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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 œuvre, la Fondation dispose d’un
Conseil d’Administration composé de scientifiques, juristes, financiers et hauts fonction-
naires, et d’un Conseil Scientifique.

Le Conseil Scientifique est chargé de lancer les appels à projets, d’évaluer la qualité des
dossiers qui lui sont soumis, de suivre le déroulement des travaux qui bénéficient du soutien
de la Fondation et enfin de désigner le lauréat du Prix International de la Fondation Fyssen.
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S.O.S. végétal

De la banque de gènes au terrain en déchets,
perpétuer les arbres au Japon

Émilie LETOUZEY

Éditrice pour la revue Terrestres

Résumé
Cet article porte sur la conservation de la biodiversité végétale au Japon. Il présente deux exemples

issus d’une enquête de terrain réalisée dans la région d’Ōsaka entre 2022 et 2024 : celui d’un service
de l’État en charge de rassembler le patrimoine génétique des arbres remarquables du pays, et celui
d’une forêt artificielle aménagée sur un terre-plein littoral entretenue par une association de
bénévoles. Je montre que le soin apporté aux plantes et les relations sociales entre les membres des
collectifs sont aussi nécessaires à la réussite de la propagation des arbres que les techniques de
reproduction ou les lieux de conservation (des pépinières, une « forêt » ou un site « naturel » labelisé).
La gouvernance de la biodiversité s’efface au profit d’une gestion communautaire et ritualisée des
arbres sur des « patches » de diversité végétale, où l’attachement aux plantes joue un rôle crucial.

Mots-clés
Japon, biodiversité, arbres, techniques, soin

S.O.S. plant

Perpetuating trees in Japan, from gene bank to landfill site

Abstract
This paper is about conservation of plant biodiversity in Japan. I present two examples from an

ethnographic fieldwork I carried out in the Ōsaka region between 2022 and 2024: a government
department in charge of collecting the gene pool of the country’s remarkable trees, and an artificial
forest built on a coastal landfill by a volunteer association. I show that the care given to the plants and
the social relations are as necessary to the successful propagation of the trees as the reproduction
techniques or the conservation sites (nurseries, a «forest» or a «natural» accredited site). Rather than
classic biodiversity governance, I observed a community-based and ritualized tree management on
«patches» of plant diversity.

Keywords
Japan, biodiversity, trees, techniques, care
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Introduction
«Perte de biodiversité », « extinctions

de masse », « le vivant s’effondre »,
« la nature se meurt »... Ces formules
visent autant à alerter qu’à décrire un
état de fait dramatique : l’ampleur de

l’effet direct et indirect des activités humaines
sur l’ensemble du vivant. Elles renvoient cepen-
dant à des catégories et à des processus diffé-
rents. Concernant la biodiversité, un million
d’espèces animales et végétales (IPBES2019), ou
encore 40% des plantes (Kew RBG 2023) sont
menacées d’extinction. Mais l’effondrement
est avant tout celui des effectifs : les popula-
tions de vertébrés sauvages ont décliné de 73%
depuis 1970 (WWF 2024) ; dans le cas des
oiseaux, les chiffres sontpires.1Quantaupointde
vue de la « biomasse », c’est-à-dire le poids de
l’ensemble du vivant dans le monde, alors que
les mammifères terrestres étaient composés il
y a 10000 ans de 97% d’animaux sauvages et de
3% d’êtres humains, les animaux sauvages ne
comptent plus que pour 3%, les humains pour
37% et les animaux domestiques (principale-
ment d’élevage industriel) pour 60% (Maris
2018). L’effondrement se double en effet d’un
ahurissant déséquilibre : à l’époque dite de
l’Anthropocène, où l’ensemble de la planète est
désormais affecté par les activités humaines,
le vivant divers disparaît au profit d’un vivant
uniforme.

Pourtant, pendant plus de 12000 ans, les
humains ont au contraire favorisé la biodiversité
(Ellis et al. 2021), justement par leurs activités, et
principalement par la domestication des plantes
et des animaux, qui a donné lieu à la création
d’innombrables variétés végétales ou races ani-
males. Mais alors que les anthropologues pre-
naient peuà la peu lamesurede cette biodiversité
culturelle, on annonçait sa disparition progres-
sive : dans le cas des plantes cultivées, au moins
70% des variétés auraient disparu au cours du
20e siècle selon la FAO.

L’anthropologie a souvent consisté à docu-
menter des pratiques ou même des cultures

entières menacées de disparition. Au 21e siècle,
elle ne documente la complexité des relations des
peuples à l’environnement que pour en constater
la perte simultanée, à l’image de l’interlocutrice
d’Anna Tsing dans Friction (2004) scandant des
listes d’espèces familières de la forêt qui pendant
ce temps est saccagée. Il n’a ainsi fallu que
quelques années pour que l’anthropologie de la
nature de Philippe Descola ne laisse la place aux
extinction studies (Bird Rose et al. 2017) ; dans
les humanités environnementales, le « tour-
nant ontologique » et les études multiespèces
semblent désormais céder à la chronique de la
disparition et au registre des ruines et du deuil
(Van Dooren 2014).

Mes recherches au Japon s’inscrivent dans ce
mouvement d’étude des relations au vivant en
tant qu’il est menacé, qui hérite aussi bien des
apports de l’ethnobiologie que de ceux de
l’anthropologie de la nature. Cet article porte sur
le cas de la perpétuation des arbres à des fins de
conservation, et présente deux exemples issus
d’une ethnographie réalisée sur deux années. Le
premier exemple est un service de propagation
des arbres : à la demande de citoyen.es, il réalise
de jeunes plants clonés d’arbres remarquables et
d’arbres fameux (meiboku) menacés de dépéris-
sement. Appelé « Numéro 110 (Hyakutōban) », ce
service dépend du pôle « Banque de gène » du
Centre de sélection des arbres forestiers (Rin-
boku ikushu sentā). Ses employés opèrent sur
l’ensemble du territoire japonais mais les serres
et les parcelles sont réparties sur deux sites du
Centre de sélection des arbres, dans la région du
Kantō et dans celle du Kansai.

Le second exemple est un site de la ville d’Ama-
gasaki (département de Hyōgo), celui de la
« Forêt de 100 ans » (Hyaku nen no mori), ou
« forêt d’Ama » (Ama foresuto). Il s’agit d’une
plantation d’arbres issus d’espèces locales,
conjointement effectuée par des bénévoles, des
entreprises locales et le département de Hyōgo,
surun terre-plein artificiel enborddemer.Le site
a récemment obtenu le label « Site de coexistence
avec la nature (Shizen kyōsei saito), une déclinai-
son propre au Japon des objectifs dits « 30by30 »
(30%desurface terrestreprotégéeen2030), issus
duSommet duG7 en2021puis duCadremondial
de la biodiversité deKunming-Montréal lors de la
COP 15 en 2022.

