Notre corps est le principal moyen
d’interaction avec l’environnement
mais aussi le cadre de référence pour
toutes nos expériences. La façon
dont nous percevons l’espace qui

nous entoure, les objets qui s’y trouvent, dépend

de l’état de notre corps. Par exemple, un objet est
perçu commeétant lointain ouprès denous selon
que l’on puisse l’atteindre ou pas, ce qui dépend
de la longueurdenotrebras, de sapositionetc.De
même, l’état de notre corps change constam-
ment. Dès la naissance, la forme et la taille de
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notre corps se modifient. Le changement de pos-
tureet configurationsontd’autantplus fréquents
et soudains lorsque l’on se meut. En consé-
quence, la représentation du corps dans le cer-
veau doit être constamment mise à jour. Il est
donc très important de comprendre comment le
cerveau réagit à tous les changements du corps
au cours de notre vie et ce point précis a large-
mentmotivémes dernières recherches. L’utilisa-
tion d’outils est une situation très commune et
intéressante dans laquelle on peut observer un
changement important et soudain dans la mor-
phologie du corps.

La capacité à utiliser des outils est particuliè-
rement développée dans le cerveau de l’homme.
Même si d’autres espèces animales (comme par
exemple les chimpanzés et les corbeaux) pré-
sentent des comportements d’utilisation d’outils
dans leursenviron-
nements, leurs ca-
pacités sont consi-
dérablement plus
limitées.

La capacité du
cerveau à incorpo-
rer les outils et à
les traiter comme
des parties du corps représente l’incomparable
habilité de l’homme dans l’utilisation de ceux-ci.
Comprendre comment le cerveauyparvient nous
permettrait d’acquérir une connaissance plus
profonde de son fonctionnement. Dans le monde
dans lequel nous viv(r)ons, savoir utiliser correc-
tement des outils est crucial pour une vie satis-
faisante et productive. La plupart des activités
humaines, telles que travailler, diner, jouer ou
pratiquer un sport, requièrent lamaîtrise d’unou
plusieurs outils qui ne sont plus les simples
pierres utilisées par nos ancêtres, mais qui au
contraire peuvent être très sophistiqués et com-
plexes comme, par exemple, les robots chirurgi-
caux. Même si ces activités nécessitent l’utilisa-
tion d’outils, elles sont toutes très différentes,
elles induisent un changement soudain de la
forme et de la structure de notre corps afin
d’élargir le répertoire d’actions au-delà des
limites physiques de celui-ci.

J’ai conduituneséried’études (Cardinali et al.,
2011, 2009, 2012, 2006a, 2006b) qui a montré,
pour la première fois, comment la représentation
corporelle pour l’action est capable d’incorporer

des outils et mettre à jour la connaissance de la
forme et de la structure du bras de façon rapide
et précise. Pour mettre en évidence une telle
incorporation, j’ai enregistré le profil cinéma-
tique (c’est-à-dire vitesse, accélération et décélé-
ration) de plusieurs mouvements de préhension
effectués avant et après une période d’utilisation
d’outil. L’hypothèse qui a conduit à ces études
fut la suivante : si le cerveau, lors de l’utilisation
d’un outil, est capable de l’incorporer dans la
représentation du bras, alors le bras-même
devrait être représenté comme étant plus long
après utilisation. Si cette hypothèse est vérifiée,
on observera des différences dans la cinématique
des mouvements produits après utilisation de
l’outil par rapport à la cinématique des mouve-
ments produits avant celle-ci. Les résultats ont
confirmé cette hypothèse : les mouvements enre-

gistrés après utili-
sat ion d’out i l s
montraient un pro-
fil c inématique
ind i quan t une
élongation de la
représentation du
bras, de même
lorsque l’on com-

pare les mouvements d’une personne ayant un
bras long avec ceuxd’unepersonne ayant unbras
court.

Cela confirme qu’à chaque utilisation d’un
outil, le cerveau prend en considération la carac-
téristique structurelle de l’outil et l’intègre dans
la représentation du bras qui le contrôle. Cette
plasticité advient lorsque la personne saisit
l’outil et semanifeste d’une façon spécifiquepour
chaque objet. En particulier, les effets plastiques
seront différents pour un outil qui « rallonge » un
bras par rapport à un autre qui rallonge les doigts
de la main (Cardinali et al, 2016a).

Pendant mon post doctorat au sein du Brain
and Mind Institute (Western University) j’ai
poursuivi ma recherche sur deux thématiques.
La première se concentrait sur les bases neuro-
nalesde l’incorporationd’outils dans la représen-
tation corporelle. J’ai, plus spécifiquement,
essayé de comprendre si les mêmes aires corti-
cales qui sont engagées dans la production de
mouvementsavec lesmains sont responsablesdu
contrôle des outils. La deuxième thématique
concernait la possibilité que les outils ne soient

“La capacité du cerveau à incorporer
les outils et à les traiter comme

des parties du corps représente
l’incomparable habilité de l’homme dans
l’utilisation de ceux-ci”
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pas seulement incorporés dans la représentation
corporelle mais perçus et vécus comme de véri-
tables parties du corps.

Pour répondre à la première hypothèse, j’ai
utilisé la Stimulation Magnétique Transcra-
nienne (TMS), technique acquise pendant ma
thèse, et pas encore pratiquée au sein du Labo-
ratoire du Dr Cuhlam avant mon arrivée. J’ai,
notamment utilisé la TMS pour étudier si les
effets au niveau cinématique que j’avais observé
après utilisation d’outils étaient accompagnés
d’une réorganisation du cortex moteur (M1),
l’aire du cerveau qui commande les muscles de
notre corps. Certains muscles de la main et du
bras sont plus souvent activés ensemble que
d’autres puisque leur activation coordonnée pro-
duit des actions communes (Melgari, Pasqua-
letti, Pauri, & Rossini, 2008). Par exemple, saisir
une tasse requiert normalement une flexion du
poignet et une abduction du pouce. Comme
l’utilisation d’un outil modifie la biomécanique
du bras, mon hypothèse était que les change-

ments structurels du bras s’accompagnaient
d’une réorganisation de la partie du cerveau qui
contrôle les muscles. En délivrant des impul-
sions de TMS sur 91 points qui couvraient la
surface entière de M1 j’ai pu étudier si la colla-
boration entre muscles spécifiques se réorgani-
saient, et comment cela se produisait afin de
s’adapter à la nouvelle conformation du corps.
J’ai pu observer un déplacement dans la topo-
graphie de M1 dû au fait que le centre d’activa-
tion pour certains muscles était déplacé après
utilisation d’un outil témoignant d’une réorga-
nisation rapide de M1.

Le second volet de recherche concernait
l’hypothèse selon laquelle un outil pourrait deve-
nir, pour le cerveau, comme une véritable partie
du corps, et à un niveau encore plus avancé,
comme une partie de soi. Ces quinze dernières
années, plusieurs chercheurs ont montré com-
ment les limites du corps mais aussi du « soi »
sont étonnamment plastiques. Notre expérience
quotidienne en atteste autrement : nous vivons

Figure1 :Représentationschématiquedudéroulementde l’expérienceetmatériel.A. Les sujets complétaient
deux séances identiques, une avant et l’autre après utilisation d’un outil. B. Tâche de stimulation tactile : la
main droite du sujet était cachée pendant que l’expérimentateur la stimulait avec un pinceau de façon
synchrone ou asynchrone avec l’outil. C. Localisation du doigt : la main et l’outil cachés, les sujets devaient
localiser la position de leur index droit en reportant le numéro correspondant sur unmètre posé sur le cache.
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tout en étant parfaitement conscients des parties
de notre corps, même lorsqu’on ne les voit pas.
Nous ne doutons jamais que nos mains sont à
nous, de même, nous ne confondons pas notre
corps avec celui d’autrui. Néanmoins, grâce à un
certain protocole, nous pourrions amener un
individu à ressentir une partie (voire même un
corps entier) comme étant la sienne (Botvinick &
Cohen, 1998 ; Ehrsson, Spence, & Passingham,
2004 ; Kammers, Vignemont, Verhagen, & Dij-
kerman, 2009 ; Tsakiris, Carpenter, James, &
Fotopoulou, 2010). Une telle illusion, appelée
« Rubber Hand Illusion » (RHI) est produite tout
simplement en demandant au sujet de regarder
une fausse main qui est stimulée tactilement
pendant que lamain du sujet, cachée, est touchée
de la même façon.

Cependant, cette illusion ne peut être induite
qu’avec de fausses parties du corpsmais pas avec
des objets tels que des briques en bois, alors
même qu’elles ont la même apparence qu’une
main (Tsakiris et al., 2010). Néanmoins,même si

les outils n’ont pas de ressemblance visuelle avec
le corps, ils peuvent présenter une forte simila-
rité au niveau fonctionnel. J’ai émis l’hypothèse
que la similarité fonctionnelle puisse être une
caractéristique suffisante pour induire une incor-
poration de l’outil comme pour la main dans la
RHI (Figure 1). J’ai donc modifié le paradigme
classiquement utilisé pour la RHI en présentant
une pince mécanique à la place d’une fausse
main. Cette pince peut être utilisée pour ramas-
ser des objets : lorsque l’utilisateur serre le poi-
gnet de la pince, les deux « doigts » se ferment
pour saisir un objet.

Les participants étaient assis à une table, leur
main droite cachée et la pince visible sur la table.
J’ai tout d’abord demandé aux participants de
localiser leur index droit dans l’espace (en utili-
sant une règle posée au-dessus du cache pour la
main droite). Ensuite, j’ai utilisé deux pinceaux
pour caresser l’index de la main droite et, simul-
tanément, un des « doigts » de la pince. Puis, j’ai
demandé aux participants de localiser à nouveau

Figure 2 : Résultats de la tâche de localisation du doigt. Avant l’utilisation de l’outil, seulement les sujets qui
ont regardé le premier doigt de l’outil montrent un déplacement dans la localisation de leur doigt suite à
stimulation synchrone avec l’outil (graphique en haut à gauche). Après utilisation de l’outil, le déplacement
est présent seulement pour les sujets qui regardent le deuxième doigt de la pince être touché en synchronie
avec leur index (graphique en bas à droite). Les barres d’erreurs montrent 90% intervalle de confiance.
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leur indexdroit. Les sujets percevaient leur index
comme étant plus près dans l’espace de la pince-
,comparé au moment précédent la stimulation
avec les pinceaux. L’intensité de l’illusion était
mesurée comme la différence entre la position
perçue de l’index avant et après l’illusion. Cette
mesure était répétée avant et après une période
d’utilisation de la pincemécanique qui consistait
en une série de mouvements de préhension
(Figure 2).

J’aidécouvertquenonseulement il estpossible
d’induire une illusion d’incorporation avec un
outil (tout à fait similaire à la RHI) mais qu’utili-
ser la pince et donc avoir une expériencemotrice
avec l’outil augmente l’intensitéde l’illusion (Car-
dinali et al, Under review). De plus, l’intensité de
cette dernière était modulée aussi en fonction du

Figure 3 : Représentation schématique du
mappage spatial (gauche) et fonctionnel (droite)
entre main et outil.

Figure 4 : Résultats du Questionnaire et Conductance cutanée après stimulation.A. Les sujets montrent un
accord significativement plus haut avec les trois premières questions après stimulation synchrone (bleu) par
rapport à après stimulation asynchrone (vert). B. Les sujets montrent une augmentation de la conductance
cutanée quand l’outil est menacé après stimulation synchrone mais pas après stimulation asynchrone. Les
barres d’erreurs montrent 90% intervalles de confiance.
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doigt de la pince (droit ou gauche) qui était sti-
mulé en synchronie avec l’indexdu sujet. Tous les
sujets recevaient la stimulation tactile sur leur
index droit, mais ceux qui regardaient la pince
être « touchée » sur le doigt gauche ressentaient
une illusion plus intense avant l’utilisation de
l’outil, en revanche ceux qui voient le doigt droit
être touché ressentaient une illusion plus forte
après avoir utilisé la pince. Cela suggère qu’une
correspondance entre index de la main et doigt
de l’outil se forme et que cela se modifie après
l’acquisition d’une expérience avec l’outil. Selon
cette correspondance le doigt gauche de la pince
est l’équivalent de l’index de la main droite.
Après utilisation de l’outil, les sujets forment une
correspondance fonctionnelle avec l’outil où le
doigt gauche de la pince est l’équivalent du pouce
et le doigt droit celui de l’index. C’est-à-dire que,
une fois appris que l’outil agit comme l’index et
le pouce, lors d’un mouvement de préhension de
précision, les sujets « mappent » les actions de
l’outil sur leurs deux doigts.

Dans une deuxième expérience, j’ai testé si
l’illusion était accompagnée de réponses physio-
logiques normalement présentes lorsque notre
corps est menacé. La réponse de conductance
cutanée (SCR) est une mesure physiologique de
l’activité électrique associée à l’augmentation
d’activité des glandes sudoripares qui se produit
lors d’une activation du système nerveux sympa-
thique. Ainsi lorsque notre corps est menacé,
l’activité des glandes augmente, ce qui accentue
la conductivité de la peau. Nous avons enregistré
une SCR pendant que l’on menaçait l’outil avec
une seringue suite à une minute de stimulation
synchrone ou asynchrone de l’outil et de la main
du sujet. Cela nous a permis de tester si l’outil,
pendant l’illusion, est traité commeune véritable
partie du corps.

Les sujets exprimaient une « réaction de peur »
à chaque fois que l’outil était menacé après
stimulation synchrone mais pas après une sti-
mulation asynchrone (Figure 4). Ce résultat
indique comment la stimulation synchrone
induit une illusion telle que les sujets perçoivent
l’outil commeune véritable partie du corps et que
le cerveau humain est capable d’étendre la défi-
nition de soi au-delà des limites physiques du
corps.

J’ai ensuite étudié la conséquence au niveau
perceptif de l’expérience de l’outil comme partie

de soi. Il a été montré que notre corps est un
« objet » spécial, dans le sens que tout ce qui se
passe près du corps ou sur sa surface est traité de
façon très particulière par le cerveau. Si un outil
est considéré commeunepartie du corps, on peut
donc émettre l’hypothèse que des stimulations
présentées sur la surface de l’outil soient traitées
demanière particulière également. J’ai utilisé un
effet connu « on/off effet » (Hari & Jousmäki,
1996) pour lequel des stimulations sont plus
rapidement et mieux détectées lorsqu’elles sont
présentées à la surface du corps, que lorsqu’elles
se situent sur un espace identique,mais pas SUR
le corps. J’en ai déduit que si l’outil est incorporé
et devient une partie de soi, alors tous les proces-
sus spécifiques au corps devraient se produire
pour l’outil également (après induction de l’illu-
sion). Mes résultats soutiennent complètement
cette hypothèse : en particulier, plus l’illusion
éprouvée par les sujets était forte, plus ils étaient
aptes à détecter la stimulation visuelle sur l’outil
comparée à celle produite sur un autre objet
(Cardinali et al, en révision).

Figure 5 : Changement de Temps de Réaction
après illusion en fonctionde l’intensité de l’illusion.
Les sujets qui font une expérience plus intense de
l’illusion montrent aussi une réduction des temps
de réaction à la stimulation visuelle projetée sur
l’outil.

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 13_mp_Cardinali p. 6 folio : 109 --- 16/3/018 --- 11H35

NEUROBIOLOGIE

109



Ensuite, j’ai étudié les modifications neuro-
nales associées à l’illusion d’incorporation de
l’outil, en utilisant deux techniques de neuroima-
gerie : la résonance magnétique transcranienne
et l’électroencéphalographie. La première m’a
permis d’étudier les régions cérébrales impli-
quées dans l’illusion avec l’outil versus l’activa-
tion liéeà laRHI.Ungroupedesujetsaété scanné
pendant l’induction de l’illusion avec l’outil et la
RHI (dans des blocs séparés). L’EEG, elle, m’a
permis d’évaluer si l’illusion de l’outil modifie la
façondont il est perçuauniveauvisuel. Pour cela,
j’ai présenté à des sujets des photos de leurs
mains, de la main de quelqu’un d’autre, de l’outil
utilisé pour l’illusion et un deuxième outil simi-
laire au premier dans sa forme et couleur
(Figure 6). De précédentes études scientifiques
ont réussi à démontrer que, voir des images du
corps humain produit une activation spécifique
de certaines aires du cerveau. De façon similaire,
voir des images d’outils active d’autres aires.

Cette étude m’a permis de vérifier si l’induction
de l’illusion par l’outil peut changer l’activation
induite par sa vision.

Mes résultats préliminaires démontrent que
1) il peut exister une activation très précoce liée
à la visionde sapropremainqui pourrait être une
sorte de « signal du soi » et 2) que ce « signal de
soi » est présent pour la vision de l’outil après
induction de l’illusion.

Enfin, l’ensemble de ma recherche confirme
que notre cerveau est capable d’incorporer des
objets à la fois dans la représentation du corps
pour l’action et dans la représentation de soi.
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Our body is the main vehicle of inte-
raction with the external world and
the reference frame for all our expe-
riences. The way we perceive the
space aroundus, and the objects in it,

depends on the current state of the body. For
example an object is perceived as being far if we
cannot reach it, close if we can,which depends on
the length of our arm, our current posture etc. At
the same time, our body state changes cons-
tantly. From the moment we are born, the shape

and size of our phy-
sical body are mo-
dified. Even more
abrupt and fre-
quent are changes
in posture and
configuration as

we move around. Consequently, the representa-
tion of the body in the brain should change
accordingly. The question of how the brain reacts
to changes in the state of the body is hence of
fundamental importance and is the core of my
scientific interest. One interesting case of abrupt
body morphology change is tool use.

Tool use is a cognitive ability that is uniquely
expanded in the human brain. Although other
species (such as chimpanzees or crows) can
demonstrate tool use in thewild, their capacity is
considerably more limited.

At the base of human astonishing tool abilities
is the capacity of the brain to incorporate tools
and treat them as body parts. Providing an ans-
wer to this question would not simply be a fun-
damental step forward toward a deeper know-
ledge of the functioning of the human brain. In
the present and future world in which we (will)
live, tool use abilities are crucial for a successful
andproductive life.Almost everyhumanactivity,

“At the base of human astonishing
tool abilities is the capacity of the

brain to incorporate tools and treat
them as body parts”
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fromworking to eatingorplaying, involve theuse
of one or more tools that are not simple stone-
made weapons anymore, but can be highly
sophisticated and complex, as, for example, in
the case of robotic surgery. In such situation our
body shape and structure is drastically changed
in order to expand our repertoire of actions far
beyond the limit of our own body capacities.

By conducting a series of behavioral studies
(Cardinali et al., 2011, 2009, 2012, 2016a,
2016b), I was able to provide the first scientific
evidence in support of the idea that the body
representation for action is capable to incorpo-
rate tools and update the knowledge of the arm
shape and structure in a very fine and rapid way
(Cardinali et al., 2009). To show this incorpora-
tion I recorded the kinematic profile (i.e. the
velocity, acceleration and deceleration of the
movement) of simple grasping movements
before and after a period of tool use. The idea
behind the experiment is as follows: if the tool is
incorporated in the representation of the arm,

the arm itself should be represented as longer
andsoafter theuseof the toolparticipants should
behave as if their arms had become longer.
Results confirmed this hypothesis: The kinema-
tic profile of a simple grasping movement after
tool use was similar to what one would expect
from themovement of a longer armand perfectly
reflected those of subjects with longer arms.

In other words, every time we use a tool, the
brain takes into account the structural properties
of the tool and integrates them in the represen-
tation of the limb that controls it. This plasticity
takes place as soon as the subjects grab the tool
and is specific to the tool employed. Specifically,
the effects are different for a ”grabber“ tool that
elongates the arm than for extenders that elon-
gate individual fingers (Cardinali et 2016a).

During my fellowship at the Brain and Mind
Institute atWestern University under the super-
visionofDr. JodyCulham, I directedmyresearch
on two distinct lines of research. The first one
involved studying whether the incorporation of a

Figure1 : Experimental timeline and set up.A. Experiment timeline. Participants completed aPre and aPost
tool use session.B. Setup for the Brushing task. Participant’s hand was hidden from sight while the tool was
brushed. C. Setup for the Finger Localisation Task. Participant’s hand and tool were hidden from sight.
Subjectswere asked to localize their right indexfinger by reporting thenumber on a tapemeter corresponding
to its position.
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tool into the body representation is reflected in
the brain activity and brain networks. That is, I
investigatedwhether the same cortical areas that
code for our hand movements are similarly
recruited to control tools. The second one aimed
to answer the question of whether tool can be not
only be incorporated into the body representa-
tion for action but also be experienced as body
parts.

To answer the first question, I used Transcra-
nial Magnetic Stimulation (TMS), a technique
learned to master during my PhD and I brought
to the Culham lab. In particular, I used TMS to
study whether the kinematics effects I found
during my PhD work were accompanied by a
reorganization of the primarymotor cortex (M1),
the area of the brain that commands the muscles
of our body. It has been shown that specific
muscles of the arm and the hand are more easily
and frequently activated together as they sub-
serve common actions (Melgari, Pasqualetti,
Pauri, & Rossini, 2008). For example, reaching

out to grasp a mug generally involves the arm
flexor and the thumb abductor. As using a tool
changes the biomechanics of the arm, my
hypothesis was that the structural change
induced by the tool on the body is reflected in the
organization of that area of the brain that
controls the body muscles. By delivering single
pulse TMS over a grid of 9*9 points covering the
entire M1 controlling the arm using the tool I
could study how andwhethermuscles coupling is
(re)organized to deal with the new body configu-
ration. I found a shift in the topography of
M1 where the center of activation of certain
muscles moved to a different location testifying
of a rapid change of M1 organization.

The second line of research focused on whe-
ther tool incorporation also means that tools
become body parts on a more conscious and
explicit level too, that iswhether they canbecome
part of what we consider our-selves. In the last
15 years, scientists have shown that, not only the
boundaries of our own body representation, but

Figure 2 : Results from the finger localization task. Before tool use, participants showed a drift in the
localizationof theirright indexfingeronlywhentheysawthefirstprongof thetoolbeenbrushedsynchronously
(top left panel) with their finger. After tool use, the drift was present only in those participants who saw the
second prong of the tool been synchronously brushed (bottom right panel). Error bars indicate 90% C.I.
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also those of our ”self“ are surprisingly plastic.
Our daily subjective experience tells us othe-
rwise: we live our days being perfectly aware of
ourownbodyparts, evenwhenwedon’t see them.
We never doubt whether our hands are our own
or get confused between our body and someone
else’s. However, it is possible to make a person
believe that a fake rubber hand (or even an entire
body!) is his/her own (Botvinick & Cohen, 1998;
Ehrsson, Spence, & Passingham, 2004; Kam-
mers, Vignemont, Verhagen,&Dijkerman, 2009;
Tsakiris, Carpenter, James, & Fotopoulou,
2010). This ”RubberHand Illusion“ (RHI) is done
simply by having the person watch the rubber
hand being touched while being touched at the
same time on the corresponding hand. Notably
the illusion works only with fake body parts but

Figure 3 : Schematic representation of tool-hand
mapping before (left side) and after (ride side) tool
use.

Figure 4 : Results from the Questionnaire and SCR scores after illusion. A. Participants agreed
significantly more with the first three questions testing embodiment after synchronous (blue bar)
brushing of the tool and their hand compared to asynchronous brushing (green bar). B. Skin
Conductance Response to a threat at the tool before Synchronous (blue bar) and Asynchronous
(green bar) brushing. Error bars indicate 90% C.I.

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 13_mp_Cardinali p. 11 folio : 114 --- 16/3/018 --- 11H35

NEUROBIOLOGY

114



no other external objects, such as wooden blocks,
evenwhen they are shaped likehands (Tsakiris et
al., 2010).

However, while tools do not share a visual
similarity with a human hand, they have a strong
functional similarity. I hypothesized that func-
tional similarity could be a sufficient factor to
trigger embodiment of the tool. I modified the
classical RHI paradigm to use a ”grabber“ tool in
lieu of the rubber hand. The grabber tool can be
used to pick up objects at a distance. When the
user squeezes the handle, two ”fingers“ contract
to grip a target object. Subjects sat at a table with
their right hand hidden from sight and a tool
visible, placed on the left side of the hidden right
hand. I first asked subjects to localize their own
unseen right index finger in space (relative to a
ruler that was visible). After that, I used two
paintbrushes to brush their right index finger at
the same time as one of the grabber ”fingers“.
After that, I asked them to localize their index
finger again. Subjects perceived their index fin-
ger as being closer to the tool than they had
before the illusion was induced. The strength of
the illusion was quantified by the difference in
where they felt their hand before and after.
(Figure 1)

This procedure was repeated before and after
a short training with the tool, which consisted in
a series of reach-to-grasp movements. I found
that not only does the illusion work with a tool –
like a rubber hand but not a hand-shapedwooden
block – but moreover, motor experience with the
tool increases the strength of the illusion (Cardi-
nali et al. under review).

Even more strikingly, the strength of the illu-
sion was also modulated by which ”finger“ of the
tool was stimulated. All subjectswere brushed on
their right index finger, but those who were
looking at the tool being brushed on its left finger
experienced a stronger illusion before the use of
the tool,while thosewhoobserved therightfinger
of the tool being brushed experienced higher
illusion after use of the tool. This suggests that
correspondence between the ”fingers“ of the tool
and the fingers of the actual hand changed with
experience. (Figure 2).

That is, prior to experience using the tool,
subjects made a spatial correspondence between
the tool and hand: the left finger of the tool was
treated as equivalent to the index finger (while

the thumb, juttingoff to the left sidewas ignored).
Following training with the tool, subjects made a
functional correspondence with the tool:

the left finger of the tool was treated as the
thumb and the right finger was treated as the
index finger. Put another way, once subjects
learned that the tool acted like the finger and
thumb in a precision grip, they ”remapped“ the
actions of the tools fingers onto those two hand
digits. (Figure 3).

In a second experiment, I tested whether the
illusion was accompanied by physiological reac-
tions typically associated with threats to one’s
own body. Skin Conductance Response (SCR) is
a physiological measure of the electrical activity
associated with increased secretions from the
sweatglandsresulting fromsympatheticnervous
system arousal. When one’s body is threatened,
the glands’ activity increaseswhich increases the

Figure 5 : Changes in Reaction. Times after tool
illusion correlatewith the perceived intensity of the
illusion. Reaction Times to visual stimulations
presented on the tool decreased after tool illusion
induction as a function of perceived illusion
intensity
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conductance of the skin.We recorded SCRwhile
threatening the tool with a needle after one
minute of synchronous or asynchronous bru-
shing to assess whether the tool, during the
illusion, is assimilated as a proper body part. I
found thatparticipants showedaconsistent ”fear
reaction“ when the tool was synchronously, but
not asynchronously, brushed with their hand.
The result shows that the synchronous brushing
makes the tool being perceived as a body part and
that the human brain is capable to extend the
notion of self and body beyond the limits of the
physical body.

I then proceeded to investigate the perceptual
consequences of experiencing the tool as being a
body part (Figure 4). We know that our own
body is a special ”object“ that is events that
happen near the body or on the body surface
are processed differently than the same events
happening far away. If a tool is perceived as being
a body part one can hypothesize that changes

in perception of stimuli near or on the tool
would change. I used a known effect, called
on/off effect (Hari and Jousmaki, 1996) for
which visual events are detected faster and
better when on the body surface compared to
similar locations but not on the body. I reasoned
that if the tool is incorporated and considered as
a body part, then even such body-specific pheno-
menon should be present for the tool too (after
inducing the illusion). This is exactly what I
found: in particular, the stronger the tool embo-
diment illusion (as measured with the question-
naire), the larger the advantage for detection of
visual stimuli on the tool vs. another object (See
Figure below (Figure 5); Cardinali et al, under
review).

Then I investigated neuronal changes associa-
tedwith the tool illusion using two neuroimaging
techniques: with fMRI I studied which brain
areas are involved in the tool illusion and com-
pared such activation to the one related to the

Figure6 : Timeline andSetup for anEEG investigation of tool embodiment. Participants completed 20blocks
of 48 trials each (Upper panel). Each block was interleaved with a 60 seconds break. In the second part, tool
embodiment was induced in between each block. Pictures of a grabber tool, their own hand, someone else’s
hand or a different tool were briefly presented (150 ms) with a variable intertrial delay (between 500 and
1000 ms).
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RHI. I scanned a group of participants while
inducing, in separate blocks, the RHI and the
newly discovered Tool Illusion. With electro-
encephalography (EEG) I’ve studied whether
experiencing the tool illusionchanges theway the
tool itself is visually perceived. In other words,
whether seeing the tool before and after the
illusion elicits different patterns of brain activa-
tion. I presented a group of healthy participants
pictures of their hand, someone else’s hand, a
tool I later induce the illusiononandasecond tool
(similar in shape to the previous one (Figure 6)).

Our body is a special object among the many
that populate the world; specific areas of the
brain are activatedwhenwe see images of human
bodies. The same is true for tools which vision
activate a different set of areas. With this study,
I want to see whether tool embodiment as
induced with this newly discovered illusion can
change the way the simple image of the tool is
processed.

Data analysis is still ongoing, however preli-
minary analysis show that 1) it might exist a very
early (S 50ms) sign of ownership in the brain
activity present when one see one’s own hand
(butnotpicturesof objects) and2) this signseems
to be present for pictures of the tool (but not of
other objects nor someone else’s hand) after the
illusion induction.

In conclusion, my research showed how our
brain is capable of incorporating objects into the
body representationaswell as the representation
of the self.
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Résumé
Les bébés de 6 mois ont la capacité d’utiliser les propriétés statistiques du signal auditif pour

extraire les unités signifiantes du langage. La capacité à segmenter le flot continu de paroles est
étroitement liée au futur développement linguistique de l’enfant. Alors qu’il a été montré que la
présence d’indices musicaux aide la segmentation chez l’adulte, il reste à savoir si les nouveaux-nés
de quelques jours de vie peuvent également bénéficier de ces indices. Nous montrons que des
nouveaux-nés présentent des indices électrophysiologiques d’une meilleure segmentation lorsque le
flot continu de parole est chanté que lorsque ce flot est parlé. De plus, les corrélats électrophysiolo-
giques de la segmentation de la parole chantée prédisent le vocabulaire expressif à 18 mois. Ces
résultats montrent le bénéfice du chant dans les premiers stades de l’acquisition du langage.

Mots-clés
Nouveaux-nés, électrophysiologie, étude longitudinale, chant, acquisition du langage, segmenta-

tion de la parole, développement du langage

Songs for language acquisition in neonates:
electrophysiological evidence of enhanced speech

segmentation in sung streams
Abstract

Infants are able to extract words from continuous speech, an early milestone linked to typical
linguistic development. However, little is known whether musical cues can facilitate this process few
days after birth. We found that human neonates exhibit electrophysiological brain signatures of
successful segmentation for sung but not for spoken speech streams. Furthermore, neonatal brain
responses for sung streams predicted expressive vocabulary at age 18months. These results provide
evidence for the benefit of songs in the first steps of language acquisition.

Keywords
Neonates, electrophysiology, longitudinal study, song, language acquisition, speech segmentation,

language development

Introduction

Dèsles troismoisdegestation, le fœtus
perçoit et mémorise la voix de sa
mère ainsi que certaines mélodies
[1,2]. Après la naissance, les bébés
continueront à être exposés tant au

langage qu’à la musique [3], qui tous deux, par-
tagent des similarités structurelles et surtout,
semblent reposer sur des ressources cérébrales

communes [4]. Dans ce contexte, il est intéres-
sant de constater que, dans n’importe quelle
langue, les adultes préfèrent utiliser le parlé-bébé
pour s’adresser aux tout petits [5]. Le parlé-bébé
est un registre de parole ayant des caractéris-
tiques musicales telles que des contours de hau-
teur tonale exagérés, une plus grande intensité,
des durées plus longues, un débit de paroles plus
lent et un plus grand nombre de répétitions,
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caractéristiques également observées dans le
chant pour le tout petit [6]. De manière impor-
tante, il a été montré que l’information mélo-
dique contenue dans le parlé-bébé améliore le
traitement de la parole ainsi que l’acquisition du
langage comme par exemple la segmentation de
la parole continue [7,8].

La segmentation de la parole est considérée
comme une étape cruciale dans l’acquisition du
langage, unprérequis.Eneffet, afinde construire
son lexique et même avant de parler, le tout petit
doit arriver à extraire les mots du signal continu
de paroles et les mémoriser. Cependant, la plu-
part des mots auxquels les enfants sont exposés
ne sont pas entendus de manière isolée, même si
les phrases d’un seul mot ne sont pas exception-
nelles [9]. Au niveau comportemental, il a été
montré que les bébés de 8 mois peuvent segmen-
ter un flux continu de mots tri-syllabiques après
seulement 2 minutes d’exposition au flux de syl-
labes et sur la seule base de la structure statis-
tique des séquences de syllabes [10]. En effet,
l’informationstatistiqueetplusparticulièrement
les probabilités transitionnelles entre syllabes
adjacentes vont fournir un indice suffisant pour
segmenter la parole continue. Ainsi, les syllabes
qui se trouvent à l’intérieur desmots, et donc qui
forment les « vrais » mots du langage, appa-
raissent plus souvent ensemble (et donc pré-
sentent une forte probabilité d’occurrence) que
les syllabes se trouvant aux frontières des mots,
à cheval entredeuxmots (quiprésententellesune
faible probabilité d’occurrence).

Demanière intéressante, la segmentationde la
parole continue est facilitée lorsque des indices
prosodiques comme des silences ou des accents
toniques sont présents à la frontière des mots,
ceci aussi bien chez l’adulte que chez le bébé
[11-13]. Finalement, le bénéfice de la dimension
mélodique contenue dans un signal de parole
cette fois « chantée » sur la segmentation a été
démontré, bénéfice clair lorsque les structures
musicales et syllabiques sont enphases [14]. Pris
dans leur ensemble, ces études montrent bien
que la présence de plusieurs indices à la frontière
des mots tels que les indices statistiques et pro-
sodiques jouent un rôle important dans la seg-
mentation de la parole et donc dans l’acquisition
du langage [15].

L’électro-encéphalographie (EEG), est une
méthode largement utilisée dans l’étude des

processus d’acquisition du langage chez le tout
petit [16]. L’EEG a permis de montrer que les
bébés de 10 mois présentent une composante
positive des potentiels évoqués (PEs) dont
l’amplitude est inversement associée au nombre
de répétitions des mots (plus le nombre de répé-
titions de mots augmente plus l’amplitude de
cette composante positive diminue) [17]. Alors
que plusieurs études chez l’adulte ont décrit les
variations d’amplitude de différentes compo-
santes des PEs pendant l’exposition à des flux de
syllabes artificielles [18-20], seules deux études
ont été menées chez le bébé [13, 21].

Sur labasedes travauxmontrant l’avantagedes
indices musicaux sur la segmentation de la parole
chez l’adulte [14], nous avons développé un proto-
cole expérimental au cours duquel les bébés
étaientexposésàunephased’apprentissagesuivie
d’unephasede test (Figure1).Ceparadigmenous
a permis de mesurer à la fois les modulations
électrophysiologiques liéesdirectementauproces-
susd’apprentissageainsi quecelles liéesà ladétec-
tion d’erreurs, reflétant davantage le résultat de
l’apprentissage.Finalement,ensebasantsurdeux
études montrant que les données comportemen-
tales et électrophysiologiques obtenues dans des
tâchesde segmentationde laparole chez le bébéde
10 mois peuvent prédire les compétences linguis-
tiques à 18 mois [22,23], nous avons également
cherché à évaluer le pouvoir prédictif des données
EEGrécoltéesà2 joursdeviequantauvocabulaire
expressif à 18mois. Pour ce faire, nous avons suivi
longitudinalement les bébés ayant participé à
2 jours et recueilli des mesures de vocabulaire
expressif à 18 mois.

Méthodes
Nous avons collecté les données EEG de

28 bébés sains de 2 jours à l’hôpital Sant Joan De
Déu, Barcelone. Pendant la séance d’enregistre-
ment, les bébés étaient endormis pendant que les
flux de parole étaient présentés depuis un haut-
parleur situé en face d’eux. Pour chaque condition
(parlée et chantée), la procédure consistait en une
phase d’apprentissage de 3,5minutes suivie d’une
phase de test. Dans la condition parlée, toutes les
syllabes avaient une hauteur tonale constante
résultant en un flot continu et monotone de syl-
labes artificielles dans lequel le seul indice pour
la segmentation était les probabilités transitio-
nelles entre syllabes adjacentes. Dans la condition
chant, chaque syllabe était chantée sur une
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hauteur tonale unique, résultant en un flux
continu répétitif de mots tri-syllabiques chantés.
Directement après chaque phase d’apprentissage,
un deuxième flux de parole continue (phase de
test), dans lequel des mots déviants avaient été
insérés aléatoirement, était présenté aux bébés
(Figure1).Cesmotsdéviantsontétéconstruitsen
inversant l’ordre des syllabes composant chacun
des mots. Lorsque les bébés atteignirent 18 mois,
nousavonsrecueilli uneestimationparentalede la
taille du vocabulaire expressif avec l’ « Inventaire
MacArthur-Bates du développement de la communi-
cation » (MCDI) chez 13 d’entre eux.

Résultats
Données électrophysiologiques à 2 jours
de vie

Au cours des phases d’apprentissage, nous
avonsanalysé lesPEspar laprésentationdesmots
tri-syllabiques contenus dans les flux et avons
suivi leur évolution temporelle au cours des
phases d’apprentissage. Nous avons observé que
les dynamiques de ces PEs au cours de l’exposi-
tion aux flux continus étaient différentes entre les

deux conditions. Dans la condition parlée, une
positivité était observée pendant la premièremoi-
tié de l’apprentissage suivie d’une négativité cen-
tro-pariétale au cours de la seconde moitié. En
revanche, dans la condition chantée, nous avons
observé un patron opposé avec une négativité
fronto-centrale au cours de la première moitié
suivie d’une positivité au cours de la secondemoi-
tié de la phase d’apprentissage (Figure 2A). Pen-
dant les phases de test, nous nous attendions à
observer deux composantes, l’une évoquée par la
premièreet l’autreévoquéepar ladernière syllabe
des mots déviants. Nous avons effectivement
observé que ces deux syllabes déviantes indui-
saientdesPEssignificativementplusamplesdans
la condition chantée que dans la condition parlée
suggérant donc que les nouveaux-nés étaient sen-
sibles aux changements dans la structure statis-
tique uniquement dans la condition chantée.

Lien entre réponses cérébrales néonatales
et vocabulaire expressif à 18 mois
Nous avons exploré le lien entre les mesures

EEG recueillies à 2 jours et les mesures du voca-
bulaire expressif à 18 mois. Pour les PEs des

Figure 1 : Illustration du protocole expérimental utilisé chez les nouveaux-nés de 2 jours de vie. Après une
phase d’apprentissage de 3,5 minutes (gauche), suivait une phase de test (droite) dans laquelle de nouveaux
mots déviants violant la structure statistique étaient présentés aléatoirement dans le flux continu. Les tracés
violets représentent la hauteur tonale constante utilisée dans la condition parlée. Les tracés rouges
représentent les hauteurs tonales variables utilisées dans la condition chantée pour les phases
d’apprentissage et de test.
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phases d’apprentissage, la corrélation entre le
vocabulaire expressif et l’effet d’apprentissage
dans la condition chantée était significative
(Figure 2C). Pour les PEs de la phase de test,
nous avons également observé une corrélation
significative entre la réponse évoquée par la der-
nière syllabe des mots déviants de la condition
chantée et le vocabulaire expressif (Figure 2D).
Ces résultats sont les premiers à montrer le
pouvoir prédictif des indices électrophysiolo-
giques néonataux de segmentation de la parole
sur le développement du vocabulaire expressif à
18 mois.

Discussion
Nos résultats étendent aux nouveaux-nés ceux

de travaux antérieurs chez l’adulte montrant
que le chant facilite la segmentation de la parole
[14]. Les modulations de l’amplitude des PEs
enregistrés au cours des phases d’apprentissage
chez les bébés rappellent clairement les résultats
d’études précédentes chez l’adulte montrant un
lien entre la dynamique cérébrale d’apprentis-
sage et la reconnaissance comportementale des
mots nouvellement segmentés [18-20]. Nos
résultats rappellent également les modulations
d’amplitude et de polarité observées chez des

Figure 2 :A) Dynamiques cérébrales néonatales collectées pendant les phases d’apprentissage pour les deux
conditions etmontrant le décours temporel des effets d’apprentissage. Potentiel évoqué (électrode F3 ; N=27)
par la présentationdespseudo-mots au cours de chaquemoitié (trait plein =1èremoitié, pointillé = 2èmemoitié)
des phases d’apprentissage et dans les deux conditions (parlée et chantée). Les topographies montrent la
distribution de l’amplitude moyenne dans la fenêtre 200-500 ms pour chaque moitié des phases
d’apprentissage.B) Réponses cérébrales néonatales collectées pendant les phases de test. Potentiels évoqués
(électrode F3 ; N=26) par les mot légaux et illégaux (trait plein = mot légaux, pointillé = mots illégaux) dans
les deux conditions. Les topographiesmontrent la distribution de l’amplitudemoyenne pour lesmots illégaux
dans les deux fenêtres temporelles d’intérêt.C) Lien entre les réponses cérébrales néonatales dans les phases
d’apprentissage et les mesures de vocabulaire expressif. Les diagrammes de dispersion montrent les
corrélations entre le vocabulaire expressif (MCDI) et la dynamique cérébrale d’apprentissage pour chaque
condition (moyennée sur toutes les électrodes). D) Lien entre les réponses cérébrales néonatales dans les
phases de test de la condition chantée et les mesures de vocabulaire expressif. Les diagrammes de dispersion
montrent les corrélations entre le vocabulaire expressif (MCDI) et l’amplitudemoyenne de la différence (mots
illégaux - mots légaux) pour les deux fenêtres temporelles (moyennée sur toutes les électrodes).
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bébés de 10 mois dans une étude sur la segmen-
tationdelaparolenaturelle [17].Dans lacondition
chantée, lesmots contenaientdes changementsde
contours prosodiques et d’intervalles de hauteur
fondamentale en phase avec les frontières des
mots ce qui aurait pu faciliter le regroupement des
syllabes grâce aux propriétés gestaltiques plus
importantes du chant [14]. Cela expliquerait les
différentes dynamiques cé-
rébrales observées pendant
les phases d’apprentissage.
De plus, lors des phases de
test,nousavonsobservéque
les mots illégaux indui-
saient des réponses céré-
brales plus amples au ni-
veau de la première et de la
dernière syllabe dans la
condition chantée mais pas
dans la condition parlée. Ce
résultat suggère que le
chant a permis la formation de traces mnésiques
suffisamment fortespourgénérerdesattentesper-
mettant la détection de violations de la structure
syllabique des mots. De plus, le caractère longitu-
dinal de notre étude fournit des preuves supplé-
mentaires quant à l’importance de la sensibilité
cérébrale au chant. En effet, les seules relations
significatives entre les réponses cérébrales néona-
tales et le vocabulaire expressif à 18 mois ont été
constatées dans cette condition uniquement
(Figure 2B et 2C).

Pourquoi le chant peut-il faciliter la segmenta-
tion de la parole chez le bébé ? Si l’on considère
les similitudes acoustiques entre la musique et le
parlé-bébé [6] qui pourraient favoriser les pro-
cessus de codage prédictif et attentionnels
[24,25] ainsi que le pouvoir de la musique à
transmettre des émotions [26], le chant pourrait
ainsi stimuler l’attention exogène et les proces-
sus émotionnels chez les bébés. La présence
d’indices mélodiques peut également avoir
déclenché des processus liés à la récompense
favorisantà leur tour la segmentationde laparole
grâce à desmécanismes d’apprentissage par ren-
forcement.Eneffet, le rôlede la récompensedans
l’apprentissage du langage et dans l’apprentis-
sage auditif en général, a été récemment proposé
[27,28].

En conclusion, malgré le fait que cette étude
puisse présenter plusieurs limitations liées au
choix des stimuli, au design et aux analyses, nos

résultatsmontrent l’importance du chant dans la
segmentation de la parole, une des premières
étapes de l’acquisition du langage.
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Introduction

As early as the third month of gesta-
tion, the fetus can perceive and
memorize his mother’s voice as well
asmelodies [1,2]. After birth, infants
will continue to be exposed to both

language and music [3], domains that share
important structural similarities andmay rely on
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overlapping cerebral resources [4]. In this
context, it is interesting to note that across lan-
guages, adults often prefer to use infant-directed
speech (IDS) instead of adult-directed speech
(ADS)whencommunicatingwith infants [5]. IDS
is a specific speech register with ”musical charac-
teristics“ such as exaggerated pitch contours,
higher intensity level, longer duration, slower
rate and a higher number of repetitions, which
are also observed in infants’ songs [6]. Impor-
tantly, ID melodic information specifically bene-
fits speech processing as well as language acqui-
sition such as speech segmentation [7,8].

Speech segmentation is one of the first man-
datory steps of language acquisition. In order to
build their lexicon, infants have to pick up the
words that are embedded in a continuous stream
of syllables and to store them in memory. Howe-
ver, most of the words contained in children’
input do not occur in isolation even if single-word
utterances are not exceptional [9]. Behavioral
research has revealed that 8-months-old infants
can segment a continuous stream of artificial
tri-syllabic nonsense words after only 2 minutes
of exposure and on the sole basis of the statistical
structure of the syllables [10].

Interestingly, prosodic cues such as pauses or
lexical stress can facilitate speech segmentation
in adults and infants [11-13]. The consistent
mapping of musical and linguistic information
contained in sequences of sung syllableshasbeen
shown to facilitate speech stream segmentation
in adults [14]. Taken together, these studies
show that multiple cues to word boundaries such
as statistical andprosodic cues play an important
role in speech segmentation and therefore in
language acquisition [15].

Electro-encephalographic (EEG) recordings
have been successfully used to study early lan-
guage acquisition processes [16]. EEG has been
used to show that 10-months-old infants exhibit a
decreasing positive component of the Event-Re-
latedPotential (ERPs)with increasingnumber of
words repetitions [17]. While modulations of
different ERP components through exposure to
artificial speech streams have been reported in
adults [18-20], only very few studies have been
conducted in newborns [13,21].

Considering previous evidence showing the
benefit of musical cues on speech segmentation

in adults [14], we developed an innovative pro-
cedure in which following an initial learning
phase, newborns were exposed to a test phase in
which illegal word-forms were pseudo-randomly
inserted. This paradigm allowed us the tracking
of both learning-related electrophysiological
modulations and the outcome of the learning
process. Finally, previous research in older
infants has shown that behavioural and electro-
physiological data obtained during speech seg-
mentation tasks are associated with later lan-
guage outcomes [22,23]. Based on these reports,
we also aimed to assess the predictive power of
neonatalEEGsignaturesof speechsegmentation
for later language outcomes such as expressive
vocabulary at 18 months of age. We therefore
longitudinally followed the neonates enrolled in
the EEG study and gathered measures of expres-
sive vocabulary at 18months of age.Wehypothe-
sized that neonatal brain sensitivity to sung
speech streams could be predictive of expressive
vocabulary at 18 months of age.

Methods
We gathered the EEG data from 28 healthy

sleeping full-term 2-days-old neonates in Sant
Joan De Déu’s Hospital, Barcelona. During
the recording session, infants were lying asleep
while being presentedwith the auditory streams.
For each condition (spoken and sung), the proce-
dure consisted of a 3.5 minutes learning
phase followed by an online test phase. In the
spoken condition, all the syllables had a constant
pitch resulting in a flat continuous stream of
artificial syllables in which the only cue to word
segmentation was transitional probabilities
between adjacent syllables. In the sung condi-
tion, each syllable was sung on a unique pitch
thus resulting in a repetitive continuous stream
of sung syllables. Directly after each learning
phase, the neonates were presented with an
online test phase consisting of the presentation
of continuous speech test streams in which sta-
tistically deviant words were pseudo-randomly
inserted (Figure 1). The deviant words
were built by reversing the order of the syllables
composing each of the words. At 18 months,
we gathered a parental estimate of expressive
vocabulary size with the MacArthur-Bates Com-
municative Development Inventory (MCDI). The
data of thirteen 18-months-old could be obtained.
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Results
Neonatal electrophysiological data

During the learning phases, we analyzed the
ERPs elicited by the onset of the tri-syllabic
pseudo-words contained in the streams and trac-
ked the evolutionof thisERPcomponent through
exposure.Weobserved different patterns of ERP
modulation as a function of exposure to the
streams. The spoken streams induced a clear
positivity during the first half followed by a cen-
tro-parietal negativity during the second half of
the learningphase.By contrast, the sungstreams
elicited an opposite pattern with a fronto-central
negative ERP component during the first half
followed by a positivity during the second half of
the learning phase (Figure 2A). During the test
phases, we expected to observe twoERPs elicited
by the first and last syllables of the illegal words.
We found a clear positivity for the first and
third syllable order violations (Figure 2B) in
illegal compared to legal words. Compared to the
spoken condition, we found significantly
enhanced brain responses in the sung condition
for the first and the second time-window sugges-
ting that neonates were sensitive to changes in

the statistical structure for the sung but not for
the spoken ones.

Relationships between neonatal
brain responses of speech segmentation
and expressive vocabulary at 18 months
We explored the link between the EEG mea-

sures collected at 2 days-old and the measures of
expressive vocabulary gathered at 18 months.
For the ERP variables of the learning phases, the
correlation between the MCDI score with the
learning effect in the sung condition was signifi-
cant while it was not the case in the spoken
condition (Figure 2C). For the ERP variables of
the test phase, we also found a significant corre-
lation between the second syllabic order change
of the sung condition and the MCDI scores but
this was not the case in the spoken condition
(Figure 2D). These results are the first to show
the predictive power of neonatal EEG features of
speech segmentation on later expressive vocabu-
lary.

Discussion
The present study extends to neonates pre-

vious findings showing a clear benefit of songs

Figure 1: Illustration of the experimental procedure used with 2 days-old newborns. After a 3.5-minute
learning phase (left side), an online test (right side) was performed in which new deviant words violating the
statistical structure of the language appeared randomly in the stream. The purple traces represent the
constant pitch used in the spoken condition for both learning and test phases. The red traces represent the
varying pitches used in the sung condition for both learning and test phases.
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for adults’ speech segmentation [14]. The dyna-
mic pattern of ERPs through the learning phases
is in line with previous studies in adults showing
a clear link between the learning brain dynamics
and the recognition of the newly segmented
words [18-20]. The modulation of ERP compo-
nents has been also reported in a previous study
with older infants assessing segmentation of
natural speech [17]. The repetitive 3-tones pitch
patterns in the sung streams contained changes
in pitch-contour and in pitch intervals at word
boundaries that could have facilitated the grou-
ping of syllables via enhanced gestalt properties

[14] which would explain the different dynamics
observed during the learning phases. Besides
this, we observed that illegal deviant words
induced enhanced brain responses for the viola-
tions occurring at the first and last syllable
positions in the sung condition only. This result
suggests that sung streams facilitated the buil-
ding of strong memory traces by triggering
expectations that may facilitate the detection of
structural violations. Moreover, the longitudinal
design used here provides additional evidence
for the importance of the brain sensitivity to
songs as the only significant relationships

Figure 2: A) Neonatal brain dynamics collected during the learning phases for the two experimental
conditions and showing the time-course of the learning effects. Grand average ERPs at F3 electrode across
27 babies elicited by the onset of the pseudo-words during each half (thick = 1st half, dotted = 2nd half) of the
learning phases and in both conditions (spoken and sung). The topographical maps show the distribution of
the mean amplitude in the 200-500 ms latency band for each half of the learning phases. B) Neonatal brain
responses collected during the test phases. Grand average ERP at F3 electrode across 26 newborns for legal
and illegal word (thick = legal, dotted = illegal words) of the test phases in both conditions. The topographical
maps show the distribution of the mean amplitude for illegal words in the significant time-windows. C) Link
between neonatal brain responses in the learning phases and expressive vocabulary measures. The scatter
plots show the correlations between both the raw MCDI scores and the learning brain dynamics averaged
across all channels and for each condition.D)Link between neonatal brain responses in the test phases of the
sung condition and expressive vocabularymeasures. The scatter plots show the correlations between the raw
MCDI scores and the mean amplitude of the difference waveform (illegal minus legal words) for the two
time-windows averaged across all EEG channels.
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between neonatal brain responses and expres-
sive vocabulary at 18 months were found for this
condition only (Figure 2B and 2C).

Why could the sung condition have facilitated
neonatal speech segmentation? Considering the
acoustic similarities between IDS and music [6]
which may increase predicting coding and atten-
tional processes [24,25] aswell as the capacity of
music to convey emotions [26], songs couldboost
exogenous attention and
emotion in babies. The
presence of melodic cues
may have induced stron-
ger reward-related pro-
cesses promoting speech
segmentation through
reinforcement learning
mechanisms. Indeed, the
role of reward in word learning and auditory
learning, in general, has been recently proposed
[27,28]. To conclude, despite the fact that this
study may present several limitations related to
the choice of stimuli, design, and analyses, our

results converge in showing the importance of
songs on speech segmentation, one of the first
steps of language acquisition.
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Retrouver le contenu de la mémoire de travail
et la règle de sélection à partir de l’activité cérébrale

Romain QUENTIN

NINDS, Bethesda, USA

Résumé
La mémoire de travail est notre capacité à maintenir temporairement de l’information pour une

utilisation future. Cette capacité est nécessaire pour apprendre, raisonner, mettre à jour des
informations et exécuter des tâches visuo-motrices quotidiennes. Or, comment le cerveau encode et
maintient l’information enmémoire n’est pas encore connu. Le cerveau doit sélectionner un contenu
particulier et le maintenir en fonction d’objectifs en constante évolution. Les études antérieures sur
lamémoire de travail ont souvent confondu cette règle de sélection indiquant ce qu’il faut retenir (par
exemple,mémoriser la couleurde lavoiture)avec le contenude lamémoire réelle (parexemple, rouge).
Dans cette expérience, nous avons utilisé des enregistrements de magnétoencéphalographie (MEG)
et de nouveaux algorithmes d’apprentissage automatique pour déterminer la dynamique spatio-
temporelle dumaintien du contenu de lamémoire et de la règle de sélection dans le cerveau, ainsi que
le mécanisme neuronal permettant ce maintien à court terme. Nous avons développé une tâche
originale de mémoire de travail, dans laquelle deux stimuli visuels avec différentes orientations de
lignes et différentes fréquences spatiales ont été brièvement présentés au participant. Après un court
délai, une instruction indiquait quelle caractéristique visuelle (fréquence ou orientation spatiale) et
de quel stimulus (gauche ou droit) le participant devait se souvenir. Nous avons appliqué des
algorithmesd’apprentissageautomatiqueausignalMEGpourdécoder i) les caractéristiques visuelles
des stimuli immédiatement après leur présentation, ii) le contenu visuel spécifique conservé en
mémoire (élément indiqué par l’indice) et iii) lemaintien de la règle qui spécifie quelle caractéristique
visuelle doit être mémorisée. Un groupe de 23 adultes en bonne santé a effectué cette tâche pendant
que le signalMEG était enregistré. Nous avons pu décoder i) plusieurs éléments visuels intégrés dans
les premières étapes du traitement, ii) le contenu de la mémoire de travail et iii) la règle de sélection
pendant plusieurs secondes après sa présentation, montrant que la règle est maintenue par une
activité persistante.Notre capacité àagir demanièreappropriéedansunenvironnement enconstante
évolution dépend d’une capacité du cerveau à encoder l’information pertinente à la tâche par une
activité neurale persistante.

Mots-clés
Mémoire de travail visuelle, sélection en mémoire, magnétoencéphalographie, décodage de l’acti-

vité cérébrale

Tracking the working memory content
and the rule selection from brain activity

Abstract
Working memory is our ability to temporarily hold information available for processing. It is

required for learning, reasoning, updating information, and performing everyday visuomotor tasks.
However, how the brain encodes and maintains information in memory is not yet known. Our brain
needs to select which memory content to retrieve based on constantly changing goals. In previous
studies on working memory, brain activity corresponding to this rule selection indicating what to
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remember (e.g., remember the color of the car), has often been mixed up with the actual memory
content (e.g., red). In this experiment,weusedmagnetoencephalography (MEG) recordings andnovel
machine-learning algorithms to determine the spatiotemporal dynamics of the content and the rule
selection maintenance in the brain and the neural mechanism that allows this short-term mainte-
nance.We developed an original workingmemory task in which two visual stimuli with different line
orientations and spatial frequencies were briefly presented to the participant. After a short delay, a
post-cue instruction indicated which visual feature (spatial frequency or orientation) and which
stimulus (left or right) the participant had to remember. We applied machine-learning algorithms to
MEG brain signal to decode i) the visual features of the stimuli immediately after their presentation,
ii) the specific visual content maintained in memory (cued item) and iii) the maintenance of the rule
that specifieswhich visual feature had to be remembered. A group of 23 healthy adults performed this
task while MEG signal was recorded. We were able to decode i) several visual features embedded in
early stages of processing, ii) the working memory content and iii) the working memory rule for
several second after its presentation, showing that the rule is maintained by a persistent activity.
We conclude that our ability to act appropriately in a constantly changing environment depends on
the capacity of the brain to encode and maintain task-relevant information via a persistent neural
activity.

Keywords
Visual working memory, memory selection, magnetoencephalography, brain activity decoding

Introduction

La mémoire de travail permet le main-
tien transitoire et le traitement
d’informations nouvelles ou stockées
(Baddeley et Hitch 1974, Baddeley
2010). C’est un processus crucial pour

un large éventail de tâches cognitives dans la vie
quotidienne (Klingberg 2010). L’exemple clas-
sique est la mémorisation d’un numéro de télé-
phone pendant quelques secondes avant de le
composer. Mais la mémoire de travail va au-delà
de cette tâche et est présente dans presque toutes
les tâches que nous devons réaliser. En lisant ces
phrases par exemple, vous devez maintenir pen-
dant quelques secondes lesmots précédents pour
comprendre la signification du texte. La même
logique s’applique lorsque vous conversez avec
un ami, conduisez une voiture oumême acquérez
une nouvelle capacité motrice. Comment le cer-
veauencode, sélectionneetmaintientuncontenu
en mémoire n’est pas encore résolu. Les études
de neuro-imagerie ont associé à la mémoire de
travail un vaste réseau de neurones, qui com-
prend des aires sensorielles (Haxby et al., 2001;
Haxby, 2012; King et Dehaene, 2014), des aires
attentionnelles et des régions préfrontales
(McCarthy et al., 1994 ; 1998, Wager et Smith,
2003). Néanmoins, la majorité de ces études
n’ont pas dissocié le contenu en mémoire de la

règle qui spécifie quelle caractéristique nous vou-
lons retenir, de sorte qu’elles ne sont pas conclu-
sives sur le rôle de ces régions pendant les pro-
cessus demémoire de travail. Par exemple, le fait
que le cortex préfrontal est essentiel dans la
mémoire de travail a été établi depuis longtemps
àpartir d’études chezdespatientsprésentantdes
lésions cérébrales (Bauer et Fuster 1976, Funa-
hashi et Kubota 1994), et des études d’IRMf et de
stimulation cérébrale (Mottaghy et al., 2002).
Cependant, et malgré de multiples tentatives, le
contenu de lamémoire de travail est resté remar-
quablement difficile à extraire des réponses neu-
ronales prolongées qui sont générées par le cor-
tex préfrontal (Christophel et al., 2012; Stokes
2015). Récemment, l’introduction de l’analyse de
modèles multivariés (MVPA pour Multivariate
Pattern Analysis) basée sur des algorithmes
d’apprentissage automatique (Haxby et al.,
2001, Haxby, 2012, King et Dehaene, 2014) a
constitué une amélioration majeure dans l’ana-
lyse des données d’imagerie cérébrale. Des ana-
lyses MVPA ont permis de décoder des contenus
spécifiques de l’activité cérébrale (Christophel et
al., 2012,Cichy et al., 2015,King et al., 2016). Ces
analyses permettent l’identification de patterns
d’activité cérébrale très spécifiques liés au com-
portement d’intérêt. Elles ont initialement été
utilisées sur des données d’IRMf pour étudier la
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représentation neuronale des visages et la recon-
naissance des objets (Haxby et al., 2001).
Plus récemment, cette méthode a été appliquée
sur des enregistrements de l’activité cérébrale
avec une haute résolution temporelle comme la
magnétoencéphalographie (MEG). Des études
récentes ont exploré si le maintien d’un élément
spécifique dans la mémoire est codé dans une
activité neuronale soutenue, ou si à l’inverse ce
maintien ne nécessite pas le déclenchement actif
desneuronesmaisest codégrâceàunmécanisme
de plasticité à court terme (activité silencieuse).
En utilisant les analyses MVPA, ces études ont
échoué à décoder un contenu de mémoire de
travail pendant sonmaintienmais ont réussi à le
décoder plus tard si la réactivation était favorisée
par certaines conditions (Stokes 2015, Wolff et
al., 2015). Ces résultats sont intéressants car ils
suggèrent que notre cerveau pourrait s’adapter
rapidement à un nouvel objectif ou une nouvelle
situation par un mécanisme de plasticité struc-
turelle et non par une activité fonctionnelle sou-
tenue. Cette hypothèse est cohérente avec l’exis-
tence d’une plasticité à court terme observée au
niveau synaptique et au niveau glial (Zucker et
Regehr2002).Des étudesantérieuresontdémon-
tré qu’un indice post-stimulus sélectionnant un
contenu spécifique augmente la performance de
mémoire de travail (Griffin et Nobre, 2003, Mur-
ray et al., 2013). Bien que cette sélection de la
règle semble impliquer des régions frontales
(D’Esposito et Postle, 2015, Griffin et Nobre,
2003, Rowe et al., 2000), il reste à comprendre la
dynamiquespatio-temporellede cette sélectionet
la priorisation du contenu de la mémoire qui en
découle. Dans cette étude, nous avons utilisé des
techniques d’apprentissage automatique pour
décoder à partir d’enregistrements magneto-
encéphalographiques le contenu sensoriel, son
maintien dans le temps et, demanière critique, la
transformation sélective de ces contenus senso-
riels pendant une tâche de mémoire de travail.