1 Au Japon, le déclin des oiseaux forestiers entre 1850 et
2016 plafonne à 94% (Birdlife International 2022); en
France, les populations d’oiseaux des milieux agricoles ont
chuté de 29,5% en seulement 30 ans (Fontaine et al. 2020).
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Les deux exemples de cet article, le service
Numéro 110 et la forêt d’Amagasaki, relèvent a
priori de la gouvernance de la biodiversité sous
l’égide de l’État japonais, puisque chacun
consiste à produire et propager des arbres dans
un cadre public. Alors que la notion de biodiver-
sité (seibutsutayōsei) s’étale aujourd’hui dans
toutes les politiques nationales et locales au
Japon, que voit-on lorsque l’on part du terrain ?
Au-delà des institutions, des programmes et des
labels, cet articlemontre que c’est précisément la
petite échelle, la relative autonomie ainsi que les
dimensions sociale et ritualisée qui constituent
les « niches » dans
lesquelles la perpé-
tuation de la diver-
sité végétale est
assurée.C’estpour-
quoi je parlerai peu
de stratégies de
conservation de la nature ou de gouvernance de
la biodiversité, en dépit de la place importante
que ces questions occupent désormais en anthro-
pologie (Büscher et al. 2014, Büscher et Fletcher
2020).

Cette ethnographie porte sur des pratiques
locales, effectuéespardes collectifs restreints qui
œuvrent à conserver une biodiversité qui leur est
familière et à laquelle ils sont attachés. Elle se
situe au croisement des apports de l’ethnobiolo-
gie, de l’anthropologie des techniques, des plant
studies (Myers 2015) et des études du soin et des
affects, et dans la lignée des travaux de John
Hartigan auMexique et enEspagne oude ceux de
Theresa Miller au Brésil. Dans Care of the species
(2017), J. Hartigan retrace un projet de conser-
vation de la diversité génétique du maïs depuis
les laboratoires mexicains et l’étude scientifique
du végétal depuis les jardins botaniques espa-
gnols. Dans Plant kin (2019), Theresa Miller
montre comment les Canela de la région du
Cerrado entretiennent la diversité variétale
de leurs plantes horticoles, depuis les boites à
graines jusqu’aux multiples jardins entretenus
simultanément. Au-delà des aspects techniques
et ethnobiologiques (méthodes de culture et de
conservation, identification,catégoriesappliquées
auvégétal, etc.), cesdeuxethnographies insistent
surl’attachementd’unungroupehumainrestreint
à la diversité des plantes, depuis des lieux eux
aussi restreints – jardin, laboratoire, banque de
graine... – et dans un contexte de menace vitale,

notamment celle que fait peser le changement
climatiquesur lesplantescommesur leshumains.
La perpétuation de la diversité végétale dépend
avant tout de la vie sociale des plantes (Ellen &
Platten2011)etdusoinqui leurestcollectivement
accordé.

La banque de gènes des arbres
Japon, octobre 2023. La scène se déroule au

templeKyōrinbō , sur la commune de Ōmi-
Hachiman, dans le département de Shiga. Le
temple, dont l’histoire remonterait à 1400 ans,
est renommé pour ses quelque 300 érables, dont

l e s v i s i t eurs
viennent admirer
lescouleursautom-
na les par bus
entiers. Situé à
flancdepetitemon-
tagne au fond d’un

village rizicole, il est entouré de bois de crypto-
mères et de bambous. Un satoyama typique, ainsi
que l’on nomme ce paysage-écosystème habité et
cultivé, à l’orée de la montagne-forêt.

Nous sommes une dizaine de personnes, grou-
péesautourde trois jeunes érables enpot. Il s’agit
des clones de l’un des plus vieux érables iroha
(Acer palmatum) du temple, apprécié pour sa
couleur d’un rouge profond, que l’on a dû couper
en 2021. Prélevés auparavant, des scions ont été
greffés sur de jeunes plants issus d’une graine
puis cultivés à 180 km de là, dans le département
d’Okayama, au Centre de sélection des arbres
forestiers. Trois employés du Centre sont venus
« restituer » les jeunes arbres successeurs
(kōkeiju ) du vieil arbre, qui effectuent ce
jour-là leur satogaeri, qui signifie « retour au pays
[natal] » et vaut pour un « retour à la maison ».
Avertis par un communiqué de presse, quelques
journalistes ont fait le déplacement. Comme eux,
je suis venue assister à ce petit événement.

Après s’être livrés à une cérémonieuse passa-
tion des plants pour les besoins de la caméra, le
prêtre et les employés du Centre de sélection des
arbres forestiers répondent aux journalistes. Le
prêtre raconte comment, en 2018, alors qu’il
s’inquiétait de voir le vieil érable rouge dépérir, il
entendit parler du Numéro 110 de la Banque de
gènes des arbres, un service du Centre de sélec-
tion des arbres forestiers dévolu à la propagation
des arbres remarquablesmalades ou sénescents.

“La perpétuation de la diversité végétale
dépend avant tout de la vie sociale des
plantes (Ellen & Platten 2011) et du soin
qui leur est collectivement accordé.”
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Image 1 : Temple de Kyōrinbō, octobre 2023. Retour au pays natal (satogaeri) des plants d’érable (EL)
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« Numéro 110 » fait référence au Hyakutōban, le
numéro d’appel de Police secours au Japon (le
110 étant l’équivalent du 112 en Europe) : qui-
conque entend «Hyakutōban » imagine «S.O.S. ».
Pourquoi ce nom ? Les employés du Centre
expliquent : en propageant ces arbres manifeste-
ment mourants ou fortement endommagés (par
la foudre, un typhon, un éboulement, etc.), on les
« sauve » et on vient « à la rescousse » de celles et
ceux qui les chérissent (itoshimu). En 2019, c’est
de justesse (giri giri) qu’ils ont prélevé des
rameaux sur le vieil érable, mort peu après, pour
les greffer ensuite sur de jeunes plants. Dix
érables « clones » ont ainsi été obtenus.

Si seulement trois des dix jeunes érables sont
restitués ce jour-là, c’est que le Numéro 110 a
conservé les autres. En tant que service de la
Banque de gènes des arbres, il contribue à la
mission de celle-ci qui est de rassembler et
d’entretenir les ressources génétiques des arbres
du Japon et d’autres arbres du monde, sous
formede plants, de graines, de pollens ou d’ADN,
ainsi qu’à celle du Centre de sélection des arbres
forestiers, qui est l’obtentionde variétés d’arbres
adaptées pour la foresterie japonaise. Le Centre
de sélection des arbres forestiers est à son tour
inclus dans l’Institut de recherche sur les forêts
et les produits forestiers (Shinrin sōgō kenkyūjo),
héritier lointain des stations d’expérimentation
(shikenjō) de l’époque de Meiji [1868-1912] et
dévolu à l’étude des forêts, des arbres et de la
foresterie, ainsi qu’au développement de nou-
velles variétés, techniques ou produits (mise en
culture de la truffe, alcool d’arbres, etc.).

La notion de « sélection [végétale]
(ikushu ) » contenue dans l’intitulé duCentre
de sélection des arbres forestiers, qui se traduit
littéralement par « faire pousser/cultiver des
variétés », condense à elle-seule l’ensemble des
activités du Centre, toutes orientées vers l’obten-
tion de variétés supérieures (yūryō hinshu)
d’arbres de culture. À ce jour, plus de 2000 varié-
tés ont été obtenues, parmi lesquelles de nom-
breux cryptomères (Cryptomeria japonica) pro-
duisant peu ou pas de pollen – l’allergie aux
quantités massives de pollen qui émane des
forêts de culture étant un problème sanitaire
national – ou des variétés de pins noirs (Pinus
thunbergii) et rouges (Pinus densiflora) résis-
tantes aux nématodes. Ces variétés peuvent être
produites pardes techniquesde culture tissulaire
ou de manipulation génétique (édition du

génome), mais la plupart sont issues de l’hybri-
dation des milliers d’« arbres d’élite (elı̄to tsurı̄,
de l’anglais elite tree) » entretenus par le Centre.
La banque de gènes des arbres à proprement
parler, qui rassemble plants, graines, pollens
et ADN (plantés dans des serres, conservés
dans des boites ou cryogénisés à -168o), est située
dans la ville de Hitachi, au nord de la préfecture
d’Ibaraki.

Le rôle de la Banque de gène des arbres est de
recueillir non pas tous les arbres,mais les arbres
considérés comme étant les meilleurs, c’est-à-
dire les plus résistants et secondairement les
plus beaux. Dans les faits, il s’agit majoritaire-
ment d’arbres âgés, parfois de plusieurs siècles
ou même de mille ans. « Ces arbres ont résisté à
des typhons et parfois au feu, donc on estime
qu’il y a de grandes chances pour que leur patri-
moine génétique soit supérieur », explique
Yamada Y., chef du département des ressources
génétiques du Centre de sélection des arbres
forestiers d’Ibaraki. Des échantillons de
l’ensemble des « Cent géants des forêts (Mori no
kyojintachi hyakusen) », une liste nationale
d’arbres remarquables établie par l’Agence des
forêts et de la foresterie, sont par exemple
conservés à Ibaraki. Chaque « géant », un terme
anthropomorphique qui exprime l’admiration et
la sympathie ressenties pour ces arbres, a d’ail-
leurs sa photographie encadrée dans les couloirs
du Centre2.

Les autres arbres appartiennent presque tous
soit à l’étroite catégorie desMonuments naturels
protégés (Tennen kinenbutsu, 470 arbres sur
l’ensemble du territoire), soit à celle, beaucoup
plus vague mais très courante, de meiboku ,
qui signifie littéralement « arbre fameux ». Un
arbre peut être dit « fameux » lorsqu’il présente
des caractères singuliers remarquables (grand
âge, taille formidable, tronc creusé, variété
rare...) ou lorsqu’qu’il est associé à des anecdotes
locales voire à des épisodes historiques (certains
arbres sontmême les protagonistes de véritables
légendes). L’arbre fameux fait généralement
l’objet d’un fort attachement de la communauté

2 Un grand nombre de listes et de classements d’arbres
coexistent au Japon, mais celui-ci a pour particularité de ne
concerner que des arbres situés dans des lieux publics.
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locale, qui en prend soin3 et lui donne volontiers
un nom – mei de meiboku désigne également le
« nom » – et doit souvent sa longévité à la
protection dont il a bénéficié ou à sa situation
dans un temple ou sanctuaire4. La plupart des
arbres propagés par le Numéro 110 de la banque
de gènes appartient à cette catégorie d’arbre
fameux.

Toute espèce d’arbre peut être recueillie. « Le
principe, explique Oribe Y. du Centre d’Ibaraki,
est qu’on ne sait pas ce qui va être utilisé : c’est en
quelquesortedumatériaupotentiel (senzaitekina
zairyō) ». Parmi les arbres propagés, on trouve
donc une grande diversité d’espèces : camphrier
(Cinnamomum camphora), prunier (Prunus
mume) Lilas de Perse (Melia azedarach), chêne
denté konara (Quercus serrata)... Chaque arbre
est appelé par le nom de son toponyme, comme
pour mettre en avant ses caractéristiques indivi-
duelles : « viorne odorante – arbre protégé
no323 de l’arrondissement de Taitō » à Tōkyō,
« grand ginko biloba de l’école de Shiraishi » à
Yamaguchi, « ternstroemia de la rivière de la
princesse » à Kumamoto ou encore « cerisier des
montagnes de Sandō », au temple Enryaku-ji
entre Kyōto et Ōtsu.

Crée en 2003, le Numéro 110 est généralement
présenté par les employé.es comme un « service
(sābisu) ». La production d’arbres successeurs
(kōkeiju) est entièrement gratuite et toute per-
sonnepeuteffectuerunedemandedepropagation
aumoyen d’un formulaire à remplir sur Internet.
Il faut enoutreattesterque l’on«consent »àcéder
la propriété d’une partie des plants clonés succes-
seurs (kōkei kuron naegi) à la Banque de gène des
arbres en vue de leur utilisation à des fins de
créationvariétale.C’est eneffet la raisond’êtrede
ce « service » que de collecter ainsi une grande
variété de patrimoines génétiques considérés

comme supérieurs. Et c’est pour cette raison que
sept desdix érables rougesdu templedeKyōrinbō
sont restés dans les serres du Centre de sélection
des arbres forestiers du Kansai (Katsuta, dépar-
tement d’Okayama) : leur patrimoine génétique
estdésormaisàdispositionde l’établissement–et
conséquemment de la nation.

La production de plants successeurs, espérée
par lespropriétairesouvoisin.esdesarbresmena-
cés, est ainsi la contrepartie de cet approvision-
nement en ressources génétiques. Service local
contre service national. « C’est un arrangement
win-win ! », commente Yamada Y., du Centre
d’Ibaraki.Toutes lesdemandesnesont cependant
pas satisfaites : sur près de 340 demandes reçues
en 20 ans, 255 ont abouti à la restitution d’arbres
successeurs, soit environ les troisquarts.Lequart
restant comprend les arbres qui n’ont pas été
jugés intéressants pour la Banque de gènes – car
il y en a. Parmi ceux-là, précise Takeda M. du
Centre duKansai, on compte un grandnombre de
cerisiers Someiyoshino (Prunus cerasus var.
Someiyoshino). Obtenue à l’époque d’Edo (1603-
1868), cette variété est plantée, depuis lors, par-
tout au Japon : la plupart des cerisiers du pays
sont des Someiyoshino. Certains arbres isolés,
vieux et sénescents, sont particulièrement aimés
des habitant.es. Or, jeunes ou vieux, ce sont tous
des clones de l’arbre initial : leur patrimoine
génétique ne présente donc aucun intérêt en tant
que « matériau (zairyō) ».

Les plants sont propagés au moyen de la tech-
nique du greffage, qui consiste à insérer des
scions, c’est-à-dire des fragments de fines
branches (les greffons), sur des jeunes plantes
issues d’une graine, de la même espèce ou d’une
espèce proche (les porte-greffes). Cette technique
permet d’obtenir un clone de l’arbre souche,
puisque toute la partie supérieure de l’arbre en
est issue, et d’assurerunbonenracinement grâce
au système racinaire du porte greffe, développé
depuis la germination – d’autant qu’il est géné-
ralement sélectionné en fonction de sa rusticité.