Méthodes

Participants et sessions expérimentales
Un groupe de 40 volontaires sains a participé

àcette étude.Tous lesparticipantsontdonné leur
consentement éclairé. La procédure expérimen-
tale a été approuvée par le Conseil de Protection
des Personnes (IRB pour Institutional Review
Board) du National Institute of Neurological
Disorders and Stroke (NINDS). Les volontaires

ont reçu une compensation financière pour leur
participation. Avant la session expérimentale,
leur état physique et neurologique a été évalué
parunpraticienautorisé.Les critèresd’inclusion
étaient des antécédents physiques et neurolo-
giques normaux, aucune contradiction à l’IRM,
aucune utilisation de médicaments psychoactifs
et une vision normale ou corrigée à la normale.
Afin d’obtenir suffisamment d’essais corrects
pendant les enregistrements MEG, nous avons
évalué les performances des participants pen-
dant une session comportementale sans enregis-
trement cérébral. Les participants avec plus de
75 %de réponses correctes lors de cette première
session comportementale (23 participants) ont
été retenus et se sont présentés pour une session
d’IRMstructurale et deux sessionsMEG.L’un de
ces participants n’a pas pu se présenter pour la
deuxième session MEG. Les données de ces
23 participants ont été utilisées dans toutes les
analyses décrites dans cette étude.

Acquisition IRM
Les données d’imagerie par résonancemagné-

tique (IRM) ont été acquises avec un scanner
Siemens Skyra 3T et une antenne à 32 canaux.
Des imageshaute résolution (1Z1Z1mm3) 3D
pondérées en T1 (MPRAGE) ont été acquises
(temps de répétition = 2300 ms, temps d’écho =
4,18 ms, taille de la matrice = 256 Z 256 et 176
coupes sagittales avec 1 mm d’épaisseur).

Enregistrements MEG
L’activité neuromagnétique a été enregistrée

avecune fréquenced’échantillonnagede1200Hz
sur un système de magnétoencéphalographie
(MEG) CTF à 275 canaux (MEG International
Services, Ltd., Coquitlam, BC, Canada). L’appa-
reil MEG était logé dans une pièce avec blindage
magnétique. Pendant l’enregistrement, les parti-
cipants étaient assis seuls dans la salle MEG et
leur tête était positionnée au centre de la rangée
de capteurs.

Tâche de mémoire de travail visuelle
Pendant l’expérience, les stimuli visuels étaient

affichés sur un ordinateur portable MacBook Pro
avec MATLAB (Mathworks, Natick, MA, USA)
et Psychophysics Toolbox (Psychtoolbox-3) (Brai-
nard, 1997). Pendant la séance MEG, les stimuli
visuels étaient projetés sur un écran translucide
devant les participants. Chaque essai commençait
avec un point de fixation au milieu de l’écran. Les
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participants devaient fixer le point de fixation
pendant l’ensemblede l’essai.Après200à300mil-
lisecondes, deux stimuli visuels, un dans chaque
moitié du champ visuel, ont été présentés simul-
tanément pendant 100 millisecondes (Figure 1).
Chaque stimulus présentait l’une des cinq fré-
quences spatiales possibles et l’une des cinq orien-
tations des lignes possibles. Après 900 ± 100 mil-
lisecondes, les participants recevaient une
indication visuelle indiquant le côté (gauche ou
droit) et la caractéristique (orientation ou fré-
quence spatiale) à comparer à un stimulus-test
apparaissant 1 500 ± 100 millisecondes plus tard.
Les participants devaient déterminer si la carac-
téristique visuelle indiquée par l’indice était
identique oudifférente de celle sur le stimulus-test
en répondant avec la main droite grâce à 2 bou-
tons. L’essai se terminait avec la disparition du

stimulus-réponse après la réponse des parti-
cipants. Un essai durait en moyenne 3562
± 133 millisecondes. Les mouvements oculaires
ont été suivis tout au long de l’essai avec un
oculomètre (Eyelink 1000, SR Research, Missis-
sauga, ON, Canada) pour assurer une fixation
centrale correcte.Lafixationétait considérée rom-
pue lorsque le regard des participants était enre-
gistré à l’extérieur d’un cercle de 2 cm centré sur
lepointdefixation,ousi lesparticipants clignaient
des yeux entre le début du stimulus et le début du
stimulus-test. Dans ce cas, les participants rece-
vaient un message d’alerte écrit et l’essai avorté
était fusionné avec les essais restants pour être
répété plus tard. La session se terminait après
400 essais avec une fixation correcte. La session
était divisée en blocs de 50 essais avec une fixation
correcte. Entre chaque bloc, la position de la tête

Figure 1 : Tâche demémoire de travail visuelle. Séquence d’événements au cours d’un essai potentiel. Le
stimulus apparaît pendant 100 millisecondes et possède quatre attributs visuels différents, la fréquence
spatialeàgaucheetàdroite, et l’orientationdes lignesàgaucheetàdroite.Aprèsundélaide900millisecondes,
un indice apparaît pendant 100millisecondes et indique quel attribut visuel le participant doit comparer avec
le stimulus-test. L’indice peut être à gaucheouàdroite et peut être une lignepleine oupointillée.Dans cet essai
particulier, l’indice est une ligne continue à gauche, indiquant que le participant doit comparer l’orientation
des lignes sur le côtégaucheavec l’orientationdes lignesdans le stimulus-test.Dans ce casparticulier, la bonne
réponse est « différent ».
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du participant était enregistrée. Si la tête avait
bougé de plus de 0,3 mm, les participants reposi-
tionnaient leur tête à sa position initiale (enregis-
trée pendant le premier bloc). Pour cela, ils vision-
naient leur position en temps réel, ainsi que la
position initiale à laquelle ils devaient revenir.

Tâche contrôle
Pour s’assurer que nos résultats sur la règle de

sélection sont spécifiques à la règle et non au
signal visuel de l’indice, une tâche contrôle a été
effectuée dans 22 sessions
pendant les enregistre-
ments MEG avant la tâche
de mémoire de travail
visuelle. Au cours de cette
tâche,l’undesquatreindices
utilisés pendant la tâche
principale de mémoire de
travail apparaissait toutes
les 1 500 millisecondes. Le
participant devait simple-
ment appuyer sur un bou-
ton si deux indices consécutifs étaient similaires.
Le même système d’enregistrement des mouve-
ments oculaires en ligne a été utilisé. Cette tâche
decontrôle se terminait après160essaisavecune
fixation correcte et sans clignement.

Analyse MEG
L’activité cérébraleMEG a été filtrée entre 0,5

et 30 Hz. Les données ont été analysées à l’aide
d’une modélisation linéaire multivariée, en sui-
vant la méthode de King et al. (King et Dehaene,
2014, King et al., 2016). Le signal MEG a été
coupé en périodes centrées autour du stimulus
([-0,2s 0,9s]), de l’indice ([-0,2s 1,5s]) et du stimu-
lus-test ([-0,2s 0,4s]). L’analyse de décodage
MVPA consistait à noter la capacité d’un estima-
teur à prédire la valeur d’une variable spécifique
y (par exemple la fréquence spatiale ou l’orienta-
tion de ligne mémorisée) à partir du signal céré-
bral. Plus précisément, cela consistait à : 1) ajus-
ter un estimateur linéaire w à un sous-ensemble
d’apprentissage de X (Xtrain), 2) à partir de cet
estimateur, prédire une estimation (ȳtest) de la
variable (ytest) sur un sous-ensemble de test
séparé (Xtest) et enfin 3) évaluer le score de déco-
dage en comparant ces prédictions à la valeur
réelle de la variable (score(ytest, ȳtest)). Des estima-
teurs de régressions ont été utilisés pour décoder
les caractéristiques visuelles (fréquence spatiale

et orientation des lignes, 5 possibilités pour cha-
cun) et ont été testés avec un coefficient de corré-
lation de Spearman R (compris entre -1, et 1,
chance = 0). Des estimateurs de classification ont
été utilisés pour décoder les variables binaires
(type ou côté de l’indice) et ont été testés avec une
mesured’aire sous la courbeempiriqueappliquée
à tous les essais (entre 0 et 1, chance = 0,5). En
outre, chaque estimateur a été testé sur sa capa-
cité à généraliser dans le temps, c’est-à-dire à
avoir des scores de décodage au-dessus du niveau

de la chance à d’autres
moments que celui
auquel il a été entrainé.
Les résultats de cette
généralisation dans le
temps sont présentés
dans une ma-
trice 2D avec le temps
d’entraînement sur l’axe
vertical et le temps du
test sur l’axe horizontal.
Une fine diagonale de

décodage au-dessus du niveau de la chance signi-
fie qu’un classificateur forméàunmomentdonné
ne généralise pas à d’autres points temporels : la
représentationneuronaleachangédansletemps.
Inversement, une matrice de type carré montre
qu’un classificateur formé à un moment peut
généraliser àd’autrespointsde temps, suggérant
que la représentationneuronale est stabledans le
temps.

Statistiques
Chaque analyse a été réalisée pour chaque

sujet séparément en utilisant tous les essais
d’intérêt, c’est-à-dire tous les essais pour le déco-
dage des caractéristiques visuelles du stimulus,
ainsi que le côté et le type de l’indice ; pour le
contenu de la mémoire, l’analyse utilisait soit les
essaisdont l’indice indiquait de se souvenird’une
fréquence spatiale, soit les essais dont l’indice
indiquait de se souvenir d’un angle. Au niveau du
groupe, les tests statistiques de chaque estima-
teur à chaque temps mesuré dans la matrice de
généralisation ont été réalisés avec des tests de
Student, suivis par des corrections pour compa-
raisons multiples basées sur des tests de permu-
tation auniveau des clusters (Maris etOostenveld
2007) en utilisant les paramètres par défaut de
MNE (Gramfort et al., 2014). Les aires colorées
sous les courbes de performance de décodage,

« En enregistrant l’activité
magnétique du cerveau,
nous pouvons décoder
l’information présente

dans la mémoire et étudier
le processus de sélection

et de maintien
de cette information. »

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 15_mp_Quentin p. 5 folio : 132 --- 16/3/018 --- 12H5

NEUROBIOLOGIE

132



ainsi que la courbe de contour en pointillé sur la
matrice de généralisation temporelle corres-
pondent à la valeur pS0,05 de ce test de permu-
tation. Pour tester les performances de décodage
sur toute une fenêtre temporelle, les perfor-
mances de décodage ont été moyennées sur
l’ensemble des échantillons pour chaque partici-
pant et chaque période à partir du début de
l’événement (stimulus, indice ou stimulus-test)
puis testées au niveau du groupe avec un test de
Student comparant lesmoyennes au niveau de la
chance (***, **, * indiquent respectivement p
S0,001, p S0,01 et p S0,05).

Résultats
Notre tâcheexpérimentalepermetdedissocier

une période « iconique », pendant laquelle les
participants maintiennent la mémoire senso-
rielle des cibles visuelles, de la période de
« mémoire de travail » durant laquelle les parti-
cipants doivent extraire sélectivement une carac-
téristique visuelle de leur mémoire tampon pour
seprépareràune tâche.Enenregistrant l’activité
magnétique du cerveau, nous pouvons décoder
l’information présente dans la mémoire et étu-
dier le processus de sélection et de maintien de
cette information.

Encodage en parallèle de quatre éléments
visuels présents dans une scène
(période iconique)
Nous avons d’abord utilisé des analysesMVPA

pendant laprésentationdustimulusvisuelet juste
après, afin de tester si les quatre attributs visuels
(angle de la cible à gauche et à droite, et fréquence
spatiale de la cible à gauche et à droite) sont codés
dans lesréponsesprécocesducerveauaustimulus
visuel. Nos résultats montrent que les quatre
caractéristiques visuelles peuvent être décodées
peu après le début du stimulus et pendant plu-
sieurscentainesdemillisecondes (Figure2).Spé-
cifiquement, les performances de décodage pour
les fréquences spatiales à gauche et à droite com-
mencent à être significativement au-dessus du
niveau de la chance respectivement 33 et 25 mil-
lisecondes après le début du stimulus, avec un pic
de performance autour de 50 millisecondes. La
performance de décodage sur l’ensemble de la
période du stimulus est significativement au-des-
sus du niveau de la chance pour les fréquences
spatialesàdroite etàgauche (pS0,001),maispas
pendant la période de l’indice ou la période du

stimulus-test. La performance de décodage pour
l’angle à gauche et l’angle à droite commence à
être significativement au-dessus du niveau de la
chance respectivement 41 et 50 millisecondes
après le début du stimulus, avec un pic autour de
100 millisecondes. La performance de décodage
sur l’ensemble de la période du stimulus est signi-
ficativement au-dessus du niveau de la chance
pour les angles à gauche et à droite (p S0,001)
ainsi que pour l’époque de l’indice (angle à droite :
pS0001 ;angleàgauche :pS0,01)et l’époquedu
stimulus-test (les deux p S0,001). Les perfor-
mances dedécodagepour les fréquences spatiales
sont cinq foisplusgrandesquepour lesangles lors
de la perception visuelle. Ainsi, les quatre carac-
téristiques visuelles ont été codées simultané-
ment dans la réponse neuronale précoce jusqu’à
plusieurs centaines de millisecondes.

La règle de sélection est codée dans une activité
stable (période de mémoire de travail)
L’indice apparaît 900 millisecondes (± 50ms)

après le début du stimulus. L’indice peut être une
ligne pleine ou une ligne pointillée, présentée à
gauche ou à droite. Nos résultatsmontrent que le
côté de l’indice (règle spatiale) et le type de
l’indice (règle d’objet) peuvent être décodés peu
après la présentation de l’indice et pendant
toutes les périodes de l’indice et du stimulus-test
(Figure 2 et Figure 3). Plus précisément, les
performances de décodage pour le côté et le type
d’indice commencent à être significativement
au-dessus du niveau de la chance respectivement
58 et 75 millisecondes après le début de l’indice.
La performance de décodage sur l’ensemble de la
période de l’indice est significativement au-des-
sus du niveau de la chance pour les deux règles (p
S0,001), ainsi quependant l’époquedustimulus-
test (Figure 2). Les performances de décodage
pour le côté sont plus grandes que pour le type.
Les analyses de généralisation dans le temps
montrent une représentation très stable pour les
deux règles (Figure 3), indiquant que le même
pattern d’activité encode la règle pendant plus
d’uneseconde.Pour s’assurerquenousdécodons
la règle associée à l’indice, et pas seulement les
caractéristiques visuelles de l’indice, nous avons
effectué une tâche de contrôle sur l’indice (voir la
section Méthodes). Pour le côté de l’indice, les
deux performances de décodage (avec et sans
règle associée à l’indice) sont similaires pendant
les 200 premières millisecondes après l’indice,
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mais celle sans règle chute rapidement après
200 millisecondes pour rester proche du niveau
de la chance. Pour le type de l’indice, la perfor-
mance de décodage sans règle n’est jamais signi-
ficativement différente du niveau de la chance.
Sur l’ensemble de l’époque, et pour le côté et le
type de l’indice, la différence entre la condition
avec une règle et celle sans la règle est significa-
tive (p S0,001) (Figure 3).

Le contenu de la mémoire est transformé
et encodé dans une activité persistante
(période de mémoire de travail)
Nos résultats montrent que l’angle et la fré-

quence spatiale indiquéspar l’indicepeuvent être
retrouvés dans les données MEG. La perfor-
mance de décodage pour les deux caractéris-
tiques commence à augmenter autour de 500mil-
lisecondeset reste ensuiteau-dessusduniveaude
la chance jusqu’à l’apparition du stimulus-test
(Figure 4a). La performance de décodage sur
l’ensemble de l’époque de l’indice est significati-
vement au-dessus du niveau de la chance à la fois
pour l’angle indiqué et la fréquence spatiale indi-
quée (respectivement pS0,001 et pS0,01). Les
analyses de généralisation dans le temps sug-
gèrent une représentation stable dans le temps
pour les deux caractéristiques (Figure 4b). Au
contraire, la performance de décodage pour
l’angle ou la fréquence spatiale non indiqués
par l’indice restent au niveau de la chance
(Figure 4).

Discussion
Dans notre expérience, nous avons utilisé des

analyses MVPA à travers l’espace, le temps et
les conditions expérimentales pour étudier com-
ment le cerveau humain code, maintient et sélec-
tionne des informations visuelles pendant la
mémoire de travail. Ces analyses ont révélé non
seulement le moment où l’information est acti-
vement présente dans le cerveau, mais aussi la
dynamique avec laquelle les représentations
sous-jacentes sont traitées. Nous avons d’abord
démontré que le signal cérébral MEG est suffi-
samment riche et précis pour décoder simultané-
ment4attributs visuelsdifférentsdansunescène
visuelle (Figure 2). Deuxièmement, notre para-
digme comportemental nous a permis de suivre
la représentation de deux règles de sélection
différentes, l’une spatiale désignée par le côté
de l’indice et l’autre sur les caractéristiques

Figure 2 : Dynamique neuronale de la percep-
tion visuelle, de la sélection de la règle, et du
contenude lamémoire. Évolution temporelle des
performances de décodage sur la base des réponses
MEG évoquées. L’axe des abscisses correspond au
temps relatif à chaque image (stimulus, indice, sti-
mulus-test) et l’axe des ordonnées correspond aux
performances de décodage. Les barres verticales
grises indiquent la présentation visuelle de chaque
image. Les zones colorées indiquent les clusters de
performances de décodage significatifs (p S0,05
après correction). Les barres d’erreur indiquent
l’erreur-type du groupe de participants.
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désignées par le type de l’indice. Les deux règles
partagent une représentation très stable démon-
trée par la généralisation dans le temps
(Figure 3). Il est très probable que cette repré-
sentation stable soit sous-tendue par une latéra-
lisation de la puissance spectrale dans la gamme
alpha (10Hz) (Wallis et al., 2015). Pendant la
période de mémoire de travail, c’est-à-dire après
l’indice, nos résultats de décodage ont montré
que l’élément indiqué par l’indice (mémorisé) est
décodable, contrairement aux éléments non indi-
qués (Figure 4). Nous avons ainsi démontré que
le contenu visuel mémorisé peut également être
décodé du signal MEG cérébral. La généralisa-
tion dans le temps de ces estimateurs suggère
que la représentation neuronale sous-jacente est
plus stable que pendant la perception visuelle.
Pris dans leur ensemble, ces résultats dé-
montrent que la dynamique temporelle de la
représentation neuronale du contenu de la
mémoire est différente de la représentation neu-
ronale du même contenu visuel au cours de la
perception visuelle. En d’autres termes, les sou-
venirs sont stockés dans un format qualitative-
ment différent des représentations perceptives
(Stokes 2015). Cette constatation est compatible
avec l’idée que le cerveau, une fois la règle à

appliquer connue, reformate la représentation
visuelle à mémoriser pour une utilisation ulté-
rieure (Myers et al., 2017). Différentes représen-
tations entre les souvenirs et la perception
visuelle permettraient également au contenu de
la mémoire d’être plus stable et résistant au flux
continu d’informations sensorielles (Olivers et
al., 2011 ; Stokes, 2015). L’existence de repré-
sentations très stables de la règle de sélection et
de la représentation visuelle indiquée par l’indice
est également compatible avec le fait qu’une
représentation stable dans le temps est plus
facilement accessible par une tierce partie (une
autre région du cerveau) qu’une représentation
constamment changeante, qui nécessiterait un
algorithme de lecture continuellement en chan-
gement.

Conclusion
Nos résultats montrent qu’il est possible de

suivre, à partir de l’activité neurale macrosco-
pique, le contenu de la mémoire de travail à
mesure qu’elle est manipulée, ainsi que la dyna-
miquede la règle de sélection.Notre étudemet en
évidence l’importance des outils analytiques uti-
lisés pour démêler les bases neurales des fonc-
tions cognitives spécifiques.

Figure 3 : La règle de sélection est codée dans un pattern d’activité persistant et stable.
A) Déroulement temporel des performances de décodage pour la règle spatiale et la règle d’objet pendant
et après la période de l’indice. La ligne supérieure correspond à la performance de décodage pendant la tâche
principale lorsque la mémoire est associée à la règle de sélection (similaire à la figure 2). La ligne du bas
correspond à la performance de décodage lors de la tâche de contrôle (voir la section Méthodes).
B) Généralisation temporelle correspondant aux mêmes analyses.
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Introduction

Working memory enables the
transient holding and pro-
cessing of new or stored infor-
mation (Baddeley and Hitch
1974; Baddeley 2010). It is a

crucial process for awide range of cognitive tasks
in daily life (Klingberg, 2010). The classical
example is the memorization of a phone number
during a few seconds before you dial it, but the
working memory goes beyond this task, and is
present in almost every tasks that we realize. By
reading these sentences, for example, youhave to
retain for a few seconds the previous words to
understand the meaning of the text. The same
logic applies when chatting with a friend, driving
a car or even acquiring a new motor skill. Yet,
how the brain encodes, selects and maintains a
memory content is not yet resolved.

Neuroimaging studies have associated a large
neural network with working memory, including
sensory areas (Haxby et al. 2001; Haxby 2012;
King and Dehaene 2014), attentional areas and
prefrontal regions (McCarthy et al. 1994; Court-
neyet al. 1997;Petit et al. 1998;WagerandSmith
2003). However, the majority of these studies
have not dissociated the memory contents from
the rule that specifieswhatwewant to remember,
so they are not conclusive on the role of these
regionsduring theprocessesofworkingmemory.
For example, the critical role of the prefrontal
cortex in working memory has long been esta-
blished from lesion (Bauer and Fuster 1976;
Funahashi and Kubota 1994), fMRI and brain
stimulation studies (Mottaghy et al. 2002).Howe-
ver, and despite many attempts, the content of
working memory remained remarkably difficult
to extract from the sustained neural responses
generated by the prefrontal cortices (Christophel
et al. 2012; Stokes 2015).
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Onemajor improvement intheanalysisofbrain
imaging data has been the use of multivariate
pattern analysis (MVPA) based on machine lear-
ning algorithm (Haxby et al. 2001; Haxby 2012;
King andDehaene 2014).MVPAhas been used to
decode specific contents from brain activity
(Christophel et al. 2012; Cichy et al. 2015; King et
al. 2016).MVPAallows the identificationofhighly
specific brain activity states related to the beha-
vior of interest. It has been initially used on fMRI
data to investigate the neural representation of
faces and object recognition (Haxby et al. 2001).
More recently, this method has been applied
on recordings of brain activity with a high time
resolution as magnetoencephalography (MEG).
Recentstudiesexploredwhetherthemaintenance
ofaspecific iteminmemory iscoded inasustained
neuronal activity, or conversely thatmaintenance
does not require the active firing of neurons but is
coded in an ”activity-silent“ short-term plasticity
mechanism. Using MVPA, several studies have
failed todecodeaworkingmemorycontentduring
its maintenance (activity-silent) but managed to
decode it later if the reactivation was favored by
specific conditions (Stokes 2015; Wolff et al.
2015). These interesting results suggest that our
brain could quickly adapt to a new goal or a new
situationby structural plasticmechanismandnot
by a functional activity. Coherently, short-term
plasticity has been observed at the synaptic and
glial level (Zucker and Regehr 2002).

Previous studies have demonstrated that a
retro-cue selecting one specific content increase
workingmemoryperformance(GriffinandNobre
2003;Murrayet al. 2013).Although this selection
of theruleseemsto imply frontal regions(Roweet
al. 2000; Griffin and Nobre 2003; D’Esposito and
Postle2015), thespatiotemporaldynamicsof this
selection and the following prioritization of the
memory content need to be investigated. In this
study, we implemented machine-learning tech-
niques to decode frommagnetoencephalography
recordings, the sensory content, itsmaintenance
in time and, critically, the selective transforma-
tion of these sensory content during a working
memory task.

Materials and Methods

Participants and experimental sessions
A group of 40 healthy volunteers participated

in this study. All participants gave their infor-
med consent. The experimental procedure was

approved by the National Institute of Neurological
Disorders and Stroke (NINDS) Institutional
Review Board. Volunteers received financial com-
pensation for their participation. Prior to the expe-
rimental session, their physical and neurological
condition was assessed by an authorized practitio-
ner. Inclusion criteria were normal physical and
neurological history, no MRI contradictions, no
use of psychoactivemedication, and normal or cor-
rectedtonormalvision. Inordertoobtainsufficient
correct tests duringMEGrecordings,weevaluated
the performance of participants during a behavio-
ral session without recording brain activity. Parti-
cipants with more than 75 % of correct answers
during the first behavioral session (23 partici-
pants) were selected for one structural MRI and
two MEG sessions. One of these participants was
not available for the second MEG session.

MRI acquisition
Magnetic Resonance Imaging (MRI) data was

acquired with a Siemens Skyra 3T scanner using
a32-channelcoil.High-resolution(1Z1Z1mm3)
3D magnetization prepared rapid gradient echo
(MPRAGE) T1-weighted images were acquired
(repetition time = 2 300ms; echo time = 4.18 ms;
matrix size = 256 Z 256, and 176 sagittal slices
with 1 mm thickness).

MEG recordings
Neuromagnetic activity was recorded with a

sampling rate of 1,200 Hz on a 275-channel CTF
magnetoencephalography (MEG) (MEG Interna-
tional Services, Ltd., Coquitlam, BC, Canada).
The MEG apparatus was housed in a magneti-
cally shielded room. During recording, partici-
pants were seated alone in the shielded MEG
room and their head was centrally positioned
within the sensor array.

Visual Working Memory Task
Visual stimuli were displayed using MATLAB

(Mathworks, Natick, MA, USA) and the Psycho-
physics Toolbox (Psychtoolbox-3) (Brainard,
1997) running on a MacBook Pro laptop compu-
ter. During theMEG session, visual stimuli were
back projected on a translucent screen in front of
theparticipants.Each trial startedwith afixation
dot in themiddle of the screen. Participantswere
instructed to fixate the fixation dot during
the entire trial. After 200 to 300 milliseconds,
two visual gratings, one in each half of the
visual field, were presented simultaneously for
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100 milliseconds (Figure 1). Each grating was
one of the five possible spatial frequencies and
one of the five possible line orientations. After
900 ± 100ms, participants were presented with a
visual cue that indicated the side (left or right)
and the feature (orientation or spatial frequency)
to be compared with a probe in a subsequent
match-to-sample task 1500 ± 100 milliseconds
later.When the probewas provided, subjects had
to match the cued item with the probe (same or
different) by responding with the right hand on a
button box. The trial ended with the disappea-
rance of the probe after the response of the
participants. The average duration of a trial was
3562 ± 133 milliseconds. Eye movements were
monitored throughout the trial with an eye-trac-
ker (Eyelink 1000, SR Research, Mississauga,
ON, Canada) to ensure a correct central fixa-
tion. The fixation was considered broken when

participants’ gazewasrecordedoutsideacircleof
2cmcenteredon thefixationdotor if theyblinked
during the period from the stimulus onset to the
probe onset. In that case, participants received a
written alert message and the trial was shuffled
with the remaining trials and repeated. The task
ended after 400 trials with correct fixation. The
task was divided into blocks of 50 trials with
correct fixation. Between each block, parti-
cipants head position was recorded. If the head
hadmovedmore than 0.3 mm, participants were
asked to repositioned their head back to their
initial position (recorded during the first block).
To do this, their real-time head position and their
initial head position were displayed.

Control one-back task
To ensure that our results on the selection rule

are specific to the rule and not to the visual signal

Figure 1: Visual working memory task. Sequence of events in a potential trial. The stimulus appears for
100ms and has four different visual attributes, the spatial frequency on the left and right, and the orientation
of the lines on the left and right. After a period of 900ms, the cue appears for 100ms and indicateswhich visual
attribute theparticipant should comparewith theprobe.The cue canbe left or right and canbea solid ordotted
line. In this trial, the cue is a continuous line to the left, indicating that the participant has to compare the line
orientation on the left side of the stimulus with the line orientation in the probe. In this particular trial, the
correct answer is different.
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of the cue, a one-back task was performed during
22 MEG sessions before the visual working
memory task. In this task, the four cues used in
the visual working memory task were randomly
displayed every 1500 milliseconds and the parti-
cipants had to simply press a button if two conse-
cutive cues were similar. The same online eye
movement recording system was used. Partici-
pants received an alert if they broke the fixation
and the trial was shuffled with the rest of the
remaining trials and repeated. This control task
ended after 160 trials with correct fixation.

MEG analysis
MEG brain activity has been band-passed fil-

tered between 0.5 to 30 Hz. The data were
analyzed using multivariate linear modeling fol-
lowing King et al.’s preprocessing pipeline (King
andDehaene 2014; King et al. 2016).MEG signal
was cut around the onset of the stimulus ([-0.2s
0.9s]), the cue ([-0.2s 1.5s])
and the probe ([-0.2s 0.4s]).
MVPA decoding analysis
consistedof scoring theabi-
lity of an estimator to pre-
dict the value of a specific
variable y (for example the
remembered spatial fre-
quency or line orientation)
from brain signal. More
specifically, it consisted
in: 1) fitting a linear estima-
torw to a training subset ofX (Xtrain), 2) fromthis
estimator, predict an estimate (ȳtest) of the
variable (ytest) onaseparate test subset (Xtest) and
finally 3) assessing the decoding score of these
prediction by comparing these predictions with
the actual value of the variable (score(ytest,ȳtest)).
Regression estimators were used to decode the
visual features (spatial frequency and line orien-
tation; 5 possibilities for each) and summarized
with a Spearman correlation R coefficient (range
between -1 and 1, chance = 0). Classification
estimators were used to decode binary variables
(cue side and cue type) and summarized with an
empirical AUC applied to all trials (AUC
between 0 and 1, chance = 0,5). In addition, each
estimator has been tested on its ability to gene-
ralize across time (GAT), i.e., to have above-
chance decoding scores at other time points than
the ones to which it has been trained. Results of
this generalization across time are presented in a

2D matrix with training time on the vertical axis
and testing time on the horizontal axis. A thin
diagonal of decoding above chance means that a
classifier trained at one time point does not
generalize to other time points: the neural repre-
sentation changes across time. Conversely, a
square-like pattern shows that a classifier trained
at one time point can be generalized to other time
points, suggesting that theneural representation
is stable over time.