Le greffage ne demande que très peu d’outil-
lage – un bon couteau et un peu de pâte ou de
bande hermétiques suffisent à pratiquer la quasi-
totalité des types de greffe – mais beaucoup de
savoir-faire puisqu’il faut « connecter » ensemble
deux plantes indépendantes, c’est-à-dire les
assembler de manière à ce que leurs cambiums
(les cellules méristématiques situées sous

3 Il n’est pas rare qu’un arbre fameux soit suivi par un
médecin des arbres (jumokui ), ainsi qu’on appelle au
Japon les nombreux dendrothérapeuthes en exercice, qui
ausculte, traite et «répare» les arbres.
4 Il convient de distinguer la catégorie d’arbre fameux de
celle d’arbre «sacré», ainsi que l’on traduit souvent
shimboku , l’«arbre des dieux», même s’il peut arriver
qu’elles se recoupent. Qu’il soit ou non situé dans l’enceinte
d’un sanctuaire, l’arbre des dieux est reconnaissable à la
corde shimenawa qui ceinture son tronc. Davantage qu’un
arbre d’«essence» divine (ou «sacrée»), il est un potentiel
support pour les divinités.
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Image 2 : Mai 2023, Centre de sélection des arbres forestiers à Katsuta, dans le département d’Okayama.
Greffes d’arbres successeurs (kōkeiju) (EL)

GRP : fyssen JOB : annales38 DIV : 06_mp_Letouzey p. 7 folio : 17 --- 14/4/025 --- 8H57

ANTHROPOLOGIE SOCIALE

17



l’écorce) correspondent et fusionnent. La réus-
site d’une greffe dépend de nombreux para-
mètres et une partie du processus échappe au
contrôle humain. D’où le taux élevé d’échec à la
propagation.5 La préservation du patrimoine
génétique des arbres remarquables du Japon
repose donc non pas sur des technologies, mais
sur un geste technique.

La Forêt d’Amagasaki
Octobre 2023, dans le département de Hyōgo.

Nous sommes cette fois un groupe de 28 per-
sonnes, dont 7 enfants et une dizaine demembres
de l’AssociationAma forest (Ama foresuto no kai),
réunies devant la gare de Takedao, dans une
petite vallée au nord de la commune de Nishino-
miya. Quelques kilomètres plus au sud s’étend la
métropole de Kōbe-Ōsaka avec ses 15 millions
d’habitants et son port industriel. Notre objectif :
ramasserdesgrainesafindeproduiredesplantes.

L’Association de la Forêt d’Ama, dont je fais
partie et qui organise l’excursion, est un groupe
de bénévoles œuvrant à la plantation et à l’entre-
tien d’une « forêt » sur un terre-plein artificiel de
la baie d’Amagasaki, ville longtemps fameuse
pour son industrie lourde, sa pollution et son
absence de verdure. Depuis 2006, la « forêt
d’Amagasaki », également appelée « Forêt du
21e siècle » ou « Forêt de 100 ans », s’étend peu à
peu sur la couche de terre dont on a recouvert
l’énorme dépôt de gravats qui recouvrait lui-
même le site d’une ancienne usine sidérurgique.
Constituée de plusieurs types de parcelles arbo-
rées dont la plus ancienne a désormais 20 ans, la
« forêt » recouvre 13 des 29 hectares du site.

Créée en 2008, l’Association Ama forest
compte 100 membres, mais seulement une tren-
taine d’actifs, dont unedizaine d’assidus, qui sont
presque tous des hommes – il arrive souvent que

je sois la seule femme à porter le blouson blanc
floqué du logo de l’Association. Les bénévoles,
70 ans d’âge moyen, sont emmenés par Mune K.,
le très actif secrétaire de l’Association notam-
ment chargé de l’organisation des activités.

L’activité de ramassage des graines est convi-
viale et pédagogique. Outre le plaisir de déjeuner
ensemble au soleil d’automne, nous nous émer-
veillons de tout. Les enfants repèrent insectes et
champignons, les plantes sont systématique-
ment identifiées par Tamura S., qui déclame
chaque nom dans son micro : « Voici senninsō,
ainsi nommée parce que les fleurs ont une barbe
comme les ermites !Mikaerisō, car onse retourne
sur elle tellement elle est jolie ! Ici, vous pouvez
admirer la petite fougère himeurajiro, une espèce
menacée de rang A ! »6. Au bout de cinq heures,
nous avons parcouru quelques kilomètres
àpeine. Mais l’objectif est atteint : le sac de
graines est rempli de sachets de glands, de baies
violettes, noires, oranges ou rouges (Callicarpa
mollis, Callicarpa japonica, Viburnum erosum,
Euscaphis japonica,Pourthiaea villosa,Euonymus
alatus f. ciliatodentatus...), et de toutes sortes de
graines à poils, à picots ou à crochets qui
recouvrent aussi nos habits. 19 espèces au total,
dont 40% de plantes ligneuses et 60% d’herba-
cées.

Si convivial soit-il, le ramassage de graines est
une tâche scrupuleusement effectuée : deux fois
par an, muni.es de sécateurs, de perches, de
sachets et d’étiquettes, on chemine ainsi le long
de la rivière Muko à la recherche des graines qui
seront ensuite plantées dans les serres de la forêt
d’Amagasaki, pour en devenir les massifs herba-
cés ou les arbres de pleine terre. Les arbres sont
cultivés sur place jusqu’à devenir des arbustes,
ou confiés pour une durée de deux années aux
familles de la ville qui en font la demande (c’est le
programme satooya, « famille d’accueil »). Des
« fêtes de plantation (shokujusai) » ont lieu plu-
sieurs fois par an. Plus de 100000 arbres sont
déjà repiqués et 23000 sont en attente.

La tâchede ramassagedesgraines est d’autant
plus importantequ’elle est à labasedu«concept »
élaboré par les fonctionnaires du Département
de Hyōgo, l’entreprise Hanshin horticulture

5 La méthode du bouturage, qui consiste à prendre un
fragment de plante et à lui faire développer son propre
système racinaire directement dans l’eau ou la terre, et qui
a beaucoup été utilisée dans la foresterie japonaise, n’est à
ma connaissance jamais employée dans le Numéro 110 de la
Banque de gènes des arbres. Si le taux d’enracinement est
meilleur pour la bouture que pour la greffe – dans les deux
cas on parle de «taux de prise» katchakuritsu –, les
systèmes racinaires des plants bouturés sont considérés
comme durablement faibles (raison pour laquelle cette
méthode est d’ailleurs abandonnée dans de nombreuses
plantations forestières).

6 Senninsō (Clematis terniflora);Mikaerisō (Leucosceptrum
stellipilum); Himeurajiro (Cheilanthes argentea).
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(Hanshin engei) et l’Association pour les parcs et
le verdissement d’Amagasaki (Amagasaki
ryokka kyōkai, une fondation d’utilité publique),
qui gèrent conjointement le parc et sa forêt sous
l’intitulé « Zone verte centrale de la forêt d’Ama-
gasaki ». En plus de son rôle de plus grand espace
vert de la ville, la forêt d’Amagasaki a vocation à
devenirunconservatoirevivantdesespècesvégé-
tales de la région. 131 espèces d’arbres et
176espècesdeplantesherbacéesysont cultivées.
Outre qu’elles permettent de produire à peu de
frais un très grand nombre de plants, les graines
garantissentunediversité génétique importante,
à l’inverse des clones que sont les plants greffés
ou bouturés. « Ici, la diversité génétique est aussi
importante que la diversité biologique », explique
Ishimaru K., fonctionnaire du département et
responsable botanique de la forêt. Elle poursuit :
« Nous avons des espèces rares ou en voie de

disparition. Si l’unede ces espèces disparaît dans
la nature, on pourrait alors la prendre ici pour l’y
réintroduire ». C’est pourquoi ne sont semées et
plantées que des graines prélevées dans la région
– comme au bord de la rivière Muko, qui se jette
dans la mer juste à côté du site de la forêt – afin
de reproduire autant que possible ses caractéris-
tiques écologiques. Dans l’une des zones du parc,
on s’efforce même de rassembler les plantes qui
poussaient dans la région vers l’an mil.

Le concept souffre toutefois quelques compro-
mis. Le parc étant construit sur un terre-plein en
béton entouré d’eau de mer, une épaisse rangée
de pins noirs a par exemple été plantée sur les
pourtours du site pour atténuer le vent salé du
littoral. Surtout, l’idée originale est mise à mal
par les espèces de plantes naturalisés (kikasho-
kubutsu), c’est-à-dire non originaires du terri-
toire japonais mais qui y poussent désormais

Image3 : Octobre 2023, Takedao (département deHyōgo). Ramassage des graines pour la forêt d’Amagasaki
(EL)
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spontanément. Cette catégorie aux contours
flous inclut aussi bien des espèces cultivées intro-
duites depuis des siècles que des plantes récem-
mentarrivées et désignées commeenvahissantes
ou indésirables, celles-ci étant couramment dis-
tinguées des premières et désignées comme gai-
raishu, « espèces venues d’ailleurs »7. Les plantes
allochtones s’épanouissant sur les sites pertur-
bés et les zones d’échanges, les friches des ports
industriels sont pour elles des environnements
idéaux. Sur le site de la forêt d’Amagasaki, la
proportiondeplantes exotiques (gairaishu) est de
40 à 50%, selon Fujiwara S., féru de botanique et
membre de l’AssociationAma forest, qui effectue
régulièrement des comptages sur le site. En
octobre 2023, lors d’un atelier, les plantes que
nous avions prélevées dans une zone du parc non
encore ouverte au public se sont révélées à 70%
allochtones. Plus on s’éloigne du port en direc-
tion desmontagnes, plus la proportion d’espèces
allochtones baisse – celle des espèces considé-
rées comme envahissantes décline plus vite
encore. C’est un paradoxe de la forêt d’Amaga-
saki que d’être un lieux très divers grâce à son
concept... et malgré son concept.

En novembre 2023, nous apprîmes que la forêt
d’Amagasaki avait été labelisée en tant que « site
de coexistence avec la nature (shizen kyōsei
saito) » du programmedit « 30by30 », issu comme
on l’a vu du Cadre mondial de la biodiversité de
Kunming-Montréal lors de la COP 15 en 2022.
L’objectif du programme 30by30 étant de sanc-
tuariserun tiersde la surfacede laplanète en tant
que zone protégée, on peut s’étonner qu’un ter-
rain de moins de 30 hectares y soit ajouté, si
diversifié soit-il. C’est que la catégorie de « site de
coexistence avec la nature », qui n’existe à ce jour
qu’au Japon, ne renvoie pas à une surface de
territoire mais récompense une initiative en lien
avec la valorisation de la biodiversité à laquelle
prend part le secteur privé. Dans le cas de la forêt
d’Ama, les employés de la banque AmaShin par-
ticipent par exemple à l’entretien de deux por-

tions de forêt, sur leur temps libre mais dans le
cadre des activités de contribution à la société
(kōken) de leur entreprise. C’est pourquoi, parmi
les121sites labellisés enmêmetempsque la forêt
d’Amagasaki, on trouve des temples, des golfs ou
des espaces verts d’entreprises. « Au Japon, le
territoire que l’on peut désigner comme « pro-
tégé » l’est déjà, précise IshimaruK., à l’initiative
de la candidature de la Forêt d’Ama. C’est pour-
quoi la politique30by30 inclut désormais les sites
artificiels, sans restriction de taille et d’objectif ».
Artificiel, le site l’est très certainement : ancien
site d’uneusinedemétallurgie, il est recouvert de
millions de tonnes de gravats, dont ceux du
séisme de Kōbe qui avait durement touché la
région en 1995.

En dépit de la communication extraordinaire
autour du programme 30by30 au Japon, celui-ci
n’est qu’un label, pour l’instant sans effet sur la
conservation. Dans ce domaine, il a toutefois le
mérite d’attirer l’attention sur une tendance
majeure dans le pays, d’une gestion qu’on peut
qualifier en « patch » de la biodiversité végétale :
la concentration, surde tout petits espaces, d’une
très grande quantité de plantes entretenue à des
finsde conservationautant qued’éducationoude
communication par un ensemble de collectifs
habitants, municipaux ou privés, qui s’y inves-
tissent intensément. Des patches qui sont donc
avant tout des exemples.

Décembre 2023, sur le site de la forêt d’Ama-
gasaki. Nous sommes 60 personnes réunies dans
lagrandesalle commune, 10adultes et 50enfants
–25 chapeaux rouges, 25 chapeauxblancs–assis
par terre et attendant sagement que l’histoire
commence. « Le conte de la forêt de 100 ans »met
en scène Midori-chan, une fillette d’Amagasaki
qui participe àune « fête deplantation » sur le site
de la forêt et y revient régulièrement, tout au long
de sa vie. C’est toujours par cette lecture que
s’ouvre la séance duProgrammed’apprentissage
de l’environnement par l’expérience (Kankyō tai-
ken gakushu puroguramu) lorsque les élèves y
participent pour la première fois, comme c’est le
cas des deux classes de l’école primaire de
Mukokita que nous accueillons ce jour. « Nous »,
c’est-à-dire une dizaine d’employé.es de la Zone
verte centrale et autant de bénévoles de l’Asso-
ciation Ama forest, mobilisé.es cinq heures
durant à la préparation et à l’encadrement des
activités.

7 D’un point de vue strictement botanique, ces deux catégo-
ries se recoupent largement. À l’usage, elles sont cependant
distinguées: gairaishu désigne plus volontiers les espèces
exogènes en tant qu’elles sont invasives, susceptibles de
«remplacer» les espèces locales; le sens de kikashokubutsu
est plus ouvert, plus «neutre», et s’emploie indifféremment
pour les plantes introduites volontairement ou fortuite-
ment.

GRP : fyssen JOB : annales38 DIV : 06_mp_Letouzey p. 10 folio : 20 --- 14/4/025 --- 8H57

ANTHROPOLOGIE SOCIALE

20



Okahana san, la conteuse du jour, démarre sa
lecture. Les images défilent : Midori-chan sème
un gland de chêne dans un pot, observe la germi-
nation, plante l’arbuste, le désherbe, l’arrose.
L’arbre grandit, il a déjà 7 ans, puis 15, elle-même
est adulte désormais et vient à la forêt d’Ama
avec ses camarades, ensuite à 30 ans avec son
mari et son bébé, à 40 ans encore et même à
80 ans alors qu’elle est grand-mère. Et toujours
elle vient voir le chêne qu’elle a planté et qui est
à la fin si gros que les brasdedeuxpersonnesn’en
font pas le tour. L’histoire terminée,MuneK., de
l’Association de la forêt d’Ama, invite les enfants
à participer eux aussi à la forêt d’Ama – deux ou
trois sontdéjàvenusplanterdesarbresavec leurs
parents. «On l’appelle ’Forêt de 100 ans’, n’est-ce
pas ? Comme ça fait 20 ans qu’elle est commen-
cée, il reste 80 ans : Yoroshiku ne ! – on compte
sur vous ! ».