Statistics
Each analysis was first performed within each

subject separately using all relevant trials, i.e. all
trials were used to decode visual features of the
stimulus or of the probe, the cue side and the cue
type, and only trials with cue indicating either the
spatial frequency or the angle were used to decode
the memory content. Statistical tests of each esti-
mator were performed at each time point on the

time generalization of
decoding performance
across subjects with one
sample t-tests corrected
for multiple comparisons
using cluster-based per-
mutations (Maris and
Oostenveld 2007), and
the default parameters of
MNE (Gramfort et al.
2014). Color filled areas
ondecodingperformance

curves or dashed contours on time generalization
matrix correspond to p-value S 0.05 resulting
from this permutation test. To test the decoding
performance on large window, decoding perfor-
mance were averaged across all time samples for
each participant and each period from the start of
the event onset (either stimulus, cue or probe) and
then tested at the group level with a one sample
t-test against chance level (***, **, * respectively
indicate p S 0.001, p S 0.01 and p S 0.05).

Results
Our protocol task allows to dissociate an ”ico-

nic“ period, during which participants have to
maintain the sensory memory of the visual tar-
gets, from a ’working memory’ period, during
which participants must selectively extract a
visual feature from their memory buffer to pre-
pare for a subsequent task. By recording the
magnetic activity from the brain, we can decode

« By recording the magnetic
activity from the brain, we
can decode information

within memory and
investigate the process that
selects and maintains this

information.»
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information within memory and investigate the
process that selects and maintains this informa-
tion.

Parallel encoding of four visual features
embedded in a visual scene (iconic period)

We first used MVPA analyses during and
shortly after the stimulus onset to test whether
the four visual attributes (left/right angle and
left/right spatial frequency) are encoded in the
early brain responses to the visual stimulus. The
four visual features can be decoded shortly after
the stimulus onset and during several hundred of
milliseconds (Figure 2). Specifically, the deco-
ding performances for left and right spatial
frequencies begin to be significantly above
chance respectively 33 and 25 milliseconds after
the stimulus onset, with a peak around 50 milli-
seconds. The decoding performance on thewhole
stimulus epoch is significantly above chance for
both right and left spatial frequencies (both
pS0.001) but not during the cue epoch or the
probe epoch. The decoding performance for left
and right angles begins to be significantly above
chance respectively 41 and 50 milliseconds after
the stimulus onset with a peak around 100 milli-
seconds. The decoding performance on thewhole
stimulus epoch is significantly above chance for
both left and right angles (both p S 0.001) and
also during the cue epoch (right angle: pS 0001;
left angle: pS 0.01) and the probe epoch (both p
S 0.001). The decoding performances for the
spatial frequencies are five times greater than for
the angles during visual perception. Thus, the
four visual features were simultaneously
encoded in the early neural response to the sti-
mulus and for several hundreds of milliseconds.

The selection rule is encoded in a stable
activity (working memory period)
The cue appears 900 milliseconds (± 50ms

jitter) after the stimulus onset. The cue can be a
left or right, solid or dotted line.Our results show
that both the cue side (spatial rule) and the cue
type (object rule) can be decoded shortly after the
cue presentation and during the whole periods of
cue epoch and probe epoch (Figure 2 and
Figure 3). Specifically, decoding performance
for the cue side and cue type begin to be signifi-
cantly above chance respectively 58 and 75 mil-
liseconds after the cue onset. The decoding per-
formance on the entire cue epoch is significantly

Figure 2: Neural dynamics of visual per-
ception, rule selection and memory content.
Time course of decoding performance based on the
evoked MEG responses. The x-axis corresponds to
the time relative to each image (stimulus, cue,
probe) and the y-axis corresponds to the decoding
performance. The gray vertical bars indicate the
visual presentation of each image. The colored
areas indicate significant clusters of decoding
performance (cluster corrected, pS0.05). Error
bars indicate standard error of the group of
participants.
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above chance for both rules (both pS0.001), as
well as during the probe epoch (Figure 2). The
decoding performance for the cue side is larger
than for the cue type. The generalization over
time analyses shows a very stable representation
for both rules (Figure 3), indicating that the
samepatternof activity encodes the rule formore
than a second. To ensure that we decode the rule
associated with the cue and not only the visual
feature of the cue, we performed a one-back
control task on the cue (see methods). For cue
side, the two decoding performances (with and
without a rule associated to the cue) are similar
during the first 200 milliseconds after the cue,
but the one without the rule drops rapidly after
200milliseconds to stay close to chance level. For
cue type, the decoding performance without a
rule is never significantly different from the
chance level. On thewhole epoch and for both cue
side and cue type, the difference between the
conditionwith a rule and the onewithout the rule
is significant (pS0.001) (Figure 3).

The memory content is transformed and
encoded in a persistent activity (working
memory period)

Our results indicate that both the cued angle
and the cued spatial frequency can be retrieved

from the MEG data. Decoding performance for
both features begins to increase around 500 mil-
liseconds and then stays above chance until
the probe onset (Figure 4a). The decoding
performance on the whole cue epoch is signifi-
cantly above chance both for the cued angle and
the cued spatial frequency (respectively
pS0.001 andpS0.01). Generalization over time
analyses suggest a stable representation in time
for both items (Figure 4b). On the contrary, the
decoding performance for the uncued angle or
the uncued spatial frequency remains at the
chance level (Figure 4).

Discussion

In our experiment, we used MVPA analyses
across space, time and experimental conditions
to investigate how the human brain encodes,
maintains and selects visual information in wor-
king memory. These analyses revealed not only
themoment the information is activelypresent in
the brain but also the dynamics with which the
underlying representations are processed. First,
we have demonstrated that MEG brain signal is
rich and precise enough to decode simultane-
ously four different visual attributes in a visual
scene (Figure 2). Second, our behavioral para-
digm has allowed us to track the representation

Figure 3: The selection rule is encoded in a persistent and stable pattern of activity. A) Time course
of decoding performance for the spatial and object rule during and after the cue period. The top row
corresponds to the decoding performance during the main task when the cue is associated with the selection
rule (similar to Figure 2). The bottom row corresponds to the decoding performance during the control
one-back task (see methods). B) Time generalization corresponding to the same analyses.
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of two different selection rules, a spatial one
indicated by the cue side and an object one indi-
cated by the cue type. Both rules share a very
stable representation demonstrated by the gene-
ralization in time (Figure 3). It is very likely that
this stable representation is subtended by a
frequency-specific lateralization in alpha-power
(10Hz) (Wallis et al. 2015). During the working
memory period, i.e, after the cue, our decoding
results showed that the remembered item (cued)
is specifically decodable, unlike the uncued items
(Figure 4). We have thus demonstrated that the
visual content hold in mind can also be decoded
from brain MEG signal. Generalization of these
estimators over time suggests that the under-
lying neural representation is more stable than
during visual perception. Taken together, these
results suggest that the temporal dynamics of the
neural representation of memory content is dif-
ferent from the neural representation of the
same visual content during visual perception. In
other words, memories are stored in a format
that is qualitatively different from perceptual
representations (Stokes 2015). This finding is
consistent with the idea that the brain, once
known which rule to apply, reformats the cued
visual representation for a later use (Myers et al.
2017). Different representations betweenmemo-
ries and visual perception would also allow

memory content to be more stable
and resistant to the continuous flow of sensory
information (Olivers et al. 2011; Stokes 2015).
The very stable representation of both selection
rule and cued visual representation is also
coherent with the fact that a stable representa-
tion over time is more easily readable by a third
party (another brain region) than a constantly
changing representation, which would require a
reading algorithm constantly in change.

Conclusion
Our results show that it is possible to track,

from themacroscopic neural activity, the content
of working memory as it is manipulated, as well
as the dynamic of the selection rule. Our study
highlights the importance of the analytical tools
used to unravel the neural bases of specific cogni-
tive functions.
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Figure 4: Cuedmemory content but not uncued item can be decoded fromMEG evoked activity. A)
Time course of decoding performance for cued (top) and uncued (bottom) item for either angle or spatial
frequency. B) Time generalization corresponding to the same analyses.
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Résumé
L’acquisition de la marche bipède autonome (MBA) est une étape clé du développement psycho-

moteur de l’enfant. La variabilité de samise en place, pendant le développement normal, est en partie
définie culturellement. Dans les populations actuelles à travers le monde, diverses étapes mènent à
la MBA qui s’acquiert entre 9 et 18 mois, entraînant de nombreux changements cinétiques,
cinématiques et anatomiques. Les membres inférieurs sont alors fortement impactés par ces
changements locomoteurs, contrairement aux membres supérieurs. La micro-architecture de l’os
trabéculaire (MAOT) est très sensible aux changements biomécaniques. La métaphyse distale du
radius, composante de l’articulation du poignet, est fortement sollicitée pendant le développement de
laMBA.L’hypothèse est faite que saMAOTprésente des variations en lien direct avec lamise en place
de la MBA. Pour vérifier cette hypothèse, huit métaphyses distales de radius, d’enfants sains âgés de
0 à 3 ans ont été analysées.

Mots-clés
Bipédie, micro-architecture osseuse trabéculaire, développement psychomoteur, contexte socio-

culturel, biomécanique

Between culture and biology: trabecular bone
microarchitecture variations during children bipedalism

development
Abstract

Acquisition of bipedal independent locomotion (BIL) is a milestone of the children psychomotor
development. Variability in its development, with a normal context of growth, is in part culturally
defined. In the current population, all around the world, several steps lead a child to the BIL, gained
between9 and18-month-old.Numerous kinetic, kinematic and anatomical changes occur. Thus, these
locomotor changes impact deeply the lower limbs at the contrary of the upper limbs. The trabecular
bone microarchitecture (TBMA) is very sensitive to biomechanical variations. Distal metaphysis of
radius, part of the wrist, is highly solicited during the BIL development. The hypothesis is TBMA
shows variations directly linkedwith theBILdevelopment. The distalmetaphysis of eight radius from
healthy children aged from 0 to 36 months old were analyzed to test this hypothesis.

Keywords
Bipedalism, trabecular bone microarchitecture, psychomotor development, sociocultural context,

biomechanics
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Introduction

L’apprentissage de la marche est un
processus complexe, soumis à
d’importantes variations biologiques
mais aussi culturelles. « Apprendre à
marcher peut être décrit comme le

processus d’intégration de nécessités posturales
[...] et de nécessités dynamiques » (Bril & Ledebt,
1994). Un marcheur expérimenté est en déséqui-
libre constant. Pour éviter la chute, les mouve-
ments du corps se coordonnent grâce à un sys-
tème nerveux mature et réactif soumis
essentiellement aux stimuli des systèmes visuel,
vestibulaire (dont l’oreille interne joue un rôle
important dans l’équilibre postural) et proprio-
ceptif (permettant de positionner le corps dans
l’espace et d’apprécier la résistance des supports
sur lequel le corps se déplace). L’acquisition de la
marche bipède autonome (MBA) chez un enfant
est un évènement fort et synonyme de fierté (e.g.
Sylla et al, 2007 ; Variot, 1926). Au même titre
que le développement du langage, le développe-
mentde laMBAest lié à lamaturationdusystème
nerveux central (He et al, 2015 ; Sylla et al, 2007).
La motricité d’un bébé s’améliore avec le dé-
veloppement du cerveau, mais aussi avec l’aug-
mentation et la répartition du tonus et de la
force musculaire, lui permettant de se soutenir
(Barbe & Tourrette, 1999 ; Variot & Gotcu,
1927a ;Variot&Gotcu, 1927b).Les informations
visuelles sont essentielles au contrôle de la pos-
ture pour des enfants commençant à se tenir
debout seul (Barbe & Tourrette, 1999 ; Lee &
Aronson, 1974), leur absence entraîne des
retards importants dans l’acquisition de la MBA
(Levtzion-Korach et al, 2000). Par ailleurs, les
maladies impactant l’acquisition de la MBA sont
nombreuses (Assaiante & Chabrol, 2010). Et une
malformation congénitale du système nerveux,
telle qu’une hypoplasie du cervelet peut ainsi
totalement empêcher le développement de la
bipédie (Tardieu, 2012).

L’acquisition de la MBA se découpe en plu-
sieurs étapes, pour lesquelles l’étape n est sou-
ventunprérequis à l’étapen+1. Cette séquence se
retrouve pour tous les enfants (Adolph et al,
2009). Elle commence dès la naissance, avec une
marche autonome reflexe (McGraw, 1940) sous-
entendantunepart innéedudéveloppement loco-
moteur. Viennent ensuite, le maintien de la tête,
le relèvement du buste, la maîtrise de la station

assise avec, puis, sans support, l’acquisition d’un
mode de déplacement alternatif autonome (géné-
ralement reptation ou quadrupédie) aussi
nommé prélocomotion (Variot, 1926), la maîtrise
de la station debout et du déplacement avec
support, et enfin la MBA. Toutes populations
confondues, en contexte de développement nor-
mal, un enfant est capable de marcher seul entre
9 et 18 mois (Adolph et al, 2009 ; Barbe & Tour-
rette, 1999). Cependant, sa marche ne présente
pas encore ses caractéristiques adultes, généra-
lement acquises après l’âge de 6 ans (Barbe
& Tourrette, 1999), malgré une forte variabilité
intra- et interindividuelle (Sutherland, 1997).

Les rythmesdudéveloppementde laMBAsont
variables et dépendent fortement du contexte
socioculturel (Angulo-Barroso et al, 2011 ; Ber-
ger et al, 2007 ;Bril, 1997 ;Levtzion-Korach et al,
2000 ; Lopes et al, 2009 ; Sylla et al, 2007). Son
acquisition précoce marque les débuts de l’auto-
nomie et de l’individualisation (Sylla et al, 2007).
Ainsi, les interactions avec l’entourage, notam-
ment avec la mère (Clearfield, 2011), la qualité
des échanges affectifs, l’encouragement de la
motivation àmarcher (Barbe &Tourrette, 1999),
indépendammentdu statut nutritionnel (Angulo-
Barroso et al, 2011) et l’apprentissage fourni
(Berger et al, 2007 ; Lopes et al, 2009 ; Sylla et al,
2007) sont des facteurs importants de cette varia-
bilité.

Il est connu depuis longtemps que l’organisa-
tion de la micro-architecture de l’os trabéculaire
(MAOT) répond aux variations de contraintes
biomécaniques (Wolff, 1892). Le tissu osseux
modifie sa structure pour optimiser sa résistance
aux contraintes imposées (Frost, 1990a ; Frost,
1990b). Les variations structurelles de la MAOT
permettent, notamment, d’analyser les compor-
tements locomoteurs et d’en extraire un signal
mais aussi de comprendre leur impact sur le
développement osseux en général (Barak et al,
2011 ; Fajardo et al, 2007 ; Griffin, 2008 ; Mazu-
rier et al, 2010 ; Mulhern & Ubelaker, 2009 ;
Ryan & Ketcham, 2005 ; Ryan & Shaw, 2012 ;
Ryan & Walker, 2010 ; Schaffler & Burr, 1984 ;
Shaw & Ryan, 2012).

Les membres supérieurs et inférieurs d’un
fœtus sont soumis aux mêmes contraintes phy-
siques et biomécaniques dans l’utérus (Frost,
1990a ; Frost, 1990b). Ainsi, fémur et humé-
rus d’un fœtus ne montrent aucune différence

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 16_mp_Colombo p. 2 folio : 145 --- 16/3/018 --- 12H8

PALÉONTOLOGIE / ARCHÉOLOGIE

145



micro-architecturale (Reissis & Abel, 2012). Du
fait de sa forte adaptabilité aux contraintes bio-
mécaniques, et d’un taux de remodelage très
élevé à cette période du développement (Salle et
al, 2002), la MAOT connait des changements
ontogéniques très différents d’une région anato-
mique à une autre (Byers et al, 2000 ; Colombo,
2014 ; Ding et al, 2012 ; Fazzalari et al, 1997 ;
Glorieux et al, 2000 ; Ichikawa et al, 2007 ; Kir-
mani et al, 2009 ; Liu et al, 2010 ; McColl et al,
2006 ; Modlesky et al, 2011 ; Modlesky et al,
2014 ; Raichlen et al, 2015 ; Reissis & Abel,
2012 ; Ryan & Krovitz, 2006 ; Wang et al, 2010).
Au cours de la croissance, des changements
locomoteurs entrainent des adaptationsmorpho-
logiques osseuses et cartilagineuses des os du
membre inférieur et particulièrement du fémur
(Frost, 1990a ; Frost, 1990b ; Tardieu, 1999 ;
Tardieu, 2012). Au contraire, la morphologie des
os dumembre supérieur change peu et lamarche
bipède une fois acquise le rend libre de
contraintes locomotricespour se spécialiserdans
l’utilisation de la main (Kivell, 2016 ; Osborne et
al, 1980 ; Scheuer & Black, 2000 ; Stephens et al,
2016). Pourtant, la prélocomotion, l’acquisition
de la station debout et la MBA entrainent une
redistribution des charges pondérales au niveau
des articulations et notamment, du poignet. En
effet, que l’enfant rampe ou se déplace à quatre
pattes, la prélocomotion sollicite de manière
prépondérante cette articulation (Barbe & Tour-
rette, 1999).

Les étapes du développement de la MBA et les
facteurs influençant sa cinétique, sa cinématique
et les changements anatomiques associés, no-
tamment squelettiques, sont bien connus aujour-
d’hui. Mais qu’en est-il des variations dans la
structure du tissu osseux lui-même, notamment
au niveau du membre supérieur qui est intégré à
la locomotion pour une courte période ? Des
variations de la MAOT en lien avec la prélocomo-
tion sont-elles identifiables ?

Matériel et Méthodes
La métaphyse distale du radius entre dans la

compositionde l’articulationdupoignet et consti-
tue la région anatomique d’intérêt de cette étude.
Le cartilage de croissance distal du radius pro-
duit 75 % de la longueur totale de l’os (Pritchett,
1991) et est donc susceptible d’enregistrer les
variationsde laMAOTpotentiellement liées à ses
changements de locomotion.

Il s’agit ici d’une étude de faisabilité dont
l’objectif est de connaître la potentialité de la
MAOTàrépondreà laproblématiqueposée.Pour
cela et pour des raisons de coût et de temps
nécessaires à l’acquisitiondesdonnées, parmi les
104 enfants âgés de 0 à 3 ans de la collection
ostéologique de référence (âge et sexe connus, a
minima) de Bologne (Veschi & Facchini, 2002),
huit ont été sélectionnés (4 garçons de 0, 15, 17 et
36 mois et 4 filles de 6, 8, 11 et 24 mois). Leurs
âges approchent l’âge moyen d’acquisition dans
les populations européennes des étapes condui-
sant à laMBA. Pendant cette période du dévelop-
pement, les articulations sont sollicitées de la
même manière des deux côtés du corps. Ainsi,
seul le côté gauche a été analysé. Les individus
sélectionnés ne présentaient aucun signe patho-
logique macroscopique notamment développe-
mental ou en lien avec des carences alimentaires.

La microtomodensitométrie, technique d’ima-
gerie à rayons X, offrent des détails comparables
à ceux utiles aux analyses histologiques (Fajardo
et al, 2002) et présente l’avantage majeur d’être
non destructif. Cette technique est ainsi particu-
lièrement adaptée à l’analyse de laMAOTnotam-
ment de spécimens précieux (Coqueugniot et al,
2015) comme des restes humains fossiles ou de
collections de référence.

Tous les radius ont été positionnés et orientés
exactement de la même manière à l’intérieur du
microscanner.L’axeZde l’acquisitioncorrespon-
dant parfaitement à l’axe principal de l’os. Le
tissu osseuxdirectement endessous de la surface
métaphysaire a été exclu de la zone à microscan-
ner. En effet, il est le plus récemment formé et
donc le moins influencé par les contraintes bio-
mécaniques. La zone à microscanner débute
alors à 5 % de la longueur de l’os et mesure 10 %
de sa longueur maximale, représentant en fonc-
tion de l’âge, une section de 5 à 10 mm d’épais-
seur (Figure 1). Chaque acquisition a une réso-
lution de 10,7 mm (système microCT, source de
150 kV - 0.5 mA).

Les images acquises ont été segmentées dans
le logiciel Avizo 6.3, afin d’isoler l’os trabéculaire
du reste de l’image et ont ensuite été analysées
avecMedTool 4.0 (Gross et al, 2014), permettant
de mesurer les paramètres trabéculaires sui-
vant : la fraction volumique d’os trabéculaire
(BV/TV), l’épaisseur, l’espacement et le facteur
ellipsoïde trabéculaire (Tb.Th, Tb.Sp, Tb.EF).
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Ce dernier est un indice de forme des trabécules.
De plus, des cartographies 3Dde la répartition de
la fraction volumique ont été produites.

Résultats – Discussion

Les résultats obtenus lors de cette étude sont
répertoriés dans le Tableau 1 et illustrés dans
les Figures 2 et 3.

De manière générale, la métaphyse distale
pendant cette période de la croissance (qui inclut
l’acquisition de la MBA) présente des variations
de saMAOT. En effet, de 0 à 3 ans, entre le début
et la fin de la période analysée, la fraction
volumique diminue, passant de 26,5 % à 11,1 %
du volume total de la zone analysée. L’épaisseur
trabéculaire moyenne augmente de 0,108 mm à

0,118 mm, tout comme l’espacement trabécu-
laire, variant de 0,261 mm à 0,583 mm en
moyenne. Enfin Tb.EF négatif, mais proche de
0 à la naissance reste négatif et proche de 0, à
3 ans. Le réseau trabéculaire devient alors
moins dense, certainement du fait d’espace entre
les trabécules plus grands même si l’épais-
seur des trabécules augmente. Ces observations
générales dénotent de changements bioméca-
niques. De plus, il est important de souligner,
que pour chacun des paramètres, une inversion
de la tendance générale de leur variation est
observée entre 6 et 15 mois (Figure 3). Cette
période inclus les acquisitions de la station as-
sise avec et sans appuis (5 et 9 mois), la station
debout à l’aide des mains (11 mois), la préloco-
motion et la MBA (15 mois) (Barbe & Tourrette,
1999).

Plus précisément, à 0 mois, l’os trabéculaire
au sein de lamétaphyse (Figure 2) est très dense
et présente une répartition très homogène. En
effet, c’est à cet âge que BV/TV est le plus élevé
et que l’espacement trabéculaire est le plus
réduit (Tableau 1). À la naissance, l’individu est
en pleine croissance, la production osseuse
prime alors et l’os est non spécialisé (Colombo,
2014). Tb.EF proche de 0 le confirme. Le facteur
ellipsoïde est un indice permettant d’estimer la
forme des trabécules osseuses. Plus il est proche
de 1 et plus les trabécules seront tubulaires ; plus
il est proche de – 1, plus elles seront planes
(Doube, 2015). 0 étant l’intermédiaire, les trabé-
cules n’ont pas de forme bien définie.

Individu Age (sexe) BV / TV Tb.Sp (s) Tb.Th (s) Tb.EF

N.61 0 (M) 0,265 0,261 (0,079) 0,108 (0,032) – 0,013

N.19 6 (F) 0,155 0,535 (0,402) 0,101 (0,035) 0,097

N.22 8 (F) 0,124 0,582 (0,264) 0,120 (0,044) 0,142

N.58 11 (F) 0,175 0,404 (0,141) 0,117 (0,043) 0,001

N.12 15 (M) 0,108 0,630 (0,410) 0,108 (0,042) 0,133

N.14 17 (M) 0,110 0,524 (0,155) 0,105 (0,033) 0,152

N.8 24 (F) 0,119 0,496 (0,171) 0,106 (0,037) 0,140

N.18 36 (M) 0,111 0,583 (0,178) 0,118 (0,043) – 0,041

Tableau 1. Résultats des variables micro-architecturales de la métaphyse distale du radius (les âges sont
exprimés enmois,M :masculin, F : féminin,BV/TV : fraction volumiqued’os trabéculaire (sans unité), Tb.Sp :
espacement trabéculaire (en mm), Tb.Th : épaisseur trabéculaire (en mm), Tb.EF : facteur ellipsoïde
trabéculaire (sans unité), s : écart type).

Figure 1. Localisation de la région anatomique
d’intérêt et positionnement de la zone à micro-
scanner.
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À 6 et à 8 mois, la densité osseuse reste globa-
lement homogène mais l’os trabéculaire est de
moins en moins dense (Figure 2). La fraction
volumique diminue, représentant 17,5 % du
volume et l’espacement trabéculaire augmente
(tableau 1, Figure 3). Pourtant une augmenta-
tion marquée de l’épaisseur trabéculaire est
notée, passant de 0,101 à 0,120mm (Tableau1).
Ces observations peuvent être liées à un remode-
lage important de la structure trabéculaire en
lien avec des changements de contraintes biomé-
caniques. En effet, si la densité et l’espacement
trabéculaire diminuent alors que l’épaisseur aug-
mente c’est qu’il existe une diminution de la
quantité des trabécules existantes. Les trabé-
cules deviennent des piliers plus épais, dénotant
certainement de sollicitations plus importantes
du poignet.

À 11mois, la densité osseuse n’est plus du tout
homogène (Figure 2). L’os trabéculaire est
beaucoup plus dense en périphérie et se raréfie
au centre. BV/TV augmente, Tb.Sp diminue et
Tb.Th présente une valeur très importante
(Figure 3). Tb.EF est de nouveau proche de 0. À
11 mois, un enfant est capable d’une grande
mobilité, mais n’est pas encore capable de mar-
cher seul. Ses poignets sont sollicités pour
prendre des positions statiques (assis ou debout)
et se déplacer (prélocomotion). L’organisation

concentrique de la densité osseuse est tout à fait
révélatrice d’un renforcement de la métaphyse
osseuse avec une production importante de tra-
bécules à la formepeudifférenciée, pouvant alors
répondre à des contraintes d’appuis sur l’en-
semble de l’extrémité en périphérie.

À 15 mois, l’hétérogénéité de la densité
osseuse s’accentue et les densités les plus fortes
se localisent du côté médial (Figure 2). BV/TV
diminue de nouveau et Tb.Sp atteint ses valeurs
les plus importantes, l’épaisseur trabéculaire
retrouveune valeur basse (Tableau1). Les chan-
gements micro-architecturaux mis en évidence à
cet âge (Tableau 1, Figure 3), auquel l’enfant
est tout juste capable de marcher seul, dénote de
l’hyperspécialisation de la métaphyse radiale.
L’os est le plus adapté aux contraintes bioméca-
niques de la prélocomotion.

À 17, 24 et 36mois (Figure 2), les densités les
plus importantes sont très localisées, et hétéro-
gènes. Mais BV/TV reste relativement faible
et se stabilise. Tb.Sp diminue et se stabilise
(Figure 3). La répartition et les valeurs de la
densité osseuse montre que les contraintes bio-
mécaniques sont réduites. Le membre supérieur
est de plus en plus libre et se spécialise pour
d’autres fonctions, ne nécessitant pas les
mêmes quantités d’os trabéculaire en termes de

Figure 2. Vues distales des cartographies 3D de BV/TV au sein de la métaphyse distale du radius.
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résistance. Cependant, à 36 mois (Tableau 1,
Figure 3) Tb.Th augmente légèrement, accom-
pagné d’unTb.EF qui retrouve une valeur proche
de 0. Il se pourrait qu’il s’agisse de signes pré-
cocesde changements futursdans l’utilisationdu
poignet et probablement de la main.

Tous les paramètres micro-architecturaux
mesurés montrent clairement, par les variations
observées, qu’un « évènement » s’opère entre 6 et
15 mois. La MAOT enregistre le signal de com-
portements locomoteurs (Ryan & Shaw, 2012) et
répond aux changements de contraintes biomé-
caniques (Frost, 1990a ; Frost, 1990b). Les varia-
tions observées sont donc à mettre en relation
avec des changements biomécaniques liés à des
changements de comportements locomoteurs.

Les résultats ont été obtenus sur un échantil-
lon relativement restreint. Cependant, suspec-
tant la potentialité de la MAOT à enregistrer ces
changements locomoteurs, les âges ont été
choisis pour se rapprocher des âges moyens
des jalons de la sé-
quence du dévelop-
pement psychomo-
teur menant jus-
qu’à la MBA, favo-
risant ainsi la dé-
tection d’un signal.
Mêmes’il estconnu
que de légères variations entre garçons et filles
existent dans les âges des étapes du développe-
ment psychomoteur (Adolph et al, 2009) il a été
montré à plusieurs reprises que la MAOT ne pré-
sentait pas de différences significatives en fonc-
tion du sexe des individus avant l’adolescence
(Colombo,2014 ;Khoslaetal,2006 ;Kirmanietal,
2009 ; Wang et al, 2010). De plus les individus
analysés ici, ne présentaient sur leur squelette
aucun signe pathologique lié à un problème de
croissance, s’inscrivant totalement dans la varia-
bilité populationnelle normale. Ils ne présentaient
pas non plus de signe de carence alimentaire (e.g.
en vitamine D, fer) pouvant impacter le dévelop-
pement physique et le développement psychomo-
teur (Morales et al, 2012 ; Pala et al, 2010 ; Siegel
et al, 2005). De plus les individus étudiés pro-
viennent d’une population très bien circonscrite
dans le temps (tous sont décédés en 1901) et dans
l’espace (ville de Bologne, Italie) la rendant tout à
faithomogènebiologiquement (Veschi&Facchini,
2002) et aussi dans ses pratiques culturelles.

La place de l’enfant et sa prise en charge sont
définies socialement et culturellement. En effet,
le milieu socio-culturel dans lequel un enfant se
développe a un effet majeur sur la précocité de
son développement psychomoteur (Adolph et al,
2009). Une stimulation quotidienne et des inte-
ractions sociales plus nombreuses (avec les
parents s.l. ou la communauté en général) accé-
lèrent le développement psychomoteur, comme il
a été montré dans des populations africaines ou
coréennes (Bril, 1997). De plus, le contexte socio-
culturel du développement a une influence pré-
pondérante que ce soit entre milieu rural et
urbain avec des conséquences sur sa précocité à
travers divers pays d’Afrique (Geber, 1973) ou
par rapport au statut nutritionnel, même défavo-
rable (Angulo-Barroso et al, 2011).