Je connais par cœur ces images, de jolies pein-
tures réalisées par une jeune illustratrice de la
ville. Mais lorsqu’apparaissent la vieille dame et
l’énorme chêne sur fond de forêt dense et au bord
d’une plage de sable avec oiseaux et poissons, je
reste perplexe. Et pour assourdir le trouble
intense que suscite chez moi une évocation si
candide de l’an 2090, je me concentre sur une
question beaucoup plus prosaïque : est-il possible
qu’un arbre devienne si gros alors qu’il pousse
dans des gravats ? Peut-être. Certains arbres
mesurés ce jour-là avec les enfants au moyen
d’une perche télescopique dépassent d’ores et
déjà les 15 mètres de hauteur.

Conclusion : l’attention sélective du care
Le service du Numéro 110 œuvre à perpétuer

des arbres « d’élite », généralement issus de lieux
prestigieux, dans le cadre d’un service national

Image 4 : Avril 2023, Amagasaki (département de Hyōgo). Préparation des plants pour la cérémonie de
plantation collective (shokujusai) (EL)
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d’entretien de la biodiversité forestière.A contra-
rio, le projet de la forêt d’Ama entend rassembler
une biodiversité locale ordinaire, ramassée béné-
volement et plantée dans un terrain majoritaire-
ment composé de déchets.

L’objectif est lemême :perpétuerdesarbres en
faisant grand cas de leur matériel génétique. Du
point de vue technique, il prend toutefois deux
formes. Alors que le service du Numéro 110 a
pour mission de conserver tel quel le patrimoine
génétique des arbres en tant qu’individus, et
pratique pour cela le clonage (stabilité), la forêt
d’Amagasaki est au contraire composéedeplants
issus de graines car sonmodede conservation est
basé sur la diversité génétique propre à chaque
espèce (variabilité). Clonage et semis sont en fait
deux opérations complémentaires dès lors qu’il
s’agit de propager des plantes, pour les raisons
qu’André-Georges Haudricourt avait exposées à
propos de l’horticulture mélanésienne et qui
valent également pour les arbres (voir Haudri-
court 1964).

Par ailleurs, un point communmajeur entre le
Numéro 110 et la forêt d’Ama est de rassembler
une biodiversité que l’on pourrait presque quali-
fier de « terroir » (les arbres sont tous issus de
villages ou de campagnes anthropisées de longue
date) en des lieux artificiels. Les nurseries et les
serresduNuméro110et le terre-pleinartificiel de
la forêt d’Ama sont même, dans une certaine
mesure, des lieux ex-situ. Dans le domaine de la
conservation de la diversité biologique, l’opposi-
tion est ancienne entre conservation ex-situ
(parcs, zoos, jardins, banques de graines et de
gènes...) et in-situ (où les espèces sont conservées
dans leur environnement avec lequel elles entre-
tiennent des échanges dynamiques). Cependant,
dans le cas des espèces domestiques – variétés
végétales comme races animales – l’environne-
ment essentiel que constituent les sociabilités
humaines n’est pas pris en compte dans cette
opposition.8

Les exemples de cet article rejoignent ce que
décrivent JohnHartiganetTheresaMiller : d’une
part, les sociabilités humaines font littéralement
partie de l’environnement des plantes ; d’autre
part, le soin et l’attachement sont essentiels dans

la relation aux arbres. L’ensemble des activités
déployées autour des plantes par les humains
leur confère une existence proprement sociale.
Dans nos exemples japonais, on voit bien l’impor-
tanceaccordéeau faitde lier l’histoiredesplantes
à celles des humains aumoyen de récits, de noms
attribués, de mots d’affection et de très nom-
breux rituels instaurés autour des arbres (céré-
monies de retour au pays natal, fêtes de planta-
tion, ramassage bisannuel des graines...). De
même que les rites coutumiers agricoles, ces
rituels s’établissent sur des opérations tech-
niques, mais ils valent également pour eux-
mêmes.Aupointque lesactivitésqui entourent la
propagation des arbres semble occuper autant de
place, sinon davantage, que le travail de propa-
gation des arbres et d’entretien des plants. Cet
investissement collectif compense l’étroitesse et
l’isolement de ces fragiles « patches » que sont les
serres ou les parcelles. Il explique aussi le succès
de cespropagations aufil des années. Si le service
du Numéro 110 et la Forêt d’Ama se main-
tiennent, c’est moins du fait de leur dimension
institutionnelle que parce qu’ils sont portés par
des collectifs d’habitants.es, d’amateur.ices et de
spécialistes investi.es dans le soin des arbres et
expriment volontiers un attachement affectif
envers eux.

Une remarque pour conclure. Comme l’a mon-
tré l’ensemble des études sur le care, pour étendu
qu’il soit, le soinestpardéfinitionsélectif (Tronto
1993, 2015). De même, l’attachement affectif au
vivant est non seulement sélectif mais exclusif
(Martin et al. 2015). Comme le montrait Yi-Fu
Tuan dans un ouvrage important sur la domesti-
cation, l’attachement peut même se nouer au
détriment d’autres lieux, espèces ou individus.
« Alors que des forêts entières sont déboisées
sans ménagement, assénait Tuan, quelques brin-
dilles précieuses peuvent être sauvées, placées
dans un bassin pour simuler une forêt et susciter
l’admiration » (Tian 1984 : 162). Est-ce le cas ici ?
Peut-être : dans le service du Numéro 110 de la
banque de gènes des arbres comme dans la forêt
artificielle d’Amagasaki, l’attention se concentre
tant et si bien sur les arbres et leur perpétuation
qu’elle finit par exclure la question pourtant cru-
ciale de leur environnement écologique actuel, et
surtout futur. En revanche, ces exemples
montrent l’efficacitépratiquede l’échelle réduite,
de la dimension collective et de l’implication
d’habitant.es et debénévolesdans lapoursuite de

8 Du moins tant que l’agriculture industrielle ne leur a pas
substituédes environnements reconstitués etdesmachines.
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ces projets de perpétuation des arbres. Autant
d’aspects que la vision gouvernementale et admi-
nistrative des stratégies de conservation de la
biodiversité pourrait davantage prendre en
compte.
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Introduction
«Biodiversity loss», «mass extinc-

tions», «the living world is collap-
sing», «nature is dying»... Such
formulas are as much intended
to sound the alarm as to describe a

tragic state of affairs: the extent of direct and
indirect impact of human activities on the living
world as awhole.However, they refer to different
categories and processes. Regarding biodiver-
sity, onemillion animal andplant species (IPBES
2019) and 40% of plants (Kew RBG 2023) are
threatened with extinction. Above all, what is
collapsing is the number of individuals: wild
vertebrate populations have declined by 73%
since 1970 (WWF 2024); in the case of birds, the
curves are evenworse.9 As for the point of view of

9 In Japan, forest bird populations collapsedby a staggering
94%between1850and2016 (Birdlife International 2022); in
France, populations of birds in agricultural environments
have fallen by 29.5% in just 30 years (Fontaine et al. 2020).
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«biomass» – that is to say,the weight of all living
things in the world –, whereas terrestrial mam-
mals were made up of 97% wild animals and 3%
human beings 10,000 years ago, wild animals
now account for 3%, humans for 37% and domes-
tic animals (mainly factory-farmed) for 60%
(Maris 2018). The collapse is in fact coupled with
a bewildering imbalance: in the so-called Anthro-
pocene era,when thewholeplanet is nowaffected
by human activities, diversified life is disappea-
ring in favor of uniform life.