Conclusions
L’acquisition de lamarche en contexte normal

de développement, est définie, en très grande
partie, culturellement. La MAOT permet d’iden-

tifier au moins le
moment de la
prélocomotion et
pourrait, au plus,
permettre de défi-
nir les étapes du
développement de
laMBA.Elledonne

ainsi des indications importantes sur les rythmes
de développement des enfants. En projetant ces
réflexions en termes évolutifs, l’analyse de
l’acquisition de la MBA permettrait de compren-
dre le développement psychomoteur dans les
populations du passé. En effet, la néolithisation
particulièrement a entraîné des changements
conséquents en termes demode de vie (du noma-
disme au sédentarisme), redéfinissant ainsi les
cultures humaines, et a certainement changé les
rythmes de développement des enfants. L’ana-
lyse de laMAOT permettrait ainsi de l’aborder et
de comprendre d’une certaine manière l’impact
que peuvent avoir des pratiques culturelles sur la
biologie de l’individu. De plus, l’analyse des
signaux micro-architecturaux des changements
locomoteurs des jeunes primates associée aux
travaux effectués sur l’évolution du cerveau, per-
mettrait d’affiner l’état des connaissances des
processus ontogéniques et de leurs rythmes au
cours de l’évolution des hominidés et peut-être
d’en extraire des interprétations culturelles. De

“L’acquisition de la marche en con-
texte normal de développement,

est définie, en très grande partie, cultu-
rellement.”
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la même manière, la question de l’influence des
innovations actuelles sur le développement psy-
chomoteur des enfants futurs peut se poser.
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Introduction

Learning to walk is a complex process,
prone to important biological and
cultural variations. Learning to walk
can be described as the process of inte-
grating postural necessities [...] and

dynamic necessities (Bril & Ledebt, 1994). An
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experienced walker is in constant imbalance. To
avoid falling, the body’s movements are coordi-
nated thanks to a mature and reactive nervous
system that is essentially subjected to stimuli
from the visual, vestibular (whose inner ear plays
a key role in the postural balance) and proprio-
ceptive (allowing the body to position itself in
space and to appreciate the resistance of the
supports on which the body moves). The acquisi-
tion of bipedal independent locomotion (BIL) in
a child is an important event inspiring pride (e.g.
Sylla et al, 2007; Variot, 1926). As well as lan-
guage development, the development of BIL is
linked to the maturation of the central nervous
system (He et al, 2015; Sylla et al, 2007). A baby’s
motor skills improvewith the development of the
brain, but also with the increase and distribution
of tone and muscular strength, enabling him to
support himself (Barbe&Tourrette, 1999; Variot
& Gotcu, 1927a; Variot & Gotcu, 1927b). Visual
information is essential for controllingposture in
childrenwho begin to stand alone (Barbe & Tour-
rette, 1999; Lee & Aronson, 1974), and their
absence leads to significant delays in acquiring
BIL (Levtzion-Korach et al, 2000). In addition,
many diseases affecting the acquisition of the
BIL exist (Assaiante & Chabrol, 2010). Congeni-
tal malformation of the nervous system, such as
hypoplasia of the cerebellum, can thus comple-
tely inhibit the development of bipedalism (Tar-
dieu, 2012).

The acquisition of the BIL is divided into seve-
ral stages, for which stage n is often a prerequi-
site for stage n+1. This sequence is found for all
children (Adolph et al, 2009). It begins at birth,
with reflex stepping phase (McGraw, 1940)
implying an innate part of locomotor develop-
ment. Next comes head support, chest raising,
sitting with, then, without support, the acquisi-
tion of an alternative autonomous locomotion
mode (as crawling) also called prelocomotion
(Variot, 1926), standing alone and movement
with support, and finally the BIL. All popula-
tions combined, in a normal development
context, a child is able to walk alone between
9 and 18months old (Adolph et al, 2009; Barbe &
Tourrette, 1999). However, its walking does not
yet present adult characteristics, generally acqui-
red after the age of 6 years old (Barbe & Tour-
rette, 1999), despite a strong intra- and interin-
dividual variability (Sutherland, 1997).

The rhythms of BIL development are variable
and highly dependent on the socio-cultural
context (Angulo-Barroso et al, 2011; Berger et al,
2007; Bril, 1997; Levtzion-Korach et al, 2000;
Lopes et al, 2009; Sylla et al, 2007). Its early
acquisition marks the beginning of autonomy
and individualization (Sylla et al, 2007). Thus,
interactions with family and friends, especially
with the mother (Clearfield, 2011), the quality of
emotional exchanges, encouragingmotivation to
walk (Barbe & Tourrette, 1999), regardless of
nutritional status (Angulo-Barroso et al, 2011)
and the learning provided (Berger et al, 2007;
Lopes et al, 2009; Sylla et al, 2007) are important
factors in this variability.

It has longbeenknown that theorganizationof
trabecular bone microarchitecture (TBMA) res-
ponds to variations in biomechanical stresses
(Wolff, 1892). Bone tissue modifies its structure
to optimize its resistance to stress (Frost, 1990a;
Frost, 1990b). Structural variations of the TBMA
allow, in particular, analyzing locomotor beha-
viors and extract a signal from them, but also to
understand their impact on bone development in
general (Barak et al, 2011; Fajardo et al, 2007;
Griffin, 2008; Mazurier et al, 2010; Mulhern
& Ubelaker, 2009; Ryan & Ketcham, 2005; Ryan
& Shaw, 2012; Ryan & Walker, 2010; Schaffler
& Burr, 1984; Shaw & Ryan, 2012).

Upper and lower limbs of a fetus are subject to
the same physical and biomechanical stresses in
the uterus (Frost, 1990a; Frost, 1990b). Thus,
femur and humerus of a fetus show no microar-
chitectural difference (Reissis & Abel, 2012).
Because of its high adaptability to biomechanical
stresses, and a very high rate of remodeling at
this stage of development (Salle et al, 2002),
TBMA undergoes very different ontogenetic
changes from one anatomical region to another
(Byers et al, 2000; Colombo, 2014; Ding et al,
2012; Fazzalari et al, 1997; Glorieux et al, 2000;
Ichikawa et al, 2007; Kirmani et al, 2009; Liu et
al, 2010;McColl et al, 2006;Modlesky et al, 2011;
Modlesky et al, 2014;Raichlen et al, 2015;Reissis
& Abel, 2012; Ryan & Krovitz, 2006; Wang et al,
2010). During growth, locomotor changes lead to
morphological adaptations of bone tissue and
cartilage of the lower limb bones, especially the
femur (Frost, 1990a; Frost, 1990b; Tardieu,
1999; Tardieu, 2012). On the contrary, the mor-
phology of the upper limb bones changes a little
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and once the bipedal locomotion is acquired,
upper limb is free of locomotor constraints and
can specialize in theuse of thehand (Kivell, 2016;
Osborne et al, 1980; Scheuer & Black, 2000;
Stephens et al, 2016). However, prelocomotion,
standingpositionandBIL lead toa redistribution
of weight loads at level of the articulations and
especially the wrist. Indeed, when the child
crawls, prelocomotion uses predominantly this
joint (Barbe & Tourrette, 1999).

The stages of the BIL development and factors
influencing its kinetics, kinematics and associa-
ted anatomical changes, including skeletal
changes, are well known today. But what about
variations in the structure of the bone tissue
itself, especially in the upper limb, which is inte-
grated into the locomotion for a short period of
time? Are TBMA variations in relation to prelo-
comotion identifiable?

Materials and Methods
The radius distalmetaphysis is a component of

the wrist joint and is the anatomical region of
interest in this study. The growth cartilage of the
distal radius produces 75% of the total bone
length (Pritchett, 1991) and thus, is likely able to
record changes in TBMA, that are potentially
related to changes in locomotion.

This is a feasibility study, the objective of
which is to find out the TBMA’s potential to
respond to the problem raised. For this purpose
and for reasons of cost and time required for data
acquisition, eight of the 104 children, aged from
0 to 3 years old, of the Bologna osteological
collection of identified skeletons (i.e. at least
known age and sex) (Veschi & Facchini, 2002)
were selected (4 boys aged0,15,17and36months
old and 4 girls aged 6,8,11 and 24 months old).
Their ages are approaching the average age of
acquisition inEuropeanpopulationsof the stages
leading to the BIL. During this period of develop-
ment, the joints are equally stressedonboth sides
of the body. Thus, only the left sidewas analyzed.
The individuals selected did not present any
macroscopic signs of disease, particularly deve-
lopmental or related to nutritional deficiencies.

Microcomputed tomography, an X-ray ima-
ging technique, offers details comparable to
those useful for histological analysis (Fajardo
et al, 2002) and has the major advantage of
being non-destructive. This technique is there-
fore particularly appropriate to the analysis of

TBMA, especially on precious specimens
(Coqueugniot et al, 2015) such as fossil human
remains or skeletons fromcollection of identified
skeletons.

All the radii were positioned and oriented in
the exact sameway inside themicroscanner. The
Z-axis of acquisition perfectly matches the main
axis of the bone. Bone tissue directly below the
metaphyseal surface was excluded from the
microscanned area. Indeed, it is the most
recently formedand therefore least influencedby
biomechanical stresses. The microscanned area
then begins at 5% of the bone length and mea-
sures 10% of itsmaximum length, representing a
section of 5 to 10 mm thick, depending on the
individuals’age (Figure 1). Each acquisition has
a resolution of 10.7 mm (microCT system, 150 kV
source - 0.5 mA).

The acquired images were segmented with
Avizo 6.3 software to isolate the trabecular bone
from the rest of the image and then analyzedwith
MedTool 4.0 (Gross et al, 2014) to measure the
following trabecular parameters: trabecular
bone volume fraction (BV/TV), thickness, spa-
cing and trabecular ellipsoid factor (Tb.Th,
Tb.Sp, Tb.EF). The latter is an index of the shape
of the trabeculae. In addition, 3D maps of the
distribution of the volume fraction were pro-
duced.

Results – Discussion
The results obtained in this study are listed in

Table 1 and illustrated in Figures 2 and 3.
In general, the distal metaphysis during this

period of growth (which includes the acquisition
of the BIL) shows variations in its TBMA.

Figure 1. Location of the anatomical region of
interest and positioning of the microscanned area.
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Between the beginning and the end of the ana-
lysis period (from 0 to 3 years old), the volume
fraction decreases from 26.5% to 11.1% of the
total volume of the area analyzed. The average
trabecular thickness increases from 0.108 mm
to 0.118 mm, as does the trabecular spacing,
ranging from 0.261mm to 0.583mmon average.
Finally Tb.EF negative, but close to 0 at birth
remains negative and close to 0, at 3 years old.
The trabecular network then becomes less dense,
certainly due to the larger trabecular spaces

between trabeculae, even if the trabecular thick-
ness increases. These general observations indi-
cate biomechanical changes. In addition, it is
important to note that for each parameter, an
inversion of the general trend in their variation
is observed between 6 and 15 months old
(Figure 3). This period includes acquisitions of
sitting with and without supports (5 and
9 months-old), standing position with the help of
the hands (11 months old), prelocomotion and
BIL (15 months old) (Barbe & Tourrette, 1999).

Figure 2. Distal views of BV/TV 3D maps within the distal metaphysis of the radius.

Table 1:Results of themicroarchitectural parametersmeasured for the distal metaphysis of the radius (ages
are expressed in months, M: male, F: female, BV/TV: trabecular bone volumetric fraction (without unit),
Tb.Sp: trabecular spacing (mm), Tb.Th: trabecular thickness (mm), Tb.EF: trabecular ellipsoid factor (without
unit), s: standard deviation).

Individual Age (sex) BV / TV Tb.Sp (s) Tb.Th (s) Tb.EF

N.61 0 (M) 0.265 0.261 (0.079) 0.108 (0.032) – 0.013

N.19 6 (F) 0.155 0.535 (0.402) 0.101 (0.035) 0.097

N.22 8 (F) 0.124 0.582 (0.264) 0.120 (0.044) 0.142

N.58 11 (F) 0.175 0.404 (0.141) 0.117 (0.043) 0.001

N.12 15 (M) 0.108 0.630 (0.410) 0.108 (0.042) 0.133

N.14 17 (M) 0.110 0.524 (0.155) 0.105 (0.033) 0.152

N.8 24 (F) 0.119 0.496 (0.171) 0.106 (0.037) 0.14

N.18 36 (M) 0.111 0.583 (0.178) 0.118 (0.043) – 0.041
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More precisely, at 0 month of age, the trabe-
cular bone within the metaphysis (Figure 2) is
very dense and has a very homogeneous distri-
bution. Indeed, at this age, BV/TV is highest and
trabecular spacing is smallest (Table1).Atbirth,
individuals are growing fast, bone production
comes first and the bone tissue is not specialized
(Colombo, 2014). Tb.EF close to 0 confirms it.

The ellipsoidal factor is an index estimating the
shape of bone trabeculae. The closer it is to 1 and
themore tubular the trabeculaewill be; the closer
it is to – 1, the flatter they will be (Doube, 2015).
0 being the intermediate, trabeculae do not have
a well-defined shape.

At6and8monthsof age, bonedensity remains
globally homogeneous but the trabecular bone is

Figure 3. Microarchitectural parameters variations according to the age at death (BV/TV: trabecular bone
volumetric fraction, Tb.Sp.: trabecular spacing, Tb.Th: trabecular thickness, Tb.EF: trabecular ellipsoid
factor).
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less and less dense (Figure 2). The volume frac-
tion decreases, equal to 17.5% of the total volume
and trabecular spacing increases (Table 1,
Figure 3). However, an important increase in
trabecular thickness is noted, from 0.101
to 0.120 mm (Table 1). These observations can
be linked to a significant remodeling of the tra-
becular structure in relation to changes in biome-
chanical stresses. Indeed, a decrease of density
and trabecular spacing with an increase thick-
ness, reveal a decrease in the quantity of existing
trabeculae. The trabeculae become thicker pil-
lars, certainly indicating greater strain on the
wrist.

At 11 months of age, bone density is no longer
homogeneous (Figure 2). The trabecular bone is
much denser in the periphery and becomes thin-
ner in the center. BV/TV increases, Tb.Sp
decreases and Tb.Th has a very high value
(Figure 3). Tb.EF is again close to 0. At 11 mon-
ths of age, a child is capable of greatmobility, but
is not yet able to walk alone. His wrists are used
to take static positions (sitting or standing) and
move (prelocomotion). The concentric organiza-
tion of the bone density is very revealing of a
reinforcement of the bone metaphysis with an
important production of trabeculae with a little
differentiated shape, being able to respond to
supporting constraints on the periphery of the
entire end.

At 15months of age, the heterogeneity of bone
density increases and the highest densities are
located on the medial side (Figure 2). BV/TV
decreases again and Tb.Sp reaches its highest
values, trabecular thickness returns to a low
value (Table 1). Themicroarchitectural changes
highlighted at this age (Table 1, Figure 3), at
which the child is barely able to walk alone,
indicate the hyper-specialization of the radial
metaphysis. The bone is best suited to the biome-
chanical constraints of prelocomotion.

At 17, 24 and 36months of age (Figure 2), the
highest densities are very localized and hete-
rogeneous. But BV/TV remains relatively low
and stabilizes. Tb.Sp decreases and stabilizes
(Figure 3). The distribution and values of bone
density show that biomechanical stresses are
reduced. The upper limb is increasingly free and
is specializing in other functions, not requiring
the same amount of trabecular bone in terms of
strength.However, at 36months of age (Table1,

Figure 3) Tb.Th increases slightly, with Tb.EF
returning to a value close to 0. Thesemaybe early
signs of future changes in the use of thewrist and
potentially the hand.

All the measured microarchitectural parame-
ters clearly show, through the observed varia-
tions, that an ”event“ takes place between 6 and
15 months old. TBMA records the signal of loco-
motor behaviors (Ryan & Shaw, 2012) and res-
ponds to biomechanical stress changes (Frost,
1990a; Frost, 1990b). The observed variations
are therefore related to biomechanical changes
linked to changes in locomotor behavior.

The results were obtained on a relatively small
sample. However, suspecting that TBMA has the
potential to record these locomotor changes, the
ages were chosen to approximate the average
ages of the milestones in the psychomotor deve-
lopment sequence leading to the BIL, thus facili-
tating the detection of a signal. Although it is
known that slight variations between boys and
girls exist in the ages of the psychomotor deve-
lopment stages (Adolph et al, 2009) it has been
repeatedly shown that there are no significant
differences between the sexes before adolescence
in TBMA (Colombo, 2014; Khosla et al, 2006;
Kirmani et al, 2009; Wang et al, 2010). In addi-
tion, the individuals analyzed here did not pre-
sent on their skeleton any pathological signs
related to an abnormal growth, and are integra-
ted within the normal population variability.
They also showed no evidence of dietary defi-
ciency (e. g. vitamin D, iron) that could affect
physical andpsychomotordevelopment (Morales
et al, 2012; Pala et al, 2010; Siegel et al, 2005).
Moreover, the studied individuals come from a
population that was very well defined over time
(all died in 1901) and space (the city of Bo-
logna, Italy) making it entirely biologically
homogeneous (Veschi & Facchini, 2002) and also
in its cultural practices.

The child’s place and care are socially and
culturallydefined. Indeed, the socio-cultural envi-
ronment in which a child develops has a major
effect on the earliness of his or her psychomotor
development (Adolph et al, 2009). Daily stimula-
tions and increased social interactions (with pa-
rents or peoples in general) accelerate psychomo-
tor development, as has been shown in someAfri-
can and Korean populations (Bril, 1997). Moreo-
ver, thesocio-cultural contextofdevelopmenthas
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a preponderant influence, whether it is between
rural and urban areas, with consequences on its
precocity across various African countries
(Geber, 1973) or in relation to nutritional status,
even if unfavorable (Angulo-Barroso et al, 2011).

Conclusions
The acquisition of bipedal walking or locomo-

tion inanormal context of development is defined,
for a large extent, culturally. The TBMA allow
identifying at least the time of prelocomotion and
then could define the stages of BIL development.
In this way, it provides important insights into
children’s develop-
ment rhythms. By
projecting these re-
flections in evolu-
tionary terms, the
analysis of BIL
acquisition would
make it possible to understand psychomotor deve-
lopment in past populations. Indeed, neolithiza-
tion in particular has led to significant lifestyle
changes (from nomadism to sedentarism), redefi-
ning human cultures, and has certainly changed
the rhythms of children’s development. TBMA
analysiswould thusmake it possible to approach it
and to understand in a certainway the impact that
cultural practices can have on the biology of the
individual. In addition, the analysis ofmicroarchi-

tectural signals of locomotor changes in young
primates associated with studies on brain evolu-
tion would allow refining knowledge of ontogene-
tic processes and their rhythms during the evolu-
tion of hominids, and may be able to potentially
extract cultural interpretations from them. Simi-
larly, the question of the influence of current inno-
vationson thepsychomotordevelopmentof future
children may arise.
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Résumé
Fondée surdesapproches taphonomiqueet techno-économiquedes industries lithiques, cette étude

vise à mener une réflexion sur le morcellement territorial perceptible au Paléolithique moyen. Cette
géographie culturelle, particulièrement identifiable au Stade Isotopique Marin (MIS) 3 pourrait
résulter de processus évolutifs déjà en place dès le MIS 5, ou être en discontinuité avec les périodes
antérieures.Monobjectif est alorsde tenterde retracer les originesde cephénomènedemorcellement
territorial.

Dans ce but, l’analyse techno-économique des industries de la Gruta da Oliveira (Portugal),
rattachées aux MIS 5 à 3 permettra de construire une réflexion sur les liens potentiels entre ces
industries, en termes de filiation et de rupture dans un secteur où le peuplement fut continu durant
la période analysée.

Mots-clés
Néandertal, Paléolithique moyen, industrie lithique, taphonomie, remontages, techno-économie,

MIS 5

Technical traditions in southwestern Europe’s Neanderthal
societies: continuity and discontinuity

in lithic industries at
Gruta da Oliveira (Portugal)

Abstract
The aim of my research project is to investigate the process of territorialization during the Middle

Palaeolithic based on taphonomic and techno-economic approaches to lithic industries. The cultural
geographyof theMiddlePaleolithic iswell apparentbyMarine IsotopicStage (MIS)3,but it isnot clear
whether this might be the result of evolutionary processes already in place during MIS 5 or if there
is a rupture with the preceding periods.

The goal is thus to retrace the origin of this phenomenon and ultimately distinguish between
cultural continuity or discontinuity. The analysis of the lithic industries from the Gruta da Oliveira
(Portugal), dating between MIS 5 and 3, allow for the consideration of in situ cultural change in a
region continuously occupied during the period under study.

Keywords
Neanderthal, Late Middle Paleolithic, lithic industry, taphonomy, refits, techno-economy, MIS 5
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Introduction

Les changements en diachronie dans la
compositiondesassemblages lithiques
donnent la possibilité d’évaluer les
modesd’organisation socio-économique
des groupes humains au sein d’un ter-

ritoire. L’importante variabilité à la fois géogra-
phique et temporelle des industries du Paléo-
lithiquemoyen reste difficile à interpréter notam-
ment en raison du faible nombre de sites présen-
tant de longues séquences stratigraphiques qui
peuvent être placées dans un cadre chronolo-
gique fiable. De plus, ces changements restent
inégalement documentés selon les régions. Les
modalités et la nature exacte de ces changements
restent également une question historiquement
très débattue au sein de la discipline où se sont
affrontées des théories culturalistes, économi-
ques et chronologiques (Bordes, 1953 ; Binford,
1966 ; Mellars 1969). De nos jours, nous considé-
rons que les causes à l’origine des changements
dans les industries du Paléolithique moyen
résultent probablement de facteurs multiples
environnementaux, économiques et culturels
(Thiébaut, et al. 2014).

La question de la modernité comportementale
chez les Néandertaliens est un autre sujet très
débattu. Des indices de modernité, à la fois
techniques et symboliques, se multiplient chez
les néandertaliens avant l’arrivée des Hommes
Anatomiquement Modernes (HAM) en Europe
(e.g. Zilhão et al. 2010 ; Cortez-Sanchez et al.
2011 ; Zilhão 2012 ; Rendu et al. 2013 ; Mussini et
Maureille 2013 ; Romandini et al. 2014 ; Jaubert,
et al. 2016) et ces comportements pourraient voir
leurs racines profondément ancrées dans lePaléo-
lithique moyen, dès le MIS 5. La territorialité des
groupes pourrait également s’être complexifiée à
partir de ce moment (Gamble, 1993). La régiona-
lisation identifiée à partir de la variabilité des
industries lithiques principalement visible auMIS
3 (Deschamps, 2014 ; 2017)pourrait alors résulter
de processus territoriaux en place dès le MIS 5 ou
bien se poser en rupture avec les phases anté-
rieures. Ainsi, il se pourrait qu’une complexifica-
tion comportementale s’observe entre lesMIS5 et
3 ou que l’ensemble des caractéristiques identi-
fiées dans les industries duMIS 3 soit en place dès
le MIS 5.

Afin de tester la présence de ruptures ou
de continuités dans les comportements socio-

économiques durant la phase MIS 5-3, il est
nécessaire d’interroger des séquences stratigra-
phiques qui présentent des successions d’occu-
pations sur le temps long associées à un cadre
chrono-stratigraphique fiable. Au Portugal, les
sites qui remplissent ces conditions sont particu-
lièrement rares. À ce titre, les neuf mètres
d’épaisseur de l’archéo-séquence entièrement
attribuée au Paléolithique moyen de la Gruta da
Oliveira représentent une opportunité exception-
nelle.

Cetteétudetenteainsidecaractériser lesvaria-
tions dans les industries lithiques des niveaux de
laGruta daOliveira afin d’identifier lesmodalités
et la nature des changements sur le temps long
entre 100 et 40 ka BP. L’analyse taphonomique
préalable des différents ensembles sera essen-
tielle afin d’estimer le degré d’intégrité des
assemblages que nous souhaitons comparer.

1. Présentation du site
La serra d’Aire est bordée par un escarpement

d’orientation NE-SW qui sépare le massif cal-
caire de l’Estremadura du bassin Tertiaire du
Tage.La rivièreAlmondaprendsa sourcedans ce
massif calcaire, à une hauteur de T 70m. Avec
l’encaissement endokarstique progressif du
réseau fluvial, un système de galeries fossiles
s’est formé, qui communiquent à travers un laby-
rinthe de fissures et de passages étroits. Un
programme d’exploration spéléo-archéologique
initiée à la fin des années 1980 a permis d’iden-
tifier une série de dépôts du Paléolithique infé-
rieur et moyen au sein de ce réseau karstique
s’ouvrant le long d’une faille et qui fut fouillé de
1992 à 2012 (Zilhão, et al. 2013). La Gruta da
Oliveira, se situe à une altitude de T 115 m
(Fig. 1).

Lesdépôtsde cette cavité ontdéjà fait l’objet de
nombreusespublicationsconcernant la stratigra-
phie (Angelucci et Zilhão, 2009), la chronologie
(Hoffmann, et al. 2013 ; Richter, et al. 2014), les
vestiges humains (Trinkaus, et al. 2007 ; Will-
man, et al.2012), desanalyses technologiquesdes
niveaux 8 et 9 (Marks, et al. 2001), de provenance
des sources de matières premières (Fig 1, 2 ;
Matias, 2012 ; Matias, et al., 2016), des analyses
archéozoologiques (Zilhão, et al. 2010 ; Nabais,
2012) et des études anthracologiques (Badal, et
al. 2012).

La cavité se divise en plusieurs zones qui
communiquent toutes directement entre elles
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(Fig 1, 3). Si les niveaux supérieurs ont été
fouillés dans l’ensemble de ces zones, la roche-
mère est atteinte dans la 27-S Chamber au niveau
de la couche 16. Seul le Access Corridor contient
les niveaux plus profonds 17 à 27. À la base du
dépôt archéologique, le Access Corridor, commu-
nique avec une galerie menant à l’intérieur du
systèmeoù ladatationparU/Thd’unestalagmite
se développant sur un plan-
cher a donné un terminus
post quem de 104.4 ± 2.7 ka
pour la séquencedeOliveira
(Hoffmann et al. 2013).
En combinant les résultats
des datations obtenues par
radiocarbone, thermolumi-
nescence (TL) et Uranium/
Thorium (U-Th), il a été pos-
sible d’identifier que la par-
tie supérieurede la séquence
(niveaux 7 à 12) pouvait être attribuée auMIS 3, sa
partie moyenne (niveaux 13-14) au MIS 4, et sa
partie basale (niveaux 15-27) au MIS 5 (Hoffmann,
et al. 2013 ; Richter, et al. 2014). Le résultat d’une
datation TL dans le niveau 14 (77±8 ka) livre un
terminus ante quem fiable pour la base de la strati-
graphie.

2. Méthodologie
Ces travaux contribuent à une redéfinition des

ensembles archéologiques par des analyses
taphonomiques et spatiales préalables permet-
tant la dissection des palimpsestes (Deschamps
et Zilhão, 2018). Ce premier degré d’analyse est
crucial et permet d’identifier le potentiel et les
limites que pourront apporter chaque série étu-
diée. En fonction des résultats des analyses
taphonomiques, une étude techno-économique
sera mise en oeuvre.

2.1. Remontages d’intérêt
stratigraphique
Les perturbations post-dépositionnelles étant

souvent importantes dans les gisements en
grotte, une évaluation critique des phénomènes
taphonomiques ayant affecté les couches archéo-
logiques analysées doit être effectuée au préa-
lable (Lenoble etBordes 2001 ;Lenoble 2003). La
projection verticale des vestiges coordonnés
permettra l’identification de certaines pertur-
bations (Gifford-Gonzalez, et al. 1985), de même
que l’étude des processus ayant affecté les sur-
faces des vestiges lithiques est nécessairement

complémentaire (Thiébaut, et al. 2010). Enfin,
des remontages d’intérêt stratigraphique per-
mettront d’évaluer l’ampleur des perturbations
identifiées (Cahen et Moeyersons 1977 ; Bordes
2002).

Les niveaux 15-27 de la Gruta da Oliveira
représentent près de 12300 vestiges lithiques au
sein desquels l’ensemble des vestiges en quartzite

(O 2 cm) a été sélec-
tionné. Cet échantillon re-
présente 3486 vestiges.

L’utilisation du quart-
zite pour effectuer des
remontages reste un
choix stratégique rare-
ment adopté. Issus de
l’environnement local,
les quartzites présentent
pourtant des chaînes

opératoires plus susceptibles d’être complètes
sur le site.

Desprojections spatialesont ensuitepermisde
mettre en évidence la distribution des remon-
tages intra et inter-niveaux ainsi que les dyna-
miquesdedéplacementsdesvestigesauseinde la
stratigraphie.

Les objectifs de cette analyse sont multiples et
se répartissent en plusieurs niveaux :
– En premier lieu, les remontages et leurs pro-
jections devaient permettre de différencier les
niveaux d’occupations in situ de ceux en posi-
tion secondaire, relevant d’apports par collu-
vionnement.

– Ces analyses ont également permis d’identifier
les zones les mieux préservées au sein de la
cavité ; le taux de remontages au sein
de chaque ensemble devait également per-
mettre d’estimer leur degré de préservation.

– La quantité et la répartition verticale des
remontages adonné lapossibilité dedéfinir des
groupements de couches cohérents qui per-
mettentd’interpréter les changementsdans les
industries sur le temps long.
2.2. Analyses techno-économiques
Finalement, une première étude techno-écono-

mique de deux ensembles définis sur la base de
ces analyses taphonomiques permet d’identifier
des différences d’ordre techno-économique à
l’intérieur duMIS 5, mettant en lumière la varia-
bilité des comportements humains au sein de ce
MIS dans un même territoire.

Ces travaux contribuent à
une redéfinition des

ensembles archéologiques
par des analyses

taphonomiques et spatiales
préalables permettant la

dissection des palimpsestes.
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Seulement les éclats O 2 cm ont été pris en
considération pour cette analyse, représentant
un total de 798 vestiges pour les niveaux 18/19 et
564 pour le niveau 22.

Cette approche se scinde en plusieurs étapes.
En premier lieu, l’identification de la provenance
des matières premières, permet de définir
l’ampleur du territoire sur lequel les groupes
humains interagissent entre eux et avec leur
environnement (Matias 2012 ; 2016).

Le concept de chaîne opératoire (Tixier 1978)
sera ensuite employé afinde définir la forme sous
laquelle les matières premières sont introduites
au sein du gisement et dans quel objectif.

Le découpage classique des systèmes de
production en quatre phases (Geneste 1985)
permet d’identifier le degré de fractionnement
spatio-temporel des chaînes opératoires et d’inté-
grer la notion de degré d’anticipation des
besoins. De la synthèse de ces résultats et du
croisement des données issues de champs
d’étude pluri-disciplinaires (taphonomie, pétro-
logie, technologie, analyses spatiales, archéozoo-
logie et paléo-environnement) la délimitation des
territoires, les systèmes demobilité et en somme
les comportements socio-économiques de ces
groupes pourront être appréhendés (Delagnes et
Rendu 2011).