And yet, for over 12,000 years, humans have
on the contrary favored biodiversity (Ellis et al.
2021). Through their activities, and mainly
through thedomestication of plants andanimals,
theygave rise to the creationof countless species,
varieties and breeds. However, while anthropo-
logists were taking the measure of this cultural
biodiversity, they were also announcing its pro-
gressive disappearance. In the case of cultivated
plants, according to the FAO, at least 70% of
varieties are thought to have disappeared over
the course of the 20th century.

Anthropology has often informed about prac-
tices or even entire cultures threatened with
extinction. In the 21st century, anthropologists
inform about the complexity of people’s relation-
ships with the environment only to observe their
simultaneous loss – take for instance Anna
Tsing’s Friction (2004), in which her Meratus
friend is reciting lists of familiar species from the
forest that is meanwhile being ransacked. It took
only a few years for Philippe Descola’s «anthro-
pology of nature» to give way to «extinction
studies» (Bird Rose et al. 2017). In environ-
mental humanities, the «ontological turn» and
«multispecies studies» now seem to give way
to the chronicle of disappearance and the
register of ruins and mourning (Van Dooren
2014).

My research in Japan is part of this current to
study relationships to living things as they are
endangered. It inherits contributions from both
ethnobiology and the anthropology of nature.
This paper deals with the case study of tree
perpetuation for conservation purposes, and pre-
sents two examples drawn from a two-year
ethnography. The first example is a tree propa-
gation «state service» that produces cloned seed-
lings of remarkable trees and famous trees (mei-

boku) threatened by decay, at the request of
citizens. This service is called «Number
110 (Hyakutōban)» and it is part of the Forest
Tree Breeding Center’s Gene Bank division (Rin-
boku ikushu sentā). Its employees operate throu-
ghout Japan, but the greenhouses and plots are
spread over two sites of the Tree Breeding Cen-
ter, in the Kantō and Kansai regions.

The second example is called the «100-year
forest» (Hyaku nen no mori), or «Ama forest»
(Ama foresuto), and is located on a shore reclai-
med landfill in the town of Amagasaki (Hyōgo
prefecture). This involves the planting of trees
from local species, carried out jointly by
volunteers, local companies and Hyōgo Prefec-
ture. This site was recently awarded the «Site of
Coexistence with Nature» (Shizen kyōsei saito)
label, Japan’s own version of the so-called
«30by30» targets (aiming 30% of global land area
protected by 2030), resulting from the G7 Sum-
mit in 2021 and the Kunming-Montreal
Global Biodiversity Framework at COP 15 in
2022.

Both Number 110 service and Amagasaki
forest fall a prioriwithin the scope of biodiversity
governanceunder theaegisof theJapanesestate,
since each consists of producing andpropagating
trees in a public setting. At a time when the
notion of biodiversity (seibutsutayōsei) now per-
meates national and local policies in Japan, what
do we see when we look from the ground up?
Beyond the institutions, programs and labels,
this paper shows that it is precisely the small
scale, relative autonomyandsocial and ritualized
dimensions that constitute the «niches» in which
the perpetuation of plant diversity is ensured.
For this reason, I will say little about nature
conservation strategies or biodiversity gover-
nance, despite the important place these issues
now occupy in anthropology (Büscher et al. 2014,
Büscher and Fletcher 2020).

This ethnographic inquiry focuses on local
practices, carried out by small collectives wor-
king to conserve a biodiversity they are familiar
with and attached to. It is situated at the cros-
sroads of ethnobiology, anthropology of tech-
niques, plant studies (Myers 2015) and care and
affect studies. It is also in line with the work
of anthropologists John Hartigan and
Theresa Miller. In his book Care of the species
(2017), J. Hartigan traces a national program
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aiming to conserve the genetic diversity of maize
in Mexican labs, and the debates among plant
scientists as they take place in Spanish botanical
gardens. In her book Plant kin (2019), Theresa
Miller shows how the Canela of the Brazilian
Cerrado region take care of the varietal diversity
of their cultivated plants, from seed boxes to
multiple gardens tended simultaneously.Beyond
the technical and ethnobiological aspects (culti-
vation and conservationmethods, identification,
plant categories, etc.), these two ethnographies
emphasize the attachment of a restricted human
grouptoplantdiver-
sity, from places
that are also res-
tricted – garden,
laboratory, seed
bank... – and in a
context of vital
threat, notably that posed by climate change to
plants and humans alike. The perpetuation of
plant diversity depends above all on the social life
of plants (Ellen&Platten 2011) and the care they
receive within human groups.

The tree gene bank
October 2023 in Japan. The scene takes place

at the Kyōrinbō temple in Ōmi-Hachiman
township, Shiga prefecture. The temple, whose
history is said to date back 1400 years, is renow-
ned for its 300 or so maple trees, whose autumn
colors visitors come to admire in crowds.Located
on a small mountainside at the end of a rice-
growing village, it is surrounded by cryptomeria
(sugi) woods and bamboo. A typical satoyama, as
is called the inhabited and cultivated landscape-
ecosystem on the edge of the mountain-forest.

We – a dozen of people – are grouped around
three young pottedmaple trees. These are clones
of one of the temple’s oldest iroha maples (Acer
palmatum), prized for its deep red color, which
had to be cut down in 2021. The scions have
previously been grafted onto seedlings and
grown 180 km away, in Okayama Prefecture, at
the Forest Tree Breeding Center. Three
employees of theCenter came to «bring back» the
young successor trees (kōkeiju ), which are
performing their satogaeri that day, meaning
«return to the [birth] place» and worth for a
«return home». A few journalists, warned by a
press release from the Forest Tree Breeding

Center, came to report the event. As for myself,
I was invited by the Center employees I met few
months ago.

After ceremoniously handing over the seed-
lings in front of the camera, the priest and
employees answer the journalists. The priest
recalls that, back in 2018, when he was worried
about seeing the old red maple wither away, he
heard about «Number 110 of the Tree Gene-
bank», a service of the Forest Tree Breeding
Centre dedicated to the propagation of diseased
or senescent «remarkable trees». «Number 110»

r e f e r s t o
H y a k u t ō b a n ,
J apan ’ s emer -
gency police num-
ber (110 is like
«112» in Europe):
anyone hearing

’Hyakutōban’ imagines «S.O.S.». Why such a
name? The Center’s employees explain: by
propagating these obviously dying or heavily
damaged (by lightning, typhoon, landslide,
etc.) trees, they «save» them and come «to
the rescue» of thosewho cherish them (itoshimu).
In 2019, they took twigs from the old maple tree
just in time (giri giri) before it died, and grafted
them onto young seedlings. Ten «clone» maples
were thus obtained. Only three of them were
returned to the temple that day: Number 110 still
have the others. As a department of the Tree
Gene Bank, it contributes to the purpose of col-
lecting and maintaining the genetic resources of
Japanese and other world trees, in the form of
seedlings, seeds, pollen or DNA, as well as to the
purpose of the Forest Tree Breeding Center,
which is to obtain tree varieties suitable for
Japanese forestry. The Forest Tree Breeding
Center is in turn part of the Forest and Forest
Products Research Institute (Shinrin sōgō
kenkyūjo), a distant heir to the Meiji era [1868-
1912] experimental stations (shikenjō) dedicated
to the study of forests, trees and forestry, as well
as to the development of new varieties, tech-
niques or products (truffle cultivation, tree alco-
hol, etc.).