Fig. 1 : Gruta da Oliveira : 1. Localisation géographique ; 2 : carte de répartition des matières premières
(Matias, 2016) ; 3. Plan de la cavité (Zilhão, et al. 2013) ; 4. Vue de la coupe stratigraphique de référence
(Zilhão, et al. 2013)
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3. Résultats
3.1. Dynamiques générales
des remontages
Initialement, des regroupements stratigra-

phiques avaient été proposés, basés sur les dyna-
miques sédimentaires identifiées (Angelucci et
Zilhão, 2009 ; Zilhão, et al. 2013). L’analyse de la
distribution verticale des remontages permet de
valider, ajuster et préciser ces regroupements
stratigraphiques (Fig. 2) :
– En premier lieu, des remontages longue dis-
tance connectent les niveaux de base 26-27 (le
Mousterian Cone initialement découvert à la
base de la séquence, en 1989) avec tous les
autres niveaux sus-jacents du gisement. Ce
phénomène s’explique par un ensemble de fis-
sures verticales constituant des vides durant le
moment de l’accumulation des niveaux 15 à 25.
Cela permet d’identifier que le cône ne contient
pas un assemblage archéologique cohérent et
qu’il est le résultat des processus syn- et post-
dépositionnels en jeu au sein de la cavité.

– Dans les niveaux 23-25, les vestiges lithiques
sont peu nombreux et indiquent en majorité
des remontages avec le niveau 22. Si, du point
de vue de la mise en place des dépôts sédimen-
taires, le groupe 23-25 correspond à unemême
phase, les dynamiques de remontages
indiquent que les vestiges contenus dans ses
niveaux résultent de déplacements verticaux
depuis la couche 22. Des processus de subsi-
dence sont également documentés dans ces
niveaux par la déformation des foyers du
niveau 21 sus-jacents (Zilhão, et al. 2013).

– Les remontages des niveaux 21-22 reflètent la
première véritable occupationhumaine dans le
secteur du Access Corridor, incluant trois
foyers préservés et des remontages intra-ni-
veaux beaucoup plus nombreux.

– Au contraire, le niveau 20 contient une forte
proportion de remontages avec les unités stra-
tigraphiques situées au-dessus (niveaux16-19).
Le flou relatif de l’interface entre les niveaux
19 et 20 est au moins en partie lié à l’épisode
d’effondrement massif de blocs qui s’est pro-
duit à ce stade de la séquence.

– Les niveaux 16-19 correspondent à une autre
phase d’effondrement de blocs, suivie d’un col-
matage rapide des espaces interstitiels.

– Stratigraphiquement, ces niveaux forment
une seule unité dont la composante d’artefact

résulte d’un transport enmasse sur une courte
distance. Les occupations initiales auraient été
localisées à l’extérieur (Angelucci et Zilhão,
2009). Le nombre élevé de remontages inter-
couche, en particulier entre les niveaux 18 et
19, en fait un paquet inséparable et indique un
déplacement dans la pente menant de l’entrée
vers l’intérieur de la cavité.

– Le niveau 15 représente le dernier stade du
processus de colmatage, lorsque la surface du
remplissage est devenue largement horizon-
tale et que les dynamiques de surface sont
réduites. Le grand nombre de remontage intra-
niveau ainsi que leur dispersion verticale et
horizontale limitée nous permettent de définir
ce niveau commeune unité d’analyse distincte.

3.2. Identification des zones les mieux
préservées
Un découpage des projections des remontages

a été effectué en différents secteurs de la cavité
afin d’identifier quelles étaient les zones qui pou-
vaient se révéler perturbées alors que d’autres
présentaient un meilleur degré de préservation.
Certaines zones se sont révélées perturbées en
raison notamment de leur proximité de la paroi
rocheuse, impliquant des effets de paroi, et de la
présence de terriers identifiés lors de la fouille.

Ces analyses ont également permis de mettre
en évidence un secteur présentant une bonne
préservation des niveaux où les remontages se
distribuentmajoritairement demanière horizon-
tale ; il s’agit des bandes N et O / 15 à 17 (Fig. 1,
3). La projection des remontages dans ce secteur
a aussi mis en évidence que la c. 20 présentait de
plus importantes perturbations que les couches
qui l’encadrent.Pour ceniveau, situéà l’interface
de deux ensembles stratigraphiques, il est désor-
mais évident qu’il constitue un point de contact
remaniant l’interface des deux ensembles
16-19 et 21-22. En éliminant cette interface, on
perçoit que les deux ensembles stratigraphiques
ne présentent que de très rares connections
et présentent donc un bon degré d’intégrité
(Fig. 3).

3.3. Analyse techno-économique diachronique
L’analyse préliminaire des niveaux 18/19 et

22 a révélé un certain nombre de différences
techno-économiques (Fig. 4) :

Les vestiges en silex dominent dans le niveau
22, suivis de ceux enquartz et enquartzite, tandis
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Fig. 2 : Représentation schématique de la stratigraphie et de la distribution
des remontages entre les niveaux (Deschamps, et al. 2016)
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que le quartzite domine en c.18/19. Une analyse
pétrographique précise des sources de silex est
actuellement en cours (Fig.1, 2 ; Matias, 2016).
Ces changements dans la sélection des matières
premières reflètent des différences dans l’utilisa-
tion des ressources régionales.

Des différences technologiques existent égale-
ment dans les chaînes opératoires en présence.
Dans les niveaux 18/19, le silex et le quartzite
suivent des séquences de production différentes :
Le débitage Levallois préférentiel est dominant
sur le silex, tandis que les éclats de quartzite sont
produits suivant une méthode Discoïde et seule-
ment très peu d’entre eux sont Levallois.

Dans le niveau 22, au contraire, les mêmes
séquences de réduction sont appliquées sur le

silex et le quartzite ; La méthode Levallois est
clairement dominante, principalement préféren-
tielle, et secondairement récurrente unipolaire.

Les outils retouchés réalisés sur éclats, rares
dans le niveau 22, sont mieux représentés en
c.18/19 (8% des vestiges en silex). Les supports
sélectionnés pour être retouchés sont des éclats
ordinaires ou à dos naturel, jamais des éclats
Levallois. Les types d’outils sont principalement
des denticulés et des encoches, suivis par des
éclats à retouche partielle. Des analyses tracéo-
logiques en cours examinent si les activités réa-
lisées au cours de ces occupations peuvent être
identifiées (M. Igreja, en cours).

Un certain nombre de macro-outils en quart-
zite (hachereaux et bifaces) sont également

Fig. 3 : projection des remontages dans les deux principaux ensembles stratigraphiques (15-19 et 21-22) après
élimination de l’interface (c. 20)
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Fig. 4 : Industrie lithique : c. 18/19 : a. Nucleus et éclats ; b. Outils retouchés sur éclats et
remontages d’éclats de ravivage ; c.Remontage d’un nucléus Discoïde en quartzite ; d. biface et
hachereau ; c. 22 : e. Éclats Levallois en silex et en quartzite ; f.Nucléus Levallois et remontage
d’un débitage Levallois.
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présents dans les niveaux 18/19, alors qu’ils sont
entièrement absents du reste de la séquence. Au
sein du Paléolithique moyen du Portugal, ces
niveaux sont actuellement les seuls connus en
stratigraphie pour contenir ces types d’outils.

Conclusion

Les différences observées dans la séquence de
la Gruta da Oliveira reflètent des changements
dans lesmodesdeviedes groupesnéandertaliens
qui ont vécu dans la région au cours du MIS
5 (Deschamps, et al. 2016). Il s’agit des premières
analyses taphonomiques permettant d’atteindre
ce degré deprécisiondans l’évaluationde l’homo-
généité des niveaux au sein d’un site en grotte
attribué au Paléolithique moyen. Les interpréta-
tions socio-économiques qui vont désormais en
découler seront ainsi basées sur des données
précises où les paramètres biaisant la réalité
archéologique et leur impact pourront être pris
en considération.

L’ensemble stratigraphique 16/19 contient les
premiers exemples de hachereaux et de bifaces
au sein du Paléolithique moyen portugais en
contexte stratigraphique fiable. Leur absence
totale dans les niveaux sous-jacents ne permet
pas, pour l’instant, de supporter leur continuité
directe depuis l’Acheuléen. Ces macro-outils ne
sont, pour le moment, pas documentés dans
d’autres industries du Paléolithique moyen du
Portugal. Les analyses archéozoologiques et
paléo-environnementales (Nabais, 2011, 2012)
nous permettront également d’évaluer si ces
changements technologiques sont concomitants
avec les variations environnementales et clima-
tiques afin d’évaluer la part des facteurs naturels
et culturels au sein de la variabilité du Paléoli-
thique moyen.
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Introduction

The diachronic changes in the composi-
tion of the lithic assemblages provide
the possibility of evaluating the socio-
economic organization of the human
groups within a territory. The signifi-

cant geographical and temporal variability of
Middle Paleolithic industries remains difficult to
interpret, particularly because of the small num-
ber of siteswith long stratigraphic sequences that
can be placed in a reliable chronological fra-
mework. In addition, these changes remain une-
venly documented in different regions. The me-
chanisms that drove these changes also remain a
historically highly debated issue where cultural,
economicandchronological theorieshaveclashed
(Bordes, 1953, Binford, 1966, Mellars 1969).
TodaywethinkthatthecausesofchangeinMiddle
Paleolithic industries are probably the result of
multiple environmental, economic and cultural
factors (Thiébaut, et al., 2014).

The issue of behavioral modernity among
Neanderthals is another highly debated subject.
Indicators of modernity, both technical and sym-
bolic, multiplied among Neanderthals before the
arrival of Anatomically Modern Humans (AMH)
inEurope (e.g.Zilhãoetal., 2010,Cortez-Sanchez
et al., 2011, Zilhão 2012, Rendu et al. 2013; Mus-
sini and Maureille 2013; Romandini et al., 2014;
Jaubert, et al. 2016) and these behaviors could
havetheirroots intheMiddlePalaeolithicasearly
as MIS 5. The territoriality of the groups could
also have become more complex from that
moment (Gamble, 1993). Regionalization in the
variability of the lithic industries that is mainly
visible at MIS 3 (Deschamps, 2014, 2017) could
have resulted from territorial processes in place
asofMIS5orcouldbeabreakwithearlierphases.
Thus, it is possible that behavioral complexifica-
tion could have occurred betweenMIS 5 and 3 or
that all the characteristics identified in the MIS
3 industries were in place as of MIS 5.

In order to test the presence of breaks or
continuities in the socio-economic behaviors
during the MIS 5-3 phase, it is necessary to
question stratigraphic sequences that present
long term successions of occupations associated
with a reliable chrono-stratigraphic framework.
In Portugal, sites that meet these conditions are
particularly rare. As such, the nine-meter-thick
archaeological sequence, attributed entirely to

theMiddle Paleolithic, atGruta daOliveira repre-
sents an exceptional opportunity.

This study attempts to characterize the varia-
tions in the lithic industries of the Gruta da
Oliveira levels in order to identify the modalities
and the nature of long term changes between
100 and 40 kaBP. The prior taphonomic analysis
of the different sets will be essential in order to
estimate the degree of integrity of the assem-
blages that we wish to compare.

2. Site presentation
Gruta da Oliveira is part of the Almonda karst

system,which featuresanumberof cave collapse-
clutteredentrancesalong the cliff face, part of the
NE-SW fault escarpment that separates Estre-
madura’s Central Limestone Massif from the
Tertiary basin of the Tagus, rising above the
spring of River Almonda. Due to the tectonically-
induced rising of the massif relative to the basin,
the underground sections of the Almonda unde-
rwent a process of downward migration in the
karst network, leavingbehindan interconnected,
labyrinthine system of passages leading to fossil
springs at a higher elevation. A program of sys-
tematic speleo-archeological surveyof the system
initiated in the late 1980s has since discovered
several localities with Paleolithic remains, a few
of which have been re-opened and excavated.
Gruta da Oliveira, whose entrance lies at an
elevation of ca.115m,was thefirst such collapsed
cave fill deposit to be found – in 1989 – and exca-
vated – over some 20 field seasons ending in
2012 (Zilhão, et al. 2013).

TheGruta daOliveira deposit has already been
the subject of numerous publications concerning
the stratigraphy (Angelucci and Zilhao, 2009),
chronology (Hoffmann, et al. 2013; Richter, et al.
2014), human remains (Trinkaus, et al. 2007;
Willman, et al. 2012), technological analyses of
levels 8 and 9 (Marks, et al. 2001), raw material
sourcing in layer 14 (Fig 1, Matias, 2012, Matias,
et al. 2016), archaeozoological analyses (Zilhao et
al. 2010, Nabais, 2012) and anthracological stu-
dies (Badal, et al. 2012).

The cave is divided into several interconnected
areas (fig, 1, 3). The upper levels were excavated
in all of these areas; in Chamber 27-S, bedrock
was reached under layer 16. Deeper levels (17 to
27) are only present in theAccess Corridor. At the
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base of the archaeological deposit, the Access
Corridor communicates with a gallery leading to
the interior of the system where the Uranium/
Thorium (U-Th) date of a stalagmite developing
on a floor provides a terminus post quem of
104.4 ± 2.7 ka for the Gruta da Oliveira sequence
(Hoffmann et al. 2013).

Taken together, the chronometric dating
results using radiocarbon (C14), thermolumines-
cence (TL) and Uranium/Thorium (U-Th) me-
thods clearly place the upper part of the sequence
(layers 7-12) in MIS 3. Layers 13-14 date to MIS
4, and the basal part (layers 15-27) to late
MIS 5 (even though early MIS 4 cannot be
excluded) (Hoffmann, et al. 2013; Richter, et
al. 2014). The TL results for layer 14 (77±8 ka)
provide a reliable terminus ante quem for basal
layers 15-27.

3. Methods
Thisworkcontributes to thenecessary critique

of archaeo-stratigraphic provenances via tapho-
nomic and spatial analyses targeting the dissec-
tion of the fieldpalimpsests (Deschamps and
Zilhão, 2018). This first degree of analysis is
crucial and makes it possible to identify the
potential and the limits that each studied series
can contribute. Depending on the results of the
taphonomic analyses, a techno-economic study
will be implemented.

3.1. Refits of stratigraphic interest
Post-depositional processes have been shown

to considerably affect archaeological assem-
blages particularly in cave
and rock shelter contexts.
Therefore, here, the typo-
technological integrity of
each lithic assemblage was
first assessed using a detai-
led taphonomic analysis
(Lenoble andBordes, 2001;
Lenoble, 2003). Vertical
projections of piece-plotted
artefacts (Gifford-Gonzalez
et al., 1985) combined with a consideration of
lithic surface alterations (Thiébaut et al., 2010)
and an inter- and intra-layer refitting program
allows the type and degree of post-depositional
disturbance to be evaluated (Cahen and Moeyer-
sons, 1977; Bordes, 2002).

Levels 15-27 of theGruta daOliveira represent
nearly 12,300 lithic remains inwhichwe selected
all remains in quartzite (O 2 cm). This sample
contains 3486 artefacts. As quartzite was obtai-
ned locally, chaînes opératoires on quartzite are
more likely to be complete.

Spatial projections then made it possible to
highlight the distribution of intra- and inter-level
refits and the dynamics of displacement of arte-
facts within the stratigraphy.

The objectives of this analysis aremultiple and
can be divided into several levels:

– Firstly, refits and their projections were
intended to distinguish levels of occupation in
situ from those in secondary position, resulting
from colluvium inputs.

– These analyses also made it possible to iden-
tify the best preserved areas within the cave; the
rate of refits within each set should also allow to
estimate their degree of preservation.

– The quantity and the vertical distribution of
the refits has given the possibility of defining
coherent groupings of layers which make it pos-
sible to interpret changes in the industries over
time.

3.2. Techno-economic analysis
A first techno-economic study of two sets defi-

ned on the basis of the previous taphonomic
analyses led to the identification of techno-eco-
nomic differences within MIS 5, highlighting the
variability of human behaviors within one time
period in the same territory.

For this study, only
flakes O 2 cm were
considered, representing
a total of 798 artefacts
for levels 18/19 and
564 for level 22.

This approach is divi-
ded into several stages.
First of all, the identifi-
cation of the source of
raw materials help to

define the extent of the territory on which hu-
man groups interact with each other and with
their environment (Matias 2012, 2016).

Lithic techno-economy is based on the chaîne
opératoire concept (Tixier, 1978), which traces a
technical process from raw material acquisition

This work contributes to the
necessary critique of
archaeo-stratigraphic

provenances via taphonomic
and spatial analyses

targeting the dissection of the
field palimpsests
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to artefact discard. A four-phase conceptualisa-
tion of lithic production systems (Geneste,
1985) reveals both the degree of spatiotemporal
fragmentation of the chaîne opératoire and the
anticipation of needs.

Through a synthesis of these results and the
crossing of data from multi-disciplinary fields of
study (taphonomy, petrology, technology, spatial
analysis, archaeozoology and palaeo- environ-
ment), the delimitation of territories, mobility
systems, and the socio-economic behaviors of
groups can be understood (Delagnes and Rendu
2011).

4. Results
4.1. General dynamics of refits
Stratigraphic groupings were proposed ba-

sed on the sedimentary dynamics identified
(Angelucci and Zilhao, 2009, Zilhão, et al. 2013).
Analysis of the vertical distribution of refits
contributed to the following interpretation and
groupings of layers:

– For Levels 26-27, long-distance refitting
connects these basal levels with all other levels of
the sequence. This phenomenon is explained by
sets of vertical faults, which remained partially
empty throughout the accumulation of the sedi-

Fig.1:GrutadaOliveira:1.Geographical location;2.mapof raw-material sources (afterMatias, 2016);3.Plan
and excavation grid (Zilhão, et al. 2013); 4. Reference stratigraphic profile (Zilhão, et al. 2013).

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 17_mp_Deschamps p. 14 folio : 173 --- 16/3/018 --- 12H20

PALEONTOLOGY / ARCHAEOLOGY

173



ments that constitute the 15-25 layers in the cave.
This makes it possible to see that the finds comig
from the «Mousterian Cone» deposit at the base
of the sequence do not constitute a coherent
archaeological assemblage; they result from syn-
and post-depositional disturbance processes.

– In Levels 23-25, lithic artefacts are few and
refits primarily demonstrate links with Level 22,
while the absence of intra-level refitting indicates
that the remains in these levels (23-25) are pro-
bably the result of downward displacement from
Level 22, with objects falling between blocks to
deposits below. Evidence for subsidencewas also
observed for the hearths inLevel 22 (Zilhão, et al.
2013).However, concerning thedynamicof depo-
sit, the set 23-25 can be considered as a distinct
phase.

– Levels 21-22 are the first anthropogenic
occupation layerswithin the corridor and include
three preserved hearths. Intra-level refits are
more numerous in these levels than in those
below.

– Refits from Level 20 present a more challen-
ging pattern. Level 20 contains a higher propor-
tion of refits with the stratigraphic units above,
and probably constitutes an area of interface
between two stratigraphic units. An episode of
block-collapse at the interface between Levels
19-20 makes it difficult to establish clear separa-
tion of these levels.

– Levels 19-16 present another set of sedimen-
tary dynamics that indicate a new phase of ins-
tability marked by huge roof falls. Stratigraphic
observations are consistent with the interpreta-
tion that these levels are the result of mass
transportoverashortdistance.Occupations took
place initially in the exterior of the cave (Ange-
lucci et Zilhão, 2009). Thehigh rate of occurrence
of inter-layer refits within these levels, especially
between Levels 18 and 19, led us to group them
together. Refit patterns show a slope from the
entrance to the bottom of the cavity.

– The level 15 is the last stage of the colmatage
process, when the surface became more largely
sub-horizontal and deposition dynamics were
reduced. The large number of refits within this
level and their limited vertical and horizontal
dispersionallowsus todefine this level asdistinct
for the purposes of our analyses.

4.2. Identification of well-preserved areas
Projections of the refitted itemsweremade for

different sectors of the cave in order to identify
spatial variation in the degree of preservation.
Some areas are disturbed due to wall effects and
the presence of burrows identified during exca-
vation.

These analyses have also made it possible to
highlight a sector with good preservation of the
levelswhererefitsaremainlydistributedhorizon-
tally: grid units N-O / 15-17 (Fig. 1, 3). The pro-
jection of refits in this sector has also highlighted
thatLevel20showsgreaterdisturbancesthanthe
layers that surround it. This unit is located at the
interface between two stratigraphic ensembles,
so that finds derived from16-19 and21-22 coexist
here is not unexpected. If we eliminate this inter-
face level, the two ensembles, 16-19 and 21-22,
have only very few connections and therefore a
good degree of integrity (Fig. 3).

4.3. Diachronic techno-economic analysis
PreliminaryanalysisofLevels18/19andLevel

22 have revealed changes in the technological
composition of these occupation layers (Fig. 4):

Flint artefacts constitute themajority in Level
22, followed by quartz and quartzite, while quart-
zitedominates inLevels18/19.Petrographic ana-
lysis of flint sources, provenience, and propor-
tions in the archaeological levels are currently in
progress (Matias, 2012; 2016). The proportions
of raw materials show differences in the use of
regional resources.

Technological differences are noticeable
between the chaînes opératoires of Levels18/19
and those used in Level 22. In Levels 18/19, flint
and quartzite follow different reduction sequen-
ces. Preferential Levallois débitage is dominant
on flint, while flakes produced via the Discoid
method are most common on quartzite. The
percentage of quartzite Levallois flakes is very
low. In Level 22, the same reduction sequences
are followed for flint and quartzite. The Levallois
method is clearly dominant, mostly preferential,
and rarely recurrent unipolar.

Retouched tools on flakes are rare in Level 22.
They are better represented in Levels 18/19. The
blanks selected for retouch are ordinary or natu-
rally-backed flakes, never Levallois flakes. The
tool-types are mostly denticulates and notches,
followed by flakes with partial retouch.
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Fig. 2: schematic representation of the stratigraphy and distribution of
inter-layer refits (after Deschamps, et al. 2016)
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A few macro-tools in quartzite (flake-cleavers
and bifaces) are also present in Levels
18/19 while they are absent from the underlying
and overlying levels. These levels are the only
ones currently known in the Portuguese Middle
Palaeolithic to contain these tool-types.

Conclusion

The data reflect changes in the techno-econo-
mic choices of the Neanderthal groups who lived
atGruta daOliveira duringMIS 5 (Deschamps, et
al.2016). The taphonomic analysis allowed for an
in-depthandprecise evaluationof stratigraphy in
a Middle Paleolithic cave site.

The socio-economic interpretations are first
based on an assessment of post-depositional

biases and their impact on the archaeological
record.

The Levels 16/19 stratigraphic ensemble
contains the only examples of flake-cleavers
and bifaces known in the Portuguese Middle
Palaeolithic. Their total absence in the under-
lying levels could indicate that they are not in
direct continuity with the regional Acheulian
industries. These tools are, for now, not docu-
mented in other Portuguese Middle Palaeolithic
sites.

Zooarchaeological and palaeoenvironmen-
tal analyses (Nabais, 2011, 2012) will determine
if these technological changes are conco-
mitant with environmental and climatic varia-
tions in order to evaluate the impact of natural

Fig. 3: projection of refit connections in the twomain stratigraphic ensembles (15-19 et 21-22) once layer 20 is
excluded.
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Fig. 4: stone tools: l. 18/19: a. cores and flakes; b. retouched tools on flakes and refitted
resharpening flakes; c. refittedDiscoid debitage (quartzite);d. biface and flake cleaver; c. 22: e. flint
and quartzite Levallois flakes; f. Levallois core and refitted Levallois reduction sequence.
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and cultural factors on the variability of the
regional Middle Paleolithic.
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Résumé
Après des décennies de recherche sur l’origine d’Homo sapiens, de nombreuses questions restent

sans réponse. La variationmorphologique des fossiles africains de la fin du Pléistocènemoyen (FMP)
est peu comprise, expliquant l’absence d’un consensus sur la définition des premiers Hommes
modernes. Cette étude modélise phylogénétiquement l’évolution du genre Homo pour calculer la
morphologie du dernier ancêtre commun virtuel (DACv) d’H. sapiens. Nous utilisons des outils
statistiques : maximum de vraisemblance et morphométrie géométrique 3D, afin de reconstituer en
3D la morphologie possible de cet ancêtre. Ce DACv, est ensuite comparé aux fossiles africains de la
fin du Pléistocène moyen (KNM-ES 11693, Florisbad, Irhoud 1, Omo II, et LH18) qui pourraient
représenter la population ancestrale à l’origine des Hommes modernes. Nos résultats montrent que
la morphologie du DACv est la plus proche de KNM-ES 11693 et Florisbad. Ils soulignent aussi
l’hétérogénéité morphologique de ces fossiles africains, dont certains présentent des similitudes
fortes avec les Néandertaliens et les premiers Homo. Une telle diversité peut s’expliquer par une
transition évolutive complexe vers l’H. sapiens, représentée par un enregistrement fossile à la
morphologie ’mosaïque’ et à la chronologie mouvante.

Mots-clés
Homo sapiens, DAC, fin du Pléistocène moyen africain, modélisation phylogénétique

What ancestors for Homo sapiens ? Phylogenetic modelling
of the ancestral populations of modern humans

Abstract
TheoriginofHomosapiens is amajor focus inpalaeoanthropology; yet,manyunansweredquestions

remain. The morphological variation of Late Middle Pleistocene (LMP) African hominins is largely
unknown, thus precluding a proper definition of early modern humans. This study models phyloge-
netically the evolutionary history of the genusHomo in order to compute the possible morphology of
a virtual last commonancestor (vLCA) toH. sapiens.Weuse statistical tools,maximum likelihoodand
3D geometricmorphometrics, to predict in 3D the possiblemorphology of this ancestor. The obtained
vLCA is then compared to the LMPAfrican fossils (KNM-ES 11693, Florisbad, Irhoud 1, Omo II, and
LH18) which could represent the ancestral population of modern humans. Our results show that the
vLCA is morphologically closer to KNM-ES 11693 and Florisbad. Additionally, they underline the
wide range of morphologies exhibited by the LMP fossils, some of which present strong similarities
with Neandertals and earlyHomo. Such diversity may be explained by a complex transition towards
modern humans, with chronological overlap between individuals showing a mosaic of derived and
archaic traits.

Keywords
Homo sapiens, LCA, African Late Middle Pleistocene, phylogenetic modelling
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Introduction

L’histoire et l’évolution du genre
Homo sont le sujet de multiples
controverses depuis de nombreu-
ses années (Rightmire, 1998 ;
Stringer, 2002 ; Wood et Loner-

gan, 2008). Les avancées récentes en évolution
humaine au travers de la découverte denouveaux
spécimens fossiles (Daura et al., 2017 ; Li et
al., 2017 ;Villmoareetal., 2015), et au traversdes
progrès des techniques en paléo-génétique
(Meyer et al., 2016 ; Reich et al., 2011), ont consi-
dérablement approfondi notre connaissance de
l’histoire évolutive du genreHomo. Ces avancées
ont profondément modifié le cadre théorique de
la paléoanthropologie. Tout d’abord, l’origine de
notre espèce H. sapiens, a subi de nombreuses
révolutions théoriques, transformant un débat
focalisé sur la confrontation de deux points de
vue antagonistes : 1) le modèle multirégional
de l’origine de l’Homme moderne (Wolpoff et
al., 1994) qui se base sur une évolution régionale
et graduelle menant à H. sapiens en Afrique
(Bräuer, 2008) aussi bien que dans les autres
régionsdumonde ; et2) l’hypothèsed’uneunique
sortie d’Afrique (i.e Out of Africa, ou Recent
African Origin – RAO, voir, Stringer, 1994),
qui suppose une origine africaine récente
(200-100 ka) pour l’Homme moderne suivie
demigrations qui vont remplacer les populations
locales ’archaïques’ dans le reste du monde. La
question portant sur les modalités de l’évolution
des hominines du genre Homo vers H. sapiens
fait désormais l’objet d’un consensus mouvant
autour d’un modèle complexe mélangeant à la
fois l’hypothèse principale du RAO avec des
aspects de continuité régionale (Bräuer, 1992 ;
Mirazón Lahr, 2016 ; Stringer, 2016) au travers
de l’hybridation potentielle des populations
d’H. sapiensnouvellement arrivées avec les popu-
lations archaïques locales (Bergström et al.,
2016 ; Skoglund et Jakobsson, 2011). Ces modi-
fications théoriques ont été provoquées en partie
par l’identification de mécanismes évolutifs dif-
férents (Condemi, 1989) enEurope et enAfrique,
mais aussi par les résultats innovants de la paléo-
génétique (Cann et al., 1987 ; Currat et Excoffier,
2004 ; Ingman et al., 2000). Ces derniers ont aidé
à mettre en évidence le rôle unique joué par
l’Afrique dans l’origine d’H. sapiens, et ont offert
des hypothèses alternatives pour expliquer
l’évolution humaine récente (Reich et al., 2011 ;

Sawyer et al., 2015) en ajoutant l’hybridation à la
théorie du RAO.

Cependant, de nombreuses questions restent
sans réponses. L’un des principaux problèmes
qui empêche une compréhension accrue de l’ori-
gine de notre espèce, concerne l’enregistrement
fossile lui-même : à la fin du Pléistocène moyen
(i.e. FMP, de 300 à 100 ka), peu de sites archéo-
logiques africains présentent des fossiles d’homi-
nines bien conservés. Il y en a deux enAfrique du
Nord, mais seul Jebel Irhoud (Hublin, 1992) a
produit un crâne complet (Irhoud1), ainsi qu’une
voute crânienne fragmentaire (Irhoud 2), esti-
més aux environs de 130-190 ka (Grün et Strin-
ger, 1991). Récemment, à l’occasion de la décou-
vertede fossiles additionnels, unmorceaude face
(Irhoud 10) et unemandibule (Irhoud 11 ;Hublin
et al., 2017), la date du site a été repoussée au
début du FMP (i.e. 315 ± 34, Reichter et al. 2017).
En Afrique de l’est, les fossiles du FMP sont
mieux représentés. La calvaria de Singa, trouvée
au Soudan (Woodward, 1938), est datée d’envi-
ron 133 ka (McDermott et al., 1996). EnEthiopie,
le site d’OmoKibbish, a permis lamise au jour de
deux fossiles impressionnants, Omo I et II (Day,
1969) qui sont datés entre 100 et 200 ka (McDou-
gall et al., 2008), et trois spécimens supplémen-
taires ont été découverts à Herto, parmi lesquels
BOU-VP16/1, un crâne adulte complet, et BOU-
VP16/5, le crâne d’un individu juvénile. Le site
est daté d’environ 160 ka (White et al., 2003). Au
Kenya, Guomde a permis la découverte d’une
calvaria (KNM-ER 3884) de 270-300 ka (Bräuer,
2001), etEliyeSprings,uncrânepresquecomplet
(KNM-ES 11693, Bräuer et Leakey, 1986) daté
d’environ 250 ka (Bräuer et al., 1997). Plus au
sud, un crâne de 200-300 ka (LH18) (Manega,
1995) a été mis au jour à Ngaloba (Tanzanie, Day
et al. 1980) et finalement, en Afrique du Sud, un
spécimen relativement bien préservé nous est
parvenu de Florisbad (Dreyer, 1935) dont la date
est estimée à environ 259 ka (Grün et al., 1996).

Ces fossiles du FMPprésentent unemorpholo-
gie qui s’étendd’un typemorphologique (i.e.mor-
photype) proche des Hommes modernes pour
Omo I et Herto (Day, 1969 ;White et al., 2003), à
une morphologie mosaïque dont l’interprétation
faitdébat.Parexemple, lesrestesfossilesdeJebel
Irhoud ont d’abord été décrits commeprésentant
dessimilarités très fortesavec lesNéandertaliens
(Ennouchi, 1963), avant que de nouvelles études
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soulignent leursimilitudemorphologiqueavecH.
sapiens (Hublin, 2001 ; Smith et al., 2007). Cette
reconsidération morphologique, associée aux
nouvelles dates publiées pour le site (i.e. 315±34,
Reichter et al. 2017) impliquent une origine pré-
coce pour l’Homme moderne et un recentrage
géographique vers le nord de l’Afrique (Hublin et
al., 2017), puisque l’Afrique de l’Est est générale-
ment considérée comme le berceaude l’humanité
(e.g. Cann, et al. 1987 ; Stringer, 1994). Bien que
leurs morphologies diffèrent par de nombreux
aspects, les fossiles de Guomde (Bräuer, 2001),
Ngaloba (Day et al., 1980), Eliye Springs (Bräuer
etLeakey,1986),Florisbad(Pearson,2008),ainsi
que lacalvariaOmoII (DayetStringer,1982)sont
classés de façon relativement consensuelle dans
une catégorie large :H. sapiens archaïque. Enfin,
la calotte de Singa est, au contraire, considérée
comme un Homme moderne (Woodward, 1938)
et sa morphologie particulière est probablement
due à une pathologie (Spoor et al., 1998). Par
conséquent, il est assez difficile d’identifier les
mécanismes évolutifs qui expliquent cet énigma-
tique paradigme morphologique qu’est l’enregis-
trement fossile africain du FMP, et il est tout
aussi difficile d’identifier la population ances-
trale, ou les populations, desquelles l’Homme
moderne est originaire.

Danscet article, nousutilisonsuneméthodede
modélisation phylogénétique (Mounier et al.,
2016) afin de répondre aux questions posées par
la variation morphologique des fossiles du FMP,
et par l’origine d’H. sapiens. Nous calculons la
morphologie crânienne complète d’un hypothé-
tique dernier ancêtre communvirtuel (i.e. DACv)
à l’ensemble des Hommes modernes, à partir
d’une histoire évolutive simplifiée (i.e. une phy-
logénie) du genreHomo, et nous comparons cinq
des plus importants fossiles africains du FMP à
ceDACv.Cette étude contribueà répondreà trois
questions principales :

1) A quoi pourrait ressembler le DAC des
H. sapiens, et quel fossile africain du FMP pour-
rait représenter la population ancestrale dont il
serait issu ?

2) L’origine d’H. sapiens s’est déroulée locale-
ment dans une région africaine donnée, ou repré-
sente-t-elle un processus global réparti dans
l’ensemble du continent africain ?

3) Et finalement, la transition entre les
H. erectus/ ergaster récents ou H. rhodesiensis/

heidelbergensis s’est-t-elle produite de manière
ponctuée ou graduelle (Eldredge et Gould, 1972) ?

Nous avons utilisé un échantillon de 17 crânes
3D (Tableau 1, échantillon phylogénie) en tant que
taxons terminaux de la phylogénie (Fig. 1A) : deux
spécimens de premiers Homo, quatre Néanderta-
liens,deuxfossilesd’Hommesmodernesancienset
neuf H. sapiens actuels. Les cinq fossiles africains
duFMP(Tableau1,échantillonFMP)proviennent
d’Afrique du nord : Irhoud 1, d’Afrique de l’est :
KNM-ES 11693, LH18 et Omo II, et d’Afrique du
sud : Florisbad. Ils font partie des quelques spéci-
mens qui pourraient représenter la population
ancestrale de tous les Hommesmodernes : ils sont
originairesd’Afrique,et leurâgegéochronologique
est estiméà lapériodemiseenavantpar lapaléoan-
thropologie et la paléo-génétique comme ayant vue
l’apparition d’H. sapiens (Bräuer, 2008 ; Cann et
al., 1987 ; Manica et al., 2007). Nous n’avons pas
inclus les fossiles de Guomde du fait de son état de
conservation et de Singa du fait de sa condition
pathologique (Spoor et al., 1998), ni les spécimens
Omo I et BOU-VP16/1 puisque que leur classifica-
tion taxonomique en tant qu’H. sapiens est consen-
suelle.(e.g. Bräuer, 2008 ; Stringer, 2002). Les
modèles 3D ont été obtenus selon trois procédures
(Tableau 1) : 1) à partir de l’imagerie médicale
(tomographie, taille des voxels entre 0.449219 et
0.488281 mm) dont les scans sont traités dans
Amira (v5.5,FEI) ; 2)parphotogrammétrieà l’aide
du logiciel Photoscan (Agisoft, v1.2.6) ; et 3) à par-
tirde scanssurfaciquesobtenusgrâceàunscanner
optique (HDI Advance, 45m précision, LMI) et le
logiciel FlexScan 3D (v3.3, LMI). L’ensemble des
échantillons de l’étude (phylogénie et FMP) est
composédecesmodèles (enmoyenne1,5millionde
triangles). Ils sont décrits par 797 points-repères
(i.e. landmarks, logiciel Landmark, IDAV, Wiley,
2005),parmi lesquels744sontdessemi- landmarks
(116 sur des courbes positionnées sur le massif
facial, et 628 sur des surfaces positionnées sur la
calvaria), qui peuvent coulisser (Fig. 1B, et Gunz
et al., 2005). Les points-repères manquants sont
estimés par symétrie ; pour l’échantillon FMP,
nous avons utilisé une interpolation ’thin-plate-
spline’ (i.e. TPS, Bookstein, 1989), afin de les pro-
jeter dans l’espace phylo-morphologique (Fig. 4).
Pour corriger l’asymétrie bilatérale, nous avons
utilisé la composante symétrique de l’Analyse de
Procruste Généralisée (i.e. APG, Gower, 1975)
dans toutes les analyses ultérieures.

GRP : fyssen JOB : annales31 DIV : 18_mp_Mounier p. 3 folio : 181 --- 16/3/018 --- 12H25

PALÉONTOLOGIE / ARCHÉOLOGIE

181



Matériel

Tableau 1 : Spécimens inclus dans l’étude

Spécimens Chronologie Site 3D Inst

Echantillon phylogénie

Pléistocène ancien

KNM-ER 1813 1.86 Ma (Feibel et al., 2009) Koobi Fora, Kenya PH NMK

KNM-ER 3733 T1.6 Ma (Gathogo et Brown, 2006) Koobi Fora, Kenya PH NMK

Pléistocène récent Homo neanderthalensis

Gibraltar 1 45-70 ka (Oakley, 1964) Forbes’ Quarry, Gibraltar CT NHM

La Ferrassie1 53-66 ka (Blackwell et al., 2007) La Ferrassie, France CT MH

La Chapelle-aux-Saints T50 ka (Boule, 1911-1913) La Chapelle-aux-Saints,
France

CT MH

Amud 1 50-60 ka (Bar-Yosef, 1998) Amud, Israël OP DC

Homo sapiens

Qafzeh 9 100-130 ka (Grün et Stringer, 1991) Qafzeh, Israel OP DC

Skhūl V 88-117 ka (Grün et al., 2005) Skhūl, Israel CT PM

Holocène

Khoisan (AF 1144) 19th c. – South-Africa CT DC

Pygmy (AF 1158) 19th c. – Congo CT DC

East-African (AF 15.032) 19th c. – Somalia CT DC

West-African (AF 1088) 19th c. – Congo CT DC

Nubian (NU 761) T4000 BP – Sudan CT DC

Australian (AUS 108) 19th c. – Australia CT DC

Papuan (MEL 217) 19th c. – Papua New Guinea CT DC

Asian (AS 21.0.7) 19th c. – China CT DC

European (Eu 42.00.2) 19th c. – Italy CT DC

Echantillon FMP

Irhoud 1 130-190 ka (Grün et Stringer, 1991) Jebel Irhoud, Morocco OP DC

Omo II 195±95 ka (McDougall et al., 2008) Omo Kibish, Ethiopia PH NMK

LH 18 200-300 ka (Manega, 1995) Laetoli, Tanzania CT TANZ

Florisbad 259±35 ka (Grün et al., 1996) Bloemfontein,
South Africa

PH NM

KNM-ES 11693 270-300 ka (Bräuer et al., 1997) Elyie Springs, Kenya PH NMK

La colonne ’3D’ indique la méthode utilisée pour scanner les spécimens : tomographie (CT), scanner optique
(OP) ou photogrammétrie (PH). Les spécimens ont été étudiés dans différentes institutions indiquées dans la
colonne ’Inst’ (NMK:NationalMuseums of Kenya, Nairobi ; DC: Duckworth Collection, Cambridge ;MH:Musée
de l’Homme, Paris ; PM: Peabody Museum, Cambridge ; NM: National Museum, Bloemfontein ; NHM: Natural
History Museum, London, TANZ: National Museum of Tanzania, Dar Es Salaam). Les noms en gras indiquent
que les spécimens originaux ont été étudiés.
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Méthodes

Pour calculer la morphologie du DACv, nous
utilisons une phylogénie consensus du genre
Homo (Fig. 2A) : deux spécimens de premiers
Homo (KNM-ER1813,KNM-ER3733) forment le
groupe externe de deux taxons frères, les Néan-
dertaliens (((La Ferrassie 1, La Chapelle-aux-
Saints) Gibraltar 1) Amud1) et les Hommes
modernes ((Qafzeh 9, Skhūl V) (khoisan (pyg-
mée (est-africain (ouest-africain, nord-africain)))
((australien, papou) (asiatique, européen)))). Le
clade néandertalien est construit afin de refléter
l’existence de possibles groupes dans la popula-
tion (Fabre et al., 2009) : Néandertaliens de
l’ouest ’classiques’ (La Ferrassie 1, La Chapelle-
aux-Saints), plus dérivés que les Néandertaliens
du sud (Gibraltar 1) et du Proche-Orient
(Amud 1). Le clade des Hommes modernes est
une simplification de notre histoire évolutive
(LahretFoley,1998 ;Reyes-Centenoetal.,2014) :
Qafzeh9/SkhūlVentantquegroupefrèresdesH.
sapiens actuels (Vandermeersch, 1981), dont la
typologie correspondà leurs relationsgénétiques
(Oppenheimer, 2012).Les taxons terminaux sont
placésen fonctionde leur chronologie ; lesnœuds
de la phylogénie reflètent une chronologie
consensuelle basée surdesdonnéesgénétiques et
paléoanthropologiques (e.g. Meyer et al., 2016 ;
Mounier et Mirazón Lahr, 2016 ; Oppenheimer,

2012). Les variables continues utilisées pour
décrire les taxons terminaux sont des compo-
santes principales (i.e. CP) qui représentent les
variables de conformationpour chaque spécimen
obtenuaprès l’exécutiond’uneAPGetd’uneAna-
lyse en Composantes Principales (i.e. ACP) sur
les coordonnées des points-repères des spéci-
mens. La conformation ancestrale est ensuite
calculée pour chacune des variables de conforma-
tion, les CPs – des variables indépendantes et
continues – en utilisant le maximum de vraisem-
blance (Schluter et al., 1997), dans un modèle
évolutionniste supposant une marche aléatoire
dans une période de temps continue (i.e. mouve-
ment brownien appliqué à l’évolution, Felsens-
tein, 1985 ; Pagel, 2002). Le maximum de vrai-
semblance permet de calculer pour chaque nœud
de la phylogénie la conformation ancestrale la
plus probable ainsi qu’un intervalle de confiance
(i.e. IC) à 95 % (Fig. 1C). Les CPs ancestrales
peuvent ensuite être transformées (Rohlf, 2001)
en un set coordonnées 3D de points-repères for-
mant la conformationancestraledans laquelleun
crâned’hommeactuel estdéformé (TPSwarping,
Bookstein, 1989), pour produire le modèle 3D du
DACv (Fig. 2, Mounier et Mirazón Lahr, 2016).

Afin d’analyser lamorphologie du DCAv, nous
utilisons deux approches. 1) Une méthode de
comparaison de surfaces (i.e. surface deviation

Figure 1 : A) Phylogénie consensuelle du genre Homo. B) Position sur un spécimen des 797 points-repères.
C) Projection de la phylogénie dans l’espace morphologique. Les nœuds montrent la position des
conformations des ancêtres telles qu’elles ont été calculées ainsi que les ellipses représentant l’IC à 95 %.
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spectrum) qui quantifie la déviation existante
entre les surfaces de deux objets. Dans notre cas,
nous comparons les spécimens du FMP à un spé-
cimen référence, le DACv. La différence de
conformation peut être explorée à l’aide d’un
spectre de couleur qui attribue une couleur diffé-
rente à chaque triangle dumodèle 3D en fonction
de la déviation par rapport à l’objet référence
(Fig. 3). Afin d’identifier des tendances dans les
déviations observées entre le DACv et les fossiles
du FMP, nous avons d’abord calculé une échelle
représentant le spectre coloré de déviation entre
l’ancêtre hypothétique et les cinq populations de
la phylogénie, représentés par la conformation
moyenne des spécimens (APG, TPS warping)
pour chaque groupe : premiers Homo (N=2),
H. neanderthalensis (N=4), Hommes modernes
africains (N=5), eurasiatiques (N=2) et océaniens
(N=2) (Fig. 3). 2) Une approche par géométrie
morphométrique 3D, grâce à laquelle nous recal-
culons l’espace morphologique en incluant les
fossiles du FMP. Nous utilisons quatre configu-
rations anatomiques différentes, qui corres-
pondent à l’état de conservation des fossiles. La
configuration A correspond à la conservation
d’Irhoud 1, la configuration B à Florisbad, la con-
figuration C à KNM-ES 11693 et la configuration

D à Omo II et LH18 (Fig. 4). Pour chaque confi-
guration, une partie de la conformation
des fossiles FMP (Fig. 4, points oranges) est
reconstruite (symétrie et TPS).

Nous utilisons Geomagic Studio v.2013.0.1
pour exécuter l’analyse de surface et R pour
l’ensemble des analyses restantes (Morpho v2.1,
Schlager, 2013 ; Gemorph v2.1.2, Adams et Otár-
la-Castillo, 2013 ; Ape v3.2, Paradis et al. 2004,
Phytools v0.4-31, Revell, 2012).

Résultats
La figure 1 présente l’espace phylo-morpholo-

gique et la position calculée des nœuds ancestraux
de laphylogéniedugenreHomo, basée sur91,66 %
de la variation totale des données (CP1 etCP2). La
distribution des points dans l’espace morpholo-
gique est fortement corrélée avec la phylogénie.
Elle montre que le signal phénotypique capturé
par l’étude comporte une composante phylogéné-
tique forte. Seule la morphologie des spécimens
africainsdunordetde l’estn’estpasenaccordavec
leur position phylogénétique (Fig. 1C).

La morphologie du DACv (Fig. 2) semble rela-
tivement gracile quand on la compare aux fos-
siles du FMP plus robustes. Le DACv présente
néanmoins des caractères morphologiques plus

Figure 2 : Norma frontalis, lateralis, verticalis, occipitalis du DACv ainsi que des cinq fossiles du FMP.
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archaïques : en norma lateralis, l’os frontal est
légèrement fuyant, alors que le torus supra-orbi-
taire est projeté vers l’avant ; le massif facial
présente un maxillaire projeté dans sa partie
inférieure ; les processus mastoïdes sont peu
développés et l’occipital est allongé avec les
traces d’un chignon occipital. Ces deux derniers
caractères rappellent la morphologie néanderta-
lienne (Condemi, 1988 ;Hublin, 1978). Ennorma
frontalis, le bord antéro-postérieur du maxillaire
ne présente pas d’incurvation marquée, comme
c’est généralement le cas chez H. sapiens
(Maureille, 1994) et l’espace inter-orbitaire est
particulièrement large.

La déviation entre la surface du DACv et les
premiers Homo montre des différences mar-
quées : lemassif facialdespremiersHomoestplus
projeté, particulièrement dans sa partie infé-
rieure, le torus supra-orbitaire est très proémi-
nent, la calvaria est basse et moins globulaire,
alors que la base du crâne au niveau de l’occipital
etdu temporal estbeaucoupplus large.Lemodèle

de déviation obtenu lors de la comparaison avec
H. neanderthalensis est très distinct : la calvaria
des Néandertaliens est plus allongée, plus basse
et plus large auniveaudupariétal et du temporal,
formant, ennormaoccipitalis, la formeen ’bombe’
néandertalienne caractéristique (Condemi,
1992). Les différences au niveau du massif facial
soulignentuncaractèremorphologiquedesnéan-
dertaliens que le DACv ne présente pas : la pro-
jectiondumilieude la face (Trinkaus,1983).Fina-
lement, la morphologie du DACv apparaît plus
proche de celle des Hommesmodernes. Plus par-
ticulièrement, il présente des similitudes fortes
avec les africains, à l’exception des caractères
archaïques identifiés sur le frontal et le massif
facial : torus supra-orbitaire et partie inférieure
de la face projetés, et frontal légèrement fuyant.

Etant donné le schéma de déviation de surface
entre le DACv et les groupes qui forment l’arbre
phylogénétique, comment peut-on interpréter la
morphologie duDACvpar rapport aux fossiles du
FMP ? Tout d’abord, le DACv est plus proche des

Figure 3 : Spectre de couleurs représentant la déviation entre les surfaces des premiers Homo, des H.
neanderthalensis, des Hommes modernes d’Afrique, d’Eurasie et d’Océanie (A), et des fossiles africains du
FMP (B) quand ils sont comparés au DACv. L’ancêtre virtuel partage le plus de similarités avec les Hommes
modernes, particulièrement avec les africains. Les fossiles du FMP peuvent être classés en trois groupes :
LH18 et Omo II montrent un modèle de déviation qui rappelle les premiers Homo, celui d’Irhoud 1 rappelle
les Néandertaliens et le modèle de déviation de Florisbad est différent. Il est intéressant de remarquer que
KNM-ES 11963 montre un modèle de déviation relativement intermédiaire entre Irhoud 1 et Florisbad.
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fossiles du FMP que des premiers Homo et des
Néandertaliens, cependant, il présente plus de
similitudes avec les Hommes modernes
(Fig.3A). Ensuite lemodèlededéviationobservé
avec les fossiles africains duFMPpeut être divisé
en trois tendances (Fig. 3B). LH18 et Omo II
présente des schémas de déviation avec le DACv
très similaire : le torus supra-orbitaire est très
proéminent, la calvaria est basse et moins globu-
laire et la base du crâne au niveau de l’occipital et
du temporal est plus développée. Ce modèle de
déviation rappelle ce que nous avons observé
entre le DACv et les premiers Homo dans la
figure 3. La deuxième tendance est représentée
par la déviation observée avec Irhoud 1 : la calva-
ria est plus allongée, plus basse et plus large au
niveau du pariétal et du temporal, lemassif facial
est projeté dans sa partie inférieure et le torus

supra-orbitaire est proéminent. Ce type de dévia-
tion est très proche de celui observé avec les
Néandertaliens, à l’exception de la projection du
milieu de la face qui est absente à la fois chez
Irhoud 1 et chez le DACv. La déviation de surface
entreKNM-ES11693 et leDACvest relativement
similaire, à l’exception de la face, qui avec un
zygomatique en façade, semble plus proche de
Florisbad. Le fossile sud-africain, ne se retrouve
dans aucun des deux modèles décrits précédem-
ment, cela est peut-être dû à son état de conser-
vation ; néanmoins, il présente des caractéris-
tiques (i.e. un zygomatique plus développé vers
l’avant et un frontal légèrement plus vertical) qui
le rendent plus proche du DACv.

Ladernièreétapede l’étude, le calculde l’espace
phylo-morphologique en incluant les fossiles du
FMP, confirme les observations morphologiques.

Figure 4 : Espaces phylo-morphologiques incluant les fossiles du FMP (points rouges) selon leur degré de
conservation :A) Irhoud1 ;B)Florisbad ;C)OmoIIetLH18 ;etD)KNM-ES11693.Pourchaqueconfiguration
anatomique, les parties manquantes des autres fossiles du FMP ont été estimées (points oranges).
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Enregardant laFigure4, nous pouvonsnoter que
LH18 et Omo II sont les fossiles du FMP les plus
proches des premiers Homo et sont très éloignés
de l’espace occupé par lesHommesmodernes et le
DACv ; en particulier, en se concentrant sur les
parties conservées de LH18 et Omo II, cette proxi-
mitéestencoreplusévidente(Fig.4C). Irhoud1se
place très proche des Néandertaliens, et ce, quelle
quesoit la configurationconsidérée.Lorsqueseuls
le frontal et le massif facial sont pris en compte, le
fossile se positionne à l’intérieur du IC à 95 % de
l’ancêtre hypothétique des Néandertaliens
(Fig. 4B). Au contraire, Florisbad se trouve
proche des Hommes modernes dans les quatre
analyses. Ce positionnement dans l’espace phylo-
morphologiqueest trèsstableetnesemblepasêtre
affecté par les configurations de points-repères
utilisés. Finalement, Eliye Springs semble être le
plus proche duDACv dans l’espace phylo-morpho-
logique. Cela est particulièrement marquant pour
la configuration A, où KNM-ES 11693 se trouve à
l’intérieur du IC à 95 % du DACv des H. sapiens
(Fig. 4A).

Discussion
La modélisation phylogénétique de l’histoire

évolutive d’H. sapiens et le calcul d’un possible
DACv des Hommes modernes, permettent de
considérerd’unpoint devuedifférent l’originede
notre espèce et la diversité morphologique des
fossiles du FMP.

Tout d’abord, et de façon surprenante, la mor-
phologie du DACv est très gracile et moderne. La
structureduclademodernede laphylogéniepeut,
en partie, expliquer ce phénomène : les Khoisans
et les Pygmées bifurquent en effet très tôt des
autres populations d’H. sapiens (respectivement
à 150 et 120 ka). Ce positionnement correspond
bien à l’histoire génétique des deux populations
(Oppenheimer, 2012), cependant, le phénotype
actueldecesHommesmodernes«génétiquement
anciennes » – les Khoisans et les Pygmées font
partie des populations les plus graciles–pourrait
ne pas représenter la morphologie de leurs
ancêtres, lorsqu’ils se sont séparés de la lignée
humaine principale il y a plus de 100 ka. La mor-
phologie du DACv est néanmoins intéressante
avec un certain nombre de caractères archaïques
principalement situés sur le frontal et sur lemas-
sif facial (i.e. frontal légèrement fuyant, torus
supra-orbitaire proéminent, projection de la par-
tie inférieure de la face, maxillaire légèrement

fléchi, et espace inter-orbitaire large) mais aussi
sur le temporal (i.e.processusmastoïdesdepetite
taille) et l’occipital (i.e. occipital allongé antéro-
postérieurement).

Les comparaisons entre le DACv et l’échantil-
lon africain du FMP soulignent les différences
morphologiques importantes qui existent entre
ces spécimens, alors qu’ils sont souvent considé-
rés commeungroupe relativement cohérent d’H.
sapiens archaïques (voir par exemple, Bräuer,
2008). Une telle variation morphologique
pourrait s’expliquer par l’existence de différents
morphotypes enAfrique durant le FMP. En effet,
parmi les cinq fossiles considérés dans cette
étude,nouspouvons identifierdeuxàquatremor-
photypes : une conformation qui rappelle les pre-
miersHomo, représentée par les fossiles est-afri-
cains LH18 et Omo II, et une configuration plus
proche des Néandertaliens, représentée par le
spécimen nord-africain Irhoud 1. Les morpholo-
gies de KNM-ES 11963 et de Florisbad sont plus
difficiles à interpréter : elles sont les plus simi-
laires auDACv tout enprésentantdesdifférences
importantes. Elyie Springs montre une morpho-
logie relativement intermédiaire entre les Néan-
dertaliens et les Hommes modernes, alors que
Florisbad est plus proche d’H. sapiens, ce qui
explique sa position à l’intérieur du nuage de
point moderne dans l’espace phylo-morpholo-
gique (Fig. 4). Ces résultats font écho aux dates
récemment publiées pour les restes fossiles
d’H. naledi en Afrique du Sud (Berger et al.,
2015). Cet hominine, présentant une mosaïque
insolite de caractères, est néanmoins plus proche
morphologiquement des premiersHomo, et a été
datéaudébutduFMP(i.e. 335-236ka,Dirksetal.,
2017). Aussi bien la découverte d’une espèce du
genre Homo présentant une morphologie
« archaïque » datant du FMP que les résultats de
cette étude, soulignent la complexité de la varia-
tion morphologique existant au sein du genre
Homo durant le FMP africain. Celle-ci semble
soutenir l’hypothèse de la présence de plusieurs
lignées d’Homo, ou au moins de différents mor-
photypesdont lesmorphologiespeuventêtreplus
oumoinsmodernes, cohabitantenAfriqueàcette
période. Ces différentes populations, pourraient
éventuellement, avoir coalescé pour former
H. sapiens (voir, multi-régionalisme africain,
Stringer, 2012 ; Stringer et Buck, 2014), mais la
découverte d’H. naledi affaiblit quelque peu cette
hypothèse. Nous devons, en effet, considérer la
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possibilité que certains des fossiles africains du
FMP n’aient pas été liés à une population ances-
trale d’H. sapiens mais qu’ils puissent avoir fait
partiede«branchesparallèles »–coexistantd’un
point de vue chronologique et géographique – de
l’évolution humaine récente, comme semblent le
démontrer les fossiles d’H. naledi (Berger et al.,
2017).

Enquoi la diversitémorphologique de l’enregis-
trement fossile du FMP, peut-il nous renseigner
sur l’évènement de spéciation lui-même : un pro-
cessus local, ou un processus global réparti dans
l’ensembleducontinentafricain ?Lesélémentsde
preuves actuels sur le sujet divergent : la géno-
mique semble pointer vers une origine sud-afri-
caine (Henn et al., 2011), alors que l’archéologie et
la paléoanthropologie suggèrent une origine nord-
africaine (Hublin et Klein, 2011 ; Hublin et al.,
2017), ouest-africaine.L’Afriquede l’est constitue
en effet la région la
plus proche de la
route la plus proba-
ble de sortie d’Afri-
que pour l’H. sa-
piens (Stringer,
1994), et a permis
la découverte des
fossiles les plus
probants pour re-
présenter une po-
pulation ancestrale
aux hommes ac-
tuels (Day et Strin-
ger, 1982 ; White et al., 2003). Nos résultats
semblent, néanmoins, supporter des mécanismes
évolutifs complexes qui pourraient impliquer une
population ancestrale multiforme composée de
différentes populations sources provenant de dif-
férentes zonesgéographiques (Stringer, 2016).En
effet, aussi bien le fossile sud-africain Florisbad
que le spécimen est-africain KNM-ES 11693,
montrent des similarités fortes avec le DACv.
Cependant, et malgré la découverte de nouveaux
fossiles enAfrique du nord (Hublin et al., 2017), le
rôle de cette partie du continent dans l’origine
d’H. sapiens reste obscur. Nous avons en effet pu
analyser le fossile le plus complet du site de Jebel
Irhoud (Irhoud 1), et samorphologie globale appa-
raît plus proche d’un potentiel DAC des Hommes
modernesetdesNéandertaliensqueduDACvd’H.
sapiensobtenudanscette étude.Par conséquent, il
semble probable que les éléments nouveaux sur la

morphologie des fossiles de Jebel Irhoud apportés
par les découvertes récentes, ne soient pas suffi-
sants pour révolutionner l’interprétation du site.
La mandibule (Irhoud 11) ne présente, par
exemple, pas de menton moderne (i.e. menton en
’T’ inversé voir, Schwartz et Tattersall, 2000), et la
morphologie de la face (Irhoud 10) est très proche
du massif facial d’Irhoud 1 (Hublin et al., 2017)
analysé dans cette étude. En prenant compte de
ces résultats, il est possible que l’évolution
d’H. sapiens se soit déroulée d’abord localement
dans différentes populations sources, avant
qu’une phase d’hybridation et de coalescence
contribue à l’émergence des Hommes modernes
(Stringer, 2012 ; Stringer, 2016). Néanmoins,
chaque population locale n’a probablement pas
contribué demanière égale, certaines n’ayant pas
contribué du tout, à l’origine d’H. sapiens.

Finalement, et au-delà de la géographie, la
questionde lanatu-
re desmécanismes
évolutifs qui ont
menés à l’origine
de l’Homme mo-
derne se pose : s’a-
git-il d’un événe-
ment graduel ou
ponctué ? Une par-
tie des éléments à
notre disposition
pourrait suggérer
l’hypothèse d’une
spéciation rapide,

et donc, d’un évènement ponctuel qui pourrait
correspondre au cadre théorique proposé par
EldredgeetGoulden1972.Laplupartdes fossiles
africains du FMP présentent une morphologie
mosaïque archaïque/moderne variable mais ne
présentent pas un morphotype complètement
moderne, qui ne semble apparaitre qu’avec le
fossile d’Herto (BOU-VP16/1) aux alentours de
160 ka (White et al., 2003). De plus, le DACv
calculé dans cette étude est unHommemoderne,
il présente quelques caractéristiques archaïques,
mais le spécimen est complètement moderne.
Néanmoins, cette option engendrerait l’exclu-
sion de la plupart des morphotypes fossiles du
FMP identifiés ici de l’ascendance d’H. sapiens et
ne tiendrait pas compte d’éventuels évènements
d’hybridation entre les différentes populations
fossiles du FMP. Il semble plus probable que
des phénomènes d’évolution graduels aient eu

“L’application d’une méthode nova-
trice en paléoanthropologie – la

modélisation phylogénétique – à l’étude
de l’origine de notre espèce, permet de
porter un regard nouveau sur cette
question déjà ancienne et de mettre en
évidence la complexité des méca-
nismes évolutifs qui ont amené à l’appa-
rition d’Homo sapiens.”
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lieu localement, avant que l’hybridation et la coa-
lescence ne mènent à l’apparition de l’Homme
moderne, tel que nous le définissons aujourd’hui,
d’une manière relativement rapide. Malheureu-
sement, les résultats de cettemodélisation phylo-
génétique ne permettent pas de conclure cette
question importante, et d’autres phénomènes
évolutifs complexes, comme l’isolation des popu-
lations et la rupture des flux géniques au travers
du continent africain (Mirazón Lahr, 2016 ;
Stringer, 2016), pourraient contribuer à expli-
quer la variation morphologique particulière-
ment importanteobservéedans l’enregistrement
fossile du FMP.

Conclusion
L’application d’une méthode novatrice en

paléoanthropologie – la modélisation phylogéné-
tique – à l’étude de l’origine de notre espèce,
permet de porter un regard nouveau sur cette
questiondéjàancienneetdemettreenévidence la
complexité des mécanismes évolutifs qui ont
amené à l’apparition d’H. sapiens. Le DACv
obtenu, ne correspondprobablement pas complè-
tement à la morphologie de la population ances-
trale réelle des Hommes modernes, cependant,
son étude nous a permis de reconsidérer la varia-
tionmorphologiquedes fossilesafricainsduFMP
et de mettre en évidence l’existence de différents
morphotypes durant cette période en Afrique.
Ces morphotypes, et plus particulièrement ceux
représentants lespopulationsd’Afriquedusudet
de l’est, pourraient constituer les populations
sources ayant permis, au travers d’un processus
d’hybridation et de coalescence, l’origine de
l’Hommemoderne. Aux côtés de ces populations
ancestrales possibles, d’autres morphotypes du
genre Homo ont pu coexister et contribuer, ou
non, à l’apparition de notre espèce.
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Introduction

The history and evolution of the genus
Homo has been the subject of many
controversies over the years (Right-
mire, 1998; Stringer, 2002; Wood and
Lonergan, 2008). Recent advance-

ments in human evolution through the discovery
of new fossil specimens (Daura et al., 2017; Li et
al., 2017; Villmoare et al., 2015) and through the

progress of ancient genomic techniques (Meyer
et al., 2016; Reich et al., 2011) have considerably
enhanced our understanding of the evolutionary
history of the genus Homo, hence modifying
profoundly the palaeoanthropological theoreti-
cal framework. In the first place, the origin of our
species, H. sapiens, has undergone numerous
theoretical revolutions, moving away from the
confrontation of two straightforward antagonis-
tic points of view: 1) the Multiregional Model of
modern human origin (Wolpoff et al., 1994)
implying a gradual evolution model leading to
modern humans in Africa (Bräuer, 2008) as well
as in other regions of the world; and 2) the
hypothesis of a unique ’Out of Africa’ event
(Stringer, 1994), also known as the Recent Afri-
can Origin (RAO) model, implying a late African
origin (200-100 ka) for modern humans and a
subsequentmigration leading to the replacement
of other populations in the rest of the world. The
question of how Homo became sapiens has
now moved to an evolving consensus over a
complexmodel mixing themain RAO hypothesis
with some aspects of regional continuity
(Bräuer, 1992; Mirazón Lahr, 2016; Stringer,
2016) through admixture between newly arrived
H. sapiens populations, and local, archaic popu-
lations (Bergström et al., 2016; Skoglund and
Jakobsson, 2011). These changes were triggered
on the one hand by the identification of different
evolutionary mechanisms (Condemi, 1989) in
Europe and Africa; and on the other hand, by the
input of innovative ancientDNAstudies (Cann et
al., 1987; Currat and Excoffier, 2004; Ingman et
al., 2000), which helped to recognise the unique
role of Africa in the origin of H. sapiens, and
offered new alternatives to explain late human
evolution (Reich et al., 2011; Sawyer et al., 2015)
adding admixture to the RAO hypothesis.

However, many questions remain unsolved.
One of the stumbling blocks which prevents us
from understanding better the origin of our spe-
cies, is the fossil record itself: during the Late
Middle Pleistocene (i.e. LMP, from 300 to 100 ka),
few archaeological sites withwell-preserved homi-
nin remains have been identified inAfrica. InNor-
thern Africa two sites have yielded well-preserved
fossil material, but only Jebel Irhoud (Hublin,
1992) produced a complete skull (Irhoud 1), along
with a fragmentary calvarium (Irhoud 2) estima-
ted around 130-190 ka (Grün and Stringer, 1991).
Following recent discoveries of new specimens on
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the site, a partial face (Irhoud 10) and a mandible
(Irhoud 11) (Hublin et al., 2017), researchers have
pushed back the dating of the site to the beginning
of the LMP (i.e. 315 ± 34, Reichter et al. 2017).
Well-preserved LMP hominins are more repre-
sented inEasternAfrica.TheSingacalvariumwas
found in Sudan (Woodward, 1938) and is dated
around 133 ka (McDermott et al., 1996). In Ethio-
pia, the Omo Kibish site, yielded two impressive
specimens, Omo I and II (Day, 1969) which have
been dated between 100 and 200 ka (McDougall et
al., 2008) and three additional specimens were
found inHerto, amongwhich BOU-VP16/1 a com-
plete adult cranium and BOU-VP16/5 a juvenile
calvarium, with a date estimate around 160 ka
(White et al., 2003). In Kenya, Guomde yielded a
270-300 ka calvarium (KNM-ER 3884), which
misses most of the facial and frontal bones
(Bräuer, 2001), and Eliye Springs, an almost com-
plete skull (KNM-ES 11693, Bräuer and Leakey,
1986) dated around 250 ka (Bräuer et al., 1997).
More to the South, a 200-300 ka cranium (LH18,
Manega, 1995) was discovered in Ngaloba (Tanza-
nia, Day et al., 1980), and in South Africa, the site
of Florisbad yielded a reasonably well-preserved
specimen (Dreyer, 1935) dated around 259 ka
(Grün et al., 1996).

These LMP fossils exhibit morphologies which
range from a modern-like morphologic type (i.e.
morphotype or morph) for the Omo I and Herto
specimens (Day, 1969; White et al., 2003), to
mosaic morphologies which have been variably
interpreted. For instance, the Jebel Irhoud
remains were described as sharing strong simila-
rities with the Neandertals (Ennouchi, 1963),
before being re-studied and their similitudes with
H. sapiens emphasized (Hublin, 2001; Smith et al.,
2007). This morphological re-assessment along
with thenewlypublisheddatesof thesite (i.e. 315±
34, Reichter et al. 2017), implies a much earlier
appearanceofmodernhumansaswellasan impor-
tant geographical shift, with North Africa beco-
ming an important region for the origin ofmodern
humans, while previous evidence often pointed
towardsEast Africa as the birth place of humanity
(e.g. Cann, et al. 1987; Stringer, 1994). In a less
controversial way, the Guomde (Bräuer, 2001),
Ngaloba (Day et al., 1980), Eliye Springs (Bräuer
and Leakey, 1986), and Florisbad (Pearson, 2008)
specimens along with the Omo II calvarium (Day
and Stringer, 1982) have been mostly assigned to
a wide category: archaic H. sapiens, even though

theirmorphologiesdiffer inmanyaspects.Finally,
the Singa calvarium is, on the contrary, conside-
red as amodern human (Woodward, 1938) and its
peculiarmorphology ismost likelydue to itspatho-
logical condition (Spoor et al., 1998). Therefore, it
is rather difficult to identify the evolutionary
mechanisms which explain this puzzling morpho-
logical pattern for the African LMP fossil record,
and it is equally difficult to identify the ancestral
population, or populations, from which modern
humans originated.

In this paper, we use a phylogenetic modelling
method (Mounier et al., 2016) toaddress theLMP
fossil morphological cranial variation and the
origin of H. sapiens. We compute the full cranial
morphology of a hypothetical virtual last com-
mon ancestor (i.e. vLCA) to all modern humans
from a simplified evolutionary history (i.e. phy-
logeny) of the genusHomo, andwe test five of the
most important LMP African fossil specimens
against this vLCA. This study contributes to
answer to three main questions:

1) What would the LCA ofH. sapiens look like,
andwhich of theAfricanLMP fossils could repre-
sent this ancestral population?

2) Was the origin ofH. sapiens a local process in
Africa or a wide-spread process all over Africa?

3) And finally, was the evolutionary transition
from late H. erectus/ergaster or H. rhodesiensis/
heidelbergensis a gradual or a punctuated process
(Eldredge and Gould, 1972)?

We used a sample of 17 3D crania (Table 1,
phylogeny sample) as terminal taxa of the phy-
logeny (Fig. 1A): two early Homo specimens,
four Neandertals and two earlyH. sapiens fossils
and nine current modern humans. The five Afri-
can LMP fossils (Table 1, LMP sample) are from
North Africa: Irhoud 1, from East Africa:
KNM-ES 11693, LH 18 and Omo II and from
South Africa: Florisbad. They are among the few
fossils that could represent the ancestral popula-
tion to all modern humans: besides originating
from Africa, they are dated from the estimated
timeframe put forward by palaeoanthropological
and genomic studies for the origin of H. sapiens
(Bräuer, 2008; Cann et al., 1987; Manica et al.,
2007). We did not include Guomde due to its
preservation state, Singa due to its pathological
condition (Spoor et al., 1998) and Omo I and
BOU-VP16/1 as they are consensually classified
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Materials

Table 1: Specimens included in the study

Specimens Chronology Site 3D Inst

Phylogeny sample

Early Pleistocene

KNM-ER 1813 1.86 Ma (Feibel et al., 2009) Koobi Fora, Kenya PH NMK

KNM-ER 3733 T1.6 Ma (Gathogo and Brown,
2006)

Koobi Fora, Kenya. PH NMK

Late Pleistocene Homo neanderthalensis

Gibraltar 1 45-70 ka (Oakley, 1964) Forbes’ Quarry, Gibraltar CT NHM

La Ferrassie1 53-66 ka (Blackwell et al., 2007) La Ferrassie, France CT MH

La Chapelle-aux-Saints T50 ka (Boule, 1911-1913) La Chapelle-aux-Saints,
France

CT MH

Amud 1 50-60 ka (Bar-Yosef, 1998) Amud, Israel OP DC

Homo sapiens

Qafzeh 9 100-130 ka (Grün and Stringer, 1991) Qafzeh, Israel OP DC

Skhūl V 88-117 ka (Grün et al., 2005) Skhūl, Israel CT PM

Holocene

Khoisan (AF 1144) 19th c. – South-Africa CT DC

Pygmy (AF 1158) 19th c. – Congo CT DC

East-African (AF 15.032) 19th c. – Somalia CT DC

West-African (AF 1088) 19th c. – Congo CT DC

Nubian (NU 761) T4000 BP – Sudan CT DC

Australian (AUS 108) 19th c. – Australia CT DC

Papuan (MEL 217) 19th c. – Papua New Guinea CT DC

Asian (AS 21.0.7) 19th c. – China CT DC

European (Eu 42.00.2) 19th c. – Italy CT DC

LMP sample

Irhoud 1 130-190 ka (Grün and Stringer, 1991) Jebel Irhoud, Morocco OP DC

Omo II 195±95 ka (McDougall et al., 2008) Omo Kibish, Ethiopia PH NMK

LH 18 200-300 ka (Manega, 1995) Laetoli, Tanzania CT TANZ

Florisbad 259±35 ka (Grün et al., 1996) Bloemfontein, South
Africa

PH NM

KNM-ES 11693 270-300 ka (Bräuer et al., 1997) Elyie Springs, Kenya PH NMK

The ’3D’ column indicates the scanning method: tomography (CT), optical scanner (OP) or photogrammetry
(PH). The specimens were studied in different institutions, indicated in the column ’Inst’ (NMK: National
MuseumsofKenya,Nairobi;DC:DuckworthCollection,Cambridge;MH:Muséede l’Homme,Paris;PM:Peabody
Museum, Cambridge; NM: National Museum, Bloemfontein; NHM: Natural History Museum, London, TANZ:
National Museum of Tanzania, Dar Es Salaam). Bold types indicate when original specimens were examined.
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asH. sapiens (e.g. Bräuer, 2008; Stringer, 2002).
The 3D models were built following three proce-
dures (Table 1): 1) from medical compu-
ted tomographic scans (voxel size between
0.449219 and 0.488281 mm) processed in Amira
(v5.5, FEI); 2) through photogrammetry using
the Photoscan software (Agisoft, v1.2.6); and 3)
through surface scanning using an optical scan-
ner (HDI Advance, 45m accuracy, LMI) and the
FlexScan 3D software (v.3.3, LMI). The resulting
models (on average 1.5 million vertices), from
both the phylogeny and LMP samples, are des-
cribed by 797 landmarks (Landmark software,
IDAV, Wiley, 2005), among which 744 are semi-
landmarks (116 on curves located on the face and
628 on surfaces located on the calvarium) which
are allowed to slide (Fig. 1B, Gunz et al., 2005).
Missing landmarks are estimated by mirroring
existing landmarkson theother side; for theLMP
sample only, we used a thin-plate-spline interpo-
lation (i.e. TPS, Bookstein, 1989), in order to
project them into the phylo-morphospace
(Fig. 4). To correct for bilateral asymmetry, we
used the symmetric component from the Gene-
ralized Procrustes Analysis (GPA, Gower, 1975)
in all subsequent analyses.

Methods
To compute the morphology of the vLCA, we

use a fully-resolved phylogeny of the genusHomo

(Fig. 2A): two early Homo specimens (KNM-ER
1813,KNM-ER3733)compose theoutgroupof the
two sister taxa, Neandertals (((La Ferrassie 1, La
Chapelle-aux-Saints) Gibraltar 1) Amud1)
and modern humans ((Qafzeh 9, Skhūl V)
(Khoisan (Pygmy (East African (West African,
North African))) ((Australian, Papuan) (Asian,
European)))). The Neandertal clade is built to
reflect possible sub-groups in the population (Fa-
breetal.,2009): ’classic’WesternNeandertals (La
Ferrassie 1, La Chapelle-aux-Saints), more
derived than southern (Gibraltar 1)⊕ ENREF⊕35
and Near-Eastern (Amud 1) individuals. The
modern human clade is a simplification of our
evolutionary history (Lahr and Foley, 1998;
Reyes-Centeno et al., 2014): Qafzeh 9/Skhūl V as
a sister group to currentH. sapiens (Vandermeer-
sch, 1981), which are arranged following their
relative genetic relationships (Oppenheimer,
2012).Theterminal taxaarepositionedinrelation
to their chronology; the nodes of the phylogeny
reflect consensual chronologies based on genetic
and palaeoanthropological data (e.g. Meyer et al.,
2016; Mounier and Mirazón Lahr, 2016; Oppen-
heimer, 2012). The continuous variables used to
describe the terminal taxa are principal compo-
nents (i.e. PC) representing the shape variables
for each specimen obtained after performing a
GPA and a Principal Component Analysis on the
specimens’ landmark sets. The ancestral shape is

Figure 1: A) Fully-resolved phylogeny of the genus Homo. B) Position of the 797 landmarks. C) Projection
of the phylogeny in themorphospace. Nodes represent the computed ancestors’ shape and display the 95%CI
ellipsoid.
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computed for each of the uncorrelated and conti-
nuously distributed PCs, using maximum likeli-
hood (Schluter et al., 1997) within a model of
evolutionary change assuming random walks in
continuous time (i.e. Brownian motion model,
Felsenstein, 1985; Pagel, 2002). The maximum
likelihoodapproachcomputes foreachnodeof the
phylogeny the most likely ancestral shape along
with a 95% confidence ellipsoid (Fig. 1C). The
ancestral PCs are rotated back into the landmark
space (Rohlf, 2001) giving a set of coordinates in
which amodern human skull is warped (TPSwar-
ping, Bookstein, 1989), to produce the fully-ren-
dered 3D vLCA (Fig. 2, Mounier and Mirazón
Lahr, 2016).

To assess the morphology of the vLCA, we use
two approaches. 1) A surface deviation spectrum
method which quantifies the surface deviation
between a reference (i.e. the vLCA) and a test
specimen (i.e. any of the LMP fossils). The diffe-
rence in shape can be explored thanks to a colour-
coded spectrum which gives a colour to each ver-
tices of the 3D model according to the deviation
fromthereference (Fig.3). Inorder todo identify
patterns in the deviation observed between the

vLCA and the LMP fossils, we first compute a
scale of colour-coded surface deviation spectrum
between the hypothetical ancestor and the five
populations of the phylogeny, represented by the
mean surface shape of the specimens (GPA, TPS
warping) for each group: early Homo (N=2), H.
neanderthalensis (N=4), modern humans from
Africa (N=5), Eurasia (N=2) and Oceania (N=2)
(Fig. 3). 2) A 3D geometric morphometrics
approach, inwhichwe re-calculate the phylo-mor-
phospace including the LMP fossils.We use four
different anatomical configurations, to conform
to the preservation state of the fossils. Configu-
ration A is tailored for Irhoud 1, configuration B
for Florisbad, configuration C for KNM-ES
11693 and configuration D for LH18 and Omo II
(Fig.4). For each configuration, part of the shape
of someof theLMP fossils (Fig.4, orange circles)
is reconstructed (mirroring and TPS).

We used Geomagic Studio v.2013.0.1 to per-
formthesurfacedeviationspectrumanalysis and
R for all other analyses (Morpho v2.1, Schlager,
2013; Geomorph v2.1.2, Adams and Otárola-
Castillo, 2013; Ape v3.2, Paradis et al., 2004;
Phytools v0.4-3.1, Revell, 2012).

Figure 2: Norma frontalis, lateralis, verticalis, occipitalis of the vLCA, along with the five LMP fossils.
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Results
Figure 1C presents the phylo-morphospace

and the computed position of the ancestral nodes
of the phylogeny of the genus Homo, based on
91.66% of the total variation of the data (PC1 and
PC2). The points’ distribution in the morphos-
pace correlates strongly with the phylogeny,
showing that the phenotypic signal captured in
the study carries a strong phylogenetic signal.
Only the North and East Africans exhibit a phe-
notypic pattern that disagreeswith their position
in the phylogeny (Fig. 1C).

The morphology of the vLCA (Fig. 2) appears
quite gracile when compared to the more robust
LMP fossils.

It displays, nevertheless, some more archaic
morphologies: in norma lateralis, the frontal is
slightly receding, while the brow ridges are pro-
jecting frontward; the upper face shows a projec-
ting maxilla in its lower part; the mastoid pro-
cesses are weakly developed and the elongated
occipital shows the hint of an occipital bun, both
features could recall the Neandertal morphology
(Condemi, 1988; Hublin, 1978). In norma fronta-
lis the antero-posterio border of themaxilla is not
strongly flexed as is usually the case inH. sapiens
(Maureille, 1994) and the interorbital space is
particularly wide.

The surface deviation spectrum between the
vLCA and earlyHomo indicates clear and strong
differences: early Homo face is more projecting,
especially in its lower part, the brow ridges are
projecting strongly, the calvarium is lower and
less globular while the basicraniumat the level of
the occipital and temporal is much wider. The
deviation pattern is distinct when compared to
H. neanderthalensis, although the differences are
still important: Neandertal’s calvarium is more
elongated, lower, and wider at the parietal
and temporal level forming the characteristic
Neandertal circular outline in norma occipitalis
(Condemi, 1992). Differences in the face, outline
a specific Neandertal features which the vLCA
lacks: the mid-facial projection (Trinkaus, 1983).
The vLCA is closer to modern humans. Espe-
cially, it displays very strong similarities to Afri-
cans, to the exception of the archaic morpholo-
gies identified on the frontal and facial bones:
projectingbrow-ridgesand face, andslightly rece-
ding frontal profile.

Knowing the pattern of surface deviation
between the vLCA and the groups forming the
phylogenetic tree, how does the vLCA relates to
the LMP fossils? First, the vLCA is more similar
to the LMP fossils than to early Homo and
H. neanderthalensis, however, it shares more
similarities with modern humans (Fig. 3A).
Then, the observed deviation patterns with the
African LMP fossils can be assigned to three
trends (Fig.3B). LH18andOmoIIpresentavery
similardeviationpatternwiththevLCA: thebrow
ridges are projecting strongly, the calvarium is
lower and less globular and the basicranium at
the level of the occipital and temporal is more
developed.This deviation spectrum is a reminder
of the condition observed between the vLCA and
the earlyHomo in Figure 3. The second trend is
best represented by the deviation observed with
Irhoud 1: the calvarium ismore elongated, lower,
and wider at the parietal and temporal level, the
upper face is projecting in its lower part and of
course the brow ridges are projecting. This pat-
tern isverysimilar to thedeviationobservedfrom
Neandertals, to the exception of the mid-facial
projection, which is absent in both Irhoud 1 and
thevLCA.KNM-ES11693exhibitarathersimilar
deviation pattern, to the exception of the face,
which, with a strongly forward facing zygomatic
appears closer to Florisbad. The South African
fossil, does not fit in the two described patterns,
thismaybedue to its state of preservation; never-
theless, it shows a stronger development of the
zygomatic and a slightly more vertical frontal
which makes it closer to the vLCA.

The last step of the study, the re-computation
of the phylo-morphospace including the LMP
fossils, confirms the morphological observation.
Looking at Figure 4, we note that LH18 and
Omo II are closer to the early Homo fossil than
any other LMP fossil and are far from the mor-
phospace occupied by themodernhumanand the
vLCA; especially, when only considering the
preserved morphology of LH18 and Omo II,
this similarity is even enhanced (Fig. 4C).
Irhoud 1 plots in all four configurations close to
the Neandertal clade, and when only the frontal
and upper face are considered, it fits within the
95% CI of a hypothetical H. neanderthalensis
ancestor (Fig. 4B). On the contrary, Florisbad
lays close to the modern human clade in all
4 analyses. Its positioning in the phylo-morphos-
pace is extremely stable and does not seem to be
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affected by the different landmark configura-
tions. Finally, the Eliye Springs fossil appears to
be the closest to the vLCA in the phylo-morphos-
pace; especially in configuration A, KNM-ES
11693 fits within the 95% CI of the H. sapiens
vLCA (Fig. 4A).

Discussion

The phylogenetic modelling of the H. sapiens
evolutionary history and the computation of a
vLCA for modern humans, shed new light on the
origin of our species and themorphological diver-
sity of African LMP fossils.

First, the computed vLCA shows a surprisin-
gly gracile and modern morphology. The struc-
ture of themodern human clade of the phylogeny
could explain, partly, this gracile morphology, as
both the Khoisan and Pygmy specimens are
branching out very early from the H. sapiens
group (respectively 150 and 120 ka). This posi-
tioning corresponds to the genetic history of both
populations (Oppenheimer, 2012) and is not to
be challenged. However, the current phenotypes

of theses ’genetically old’ modern human popu-
lations, as both Khoisans and Pygmies are
among the most gracile current human popula-
tions, may not represent themorphology of their
ancestor when they separated from the main
human lineage more than a hundred thousand
years ago. The morphological pattern exhibited
by the vLCA is nevertheless interesting with
some archaic characters, mainly located on the
face and the frontal bone (i.e. a slightly receding
frontal, strongly projecting brow ridges, projec-
ting lower part of the face, weakly flexedmaxilla,
and very wide interorbital space) but also on
the temporal (i.e. small mastoid processes) and
occipital (i.e. antero-posteriorly elongated occi-
pital).

When the vLCA is compared to the African
LMP sample, it is striking to notice how these
fossils, which are often considered as a rather
coherent archaic H. sapiens group (see for ins-
tance, Bräuer, 2008), can be different from each
other. This is probably due to the fact that they
may represent different morphs that existed in

Figure 3: Surface deviation spectrum of early Homo, H. neanderthalensis, modern humans from Africa,
EurasiaandOceania (A), andof theAfricanLMPfossils (B) compared to thevLCA.Thevirtual ancestor shares
most affinities with modern humans, especially with Africans. The LMP fossils can be classified into three
broadcategories:LH18andOmoII showapatternofdeviationwhich recall the earlyHomo, Irhoud1deviation
is a reminder of the Neandertals and finally, Florisbad’s pattern is different. It is worth noting that KNM-ES
11693 exhibits a somewhat intermediary pattern between Irhoud 1 and Florisbad.
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Africa during this time period. Out of the five
LMP fossils included in the study we can identify
two to four characterised morphotypes: an early
Homo-like pattern represented by the Eastern
African fossils LH18 and Omo II, and a more
Neandertal-like pattern, represented by the
North African fossil Irhoud 1. The morphologies
of KNM-ES 1693 and Florisbad aremore difficult
to interpret. They are the most similar LMP
fossils to the vLCA even though their morpholo-
gies differ: Elyie Spring has a somewhat interme-
diate morphology between Neandertals and
modernhumans,whileFlorisbad, present amore
modernhumanpatternwhich places itwithin the
modern humans points cloud in the phylo-mor-
phospace (Fig. 4). Those results resonate with
the recently published dates for the H. naledi
remains from South Africa (Berger et al., 2015).

This small-brained hominin, which present an
unusual mosaic of ancient and modern traits, is
more similar to earlyHomo species but has been
dated to the beginning of the LMP (i.e. 335-
236 ka, Dirks et al., 2017). Both the discovery of
a LMP ’archaic’ looking Homo species, and the
results of the present study, underline the com-
plexity of the morphological variation within the
genus Homo during the African LMP. This com-
plexity seems to support the hypothesis of the
presence of different Homo lineages, or at least
different morphs some of them being more
archaic others more modern, cohabitating in
Africa at that time. Those different populations
may, possibly, have coalesced to form H. sapiens
(see, African Multiregionalism; Stringer, 2012;
Stringer andBuck, 2014), however, thediscovery
of H. naledi somewhat weaken this hypothesis.

Figure 4: Phylo-morphospaces including the LMP fossils (red circles) according to their preservation states:
A) Irhoud 1; B) Florisbad; C) Omo II and LH18; and D) KNM-ES 11693. For each anatomical configuration,
missing part of the other LMP fossils shape has been estimated (orange circles).
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One must indeed consider that some of the LMP
African fossilsmaynot have been linkedwith any
ancestral populations to H. sapiens and may be
part of chronologically and geographically over-
lapping ’side branches’ of the late human evolu-
tion tree, as the H. naledi remains seem to be
(Berger et al., 2017).

Can the diversity of the LMP fossil record tell
us about the speciation itself: a local or a wide-
spread process all over Africa? Current lines of
evidence disagree on this subject: genomic may
point toward a southern African origin (Henn et
al., 2011), while archaeology and palaeoanthro-
pology suggest a Northern African (Hublin and
Klein, 2011), or an Eastern African origin, East
Africa being the closest region to the most likely
exit route for the first ’Out of Africa’ ofH. sapiens
(Stringer, 1994) and having yielded some of the
most convincing fossil specimens todate to repre-
sent the ancestral population to current humans
(Day and Stringer,
1982; White et al.,
2003). However,
our results tend to
support complex
evolutionary pat-
terns which may
imply different
sourcepopulations
from different geo-
graphical areas as
possible ancestral
groups for modern humans (Stringer, 2016).
Indeed, both the Southern African fossil Floris-
bad, and the Eastern African specimen KNM-ES
11693showsimilaritieswith thevLCA.Neverthe-
less, and despite the discovery of new fossils in
North Africa (Hublin et al., 2017), the role in the
origin of H. sapiens played by this region of the
continentremainsunclear. Indeed, in thepresent
study, we analysed the most complete specimen
to date from the site of Jebel Irhoud (Irhoud 1),
and its global morphology appears closer to a
hypothetical LCA to modern humans and Nean-
dertals than to the vLCA to H. sapiens. Thus, it
may well be that the additional information
concerning the morphology of the Jebel Irhoud
specimensbroughtbytherecentdiscoveries,may
not be sufficient to profoundly transform the
interpretation of the site. For instance, the
mandible (Irhoud 11) do not present a modern
chin (i.e. inverted ’T’ chin, see, Schwartz and

Tattersall, 2000), and the face’s morphology
(Irhoud 10) is quite similar to Irhoud 1 (Hublin et
al. 2017) analysed in thepresent study.Following
on those results, the evolution of H. sapiens may
have happened rather locally with different
source populations, followed by hybridization
and coalescence period contributing to the emer-
gence of modern humans (Stringer, 2012; Strin-
ger, 2016). Nevertheless, each local populations
would not have contributed equally, or at all, to
the origin of H. sapiens.

Finally, andgoingbeyondgeography, theques-
tion of the nature of the evolutionary mecha-
nisms which led to the appearance of modern
humans still needs to be addressed: was the
process gradual or punctuated? Parts of the evi-
dence at our disposal would advocate for a rather
fast speciation, and thus, would fit within the
theoretical framework proposed byEldredge and
Gould in 1972. Most of the African LMP fossils

showavariablemo-
saic morphology
mixing archaic and
modern charac-
ters, but do not pre-
sent a full modern
morphotype,which
seems to appear
with the Herto fos-
sil (BOU-VP16/1)
around 160 ka
(Whiteetal.,2003).

Moreover, the vLCA computed in this study is a
modernhuman. It doesdisplay somemorearchaic
features, but it is fully modern. However, this
option would exclude de facto most of the LMP
morphotypes identified here from the H. sapiens
ancestry andwould discardpossible hybridization
events between the different LMP fossil popula-
tions. It would seem more probable that gradual
evolutionary phenomena would have happened
locally, followed by relatively fast admixture and
coalescence events which would have led to the
appearanceofmodernhumanaswedefine itnowa-
days. Unfortunately, the results of this phylogene-
tic modelling study are not sufficient to bring an
end to thisdebate, andother complexevolutionary
mechanisms, such as population isolation and
break in gene flow throughout Africa (Mirazón
Lahr, 2016; Stringer, 2016), could contribute to
explain the particularly high morphological diver-
sity observed in the LMP fossil record.

“The use of an innovative method
–phylogeneticmodelling– toaddress

the question of the origin of our species,
sheds new light on an old question and
brings insight on the complexity of the
evolutionary mechanisms which led to
the appearance of Homo sapiens.”
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Conclusion

The use of an innovative method – phylogene-
tic modelling – to address the question of the
origin of our species, sheds new light on an old
question and brings insight on the complexity of
the evolutionary mechanisms which led to the
appearance of Homosapiens. Although the com-
puted vLCA may not fully correspond to the
actual ancestral population tomodernhumans, it
brings new insight into African LMP morpholo-
gical variation and support the existence of dif-
ferentmorphotypes at that time period in Africa.
The origin of modern human may find its source

populations both in Southern and Eastern
Africa, which may have coalesced to form H.
sapiens. Alongside those possible ancestral popu-
lations, other Homo morphotypes may have
coexisted with or without contributing to the
appearance of our species.
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