The notion of «[plant] selection (ikushu )»
contained in the title of the Forest Tree Breeding
Center, which literally translates as «growing/
cultivating varieties», in itself condenses all the

“The perpetuation of plant diversity
depends above all on the social life of
plants (Ellen & Platten 2011) and the
care they receive within human groups.”
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Image 1: Kyōrinbō Temple, October 2023. Homecoming (satogaeri) of the maple seedlings (EL)
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Center’s activities, all geared towards obtaining
superior varieties (yūryō hinshu) of cultivated
trees. To date, over 2,000 varieties have been
bred, including many cryptomeria (Cryptomeria
japonica) producing little or no pollen – allergy
to the massive quantities of pollen emanating
from cultivated forests being a national health
problem – or nematode-resistant varieties of
black (Pinus thunbergii) and red (Pinus densiflora)
pines. These varieties are sometimes produced
by tissue culture or genetic manipulation
(genome editing) techniques, but most are
derived from hybridization of the thousands of
«elite trees (elı̄to tsurı̄)» producedandpropagated
by the Center. The tree gene bank itself, which
brings together seedlings, seeds, pollen andDNA
(planted in greenhouses, stored in boxes or
cryogenically preservedat -168o), is located in the
town of Hitachi, in the north of Ibaraki prefec-
ture.

The role of the Tree Gene Bank is to collect not
all trees, but those considered to be the best,
i.e. the most resistant and the most beautiful.
Many of these trees are centuries or even a
thousand years old. «These trees have withstood
typhoons and sometimes fire, so we think there’s
a good chance that their genetic heritage is supe-
rior», explains Yamada Y., Head of the Genetic
ResourcesDepartment at the IbarakiForestTree
Breeding Center.

Samples from the set of «Top 100 Forest
Giants (Mori nokyojintachi hyakusen)», anational
list of remarkable trees drawn up by the Forestry
and Forestry Agency, are kept at Ibaraki. Each
«giant», an anthropomorphic term that
expresses people’s admiration and sympathy for
these trees, has its photograph framed in the
Center’s corridors.10

As for the other trees propagated by the Cen-
ter, almost all belong either to the narrow cate-
gory of Protected Natural Monuments (Tennen
kinenbutsu, 470 trees located throughout Japan),
or to the much vaguer – but very common –
category of meiboku , meaning «famous
tree». A tree is said to be «famous» when it

displays remarkable singular characteristics
(great ageor size, hollowed trunk, rare variety...),
or when it is associated with anecdotes or histo-
rical episodes (some trees are even the protago-
nists of localmyths). The famous tree is generally
the subject of deep attachment from the local
community, which takes care of it11 and willingly
gives it a name – mei from meiboku also desi-
gnates «name». Such trees often owes their lon-
gevity to the protection they benefited for being
located in a temple or in a shrine.12 Most of the
treespropagatedbyNumber110of thegenebank
belong to this «famous tree» category.

Any tree species can be collected. «The prin-
ciple», explainsOribeY. of the IbarakiCenter, «is
thatwedon’tknowwhatwill beused in the future:
it’s a kind of potential material (senzaiteki na
zairyō)». A wide variety of tree species is there-
fore propagated: camphor tree (Cinnamomum
camphora), plum tree (Prunus mume) Persian
lilac (Melia azedarach), toothed oak konara (Quer-
cus serrata)...Each tree is called by its toponymic
name, as if to highlight its individual characte-
ristics: «fragrant viburnum – protected tree no.
323 of Taitō district» in Tōkyō, «Shiraishi
school’s large ginko biloba» in Yamaguchi,
«Princess river cleyera» inKumamoto or «Sandō
mountains’ cherry tree», in Enryaku-ji temple
between Kyōto and Ōtsu.

Number 110 was created in 2003 and is gene-
rally described as a «service (sābisu)». The pro-
duction of successor trees (kōkeiju) is free of
charge and anyone can apply for it by filling in a
form on the Internet. The form includes a
«consent» space: the applicant must agree that
the ownership of part of the cloned successor
plants (kōkei kuron naegi) is transferred to the
Tree Gene Bank for conservation and use in
varietal creation. Indeed, it is the raison d’être of
this «service» to collect in this way a wide variety

10 There are a large number of trees lists and classifications
in Japan, but Top 100 Forest Giants list only concerns trees
located in public places.

11 It is frequent that famous trees are cared for by «tree
doctors» (jumokui ), who examines, treats and
«repairs» the trees.
12 It is important to distinguish «famous tree» from «sacred
tree», as shimboku , the «tree of the gods,» is often
translated–even if they can sometimesoverlap.Whether or
not it is located within the grounds of a sanctuary, the «tree
of the gods» is recognizable by the shimenawa rope that
encircles its trunk. More than a tree of divine (or «sacred»)
«essence,» shimboku is a potential support for the divinities.
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Image 2: May 2023, Forest Tree Breeding Center in Katsuta, Okayama Prefecture. Grafted successor trees
(kōkeiju) (EL)
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of tree gene pools considered as superior. That is
why seven of the ten red maples from the
Kyōrinbō temple remain in the greenhouses of
the Kansai Forest Tree Breeding Center (Kat-
suta, Okayama Prefecture): their genetic heri-
tage is now at the disposal of the establishment –
that is, of the nation. Local service versus natio-
nal service: the production of successor trees,
hoped for by the owners or neighbors of endan-
gered trees, is the quid pro quo for this supply of
genetic resources. «It’s a win-win arrangement,»
comments Yamada Y., a manager at the Ibaraki
Center.

However, not all requests are satisfied. Of the
340 requests received in 20 years, 255 have
resulted in the return of successor trees, i.e.
around three-quarters. The remaining quarter
includes trees that have not been deemed of
interest to the Tree Gene Bank. Among these,
Kansai Center’s Takeda M. explains, are a large
number of Someiyoshino cherry trees (Prunus
cerasus var. Someiyoshino). This variety obtai-
ned during the Edo period (1603-1868) has since
been planted throughout Japan and most of the
country’s cherry trees are Someiyoshino, many
of which, old and senescent, are particularly
popular with locals. However, young or old, they
are all genetically identic for being clones of the
original tree: their geneticheritage is thereforeof
no interest as «material (zairyō)».

Seedlings are propagated using the grafting
technique, which consists in inserting scions, i.e.
fragments of thin branches (the scions), onto
young plants obtained from seeds, of the same or
a closely related species (the rootstocks). This
technique makes it possible to obtain a clone of
the rootstock, since the entire upper part of the
tree comes from it, and to ensure good rooting
thanks to the root system of the rootstock, deve-
loped since germination and generally selected
for its hardiness.

Grafting requires few tools – a good knife and
some grafting tape are all that’s needed for
almost all typesof grafting.But it requires agreat
deal of know-how, since it involves «connecting»
two independent plants together by assembling
them so that their cambiums (the meristematic
cells under the bark)match and fuse. The success
of a graft depends onmany parameters, and part
of theprocess isbeyondhumancontrol, hence the

high rate of propagation failure.13 Preserving the
genetic heritage of Japan’s remarkable trees the-
refore relies on technical skills more than tech-
nology.

Amagasaki Forest
October 2023, Hyōgo Prefecture. Our group

that day is made of 28 people, including 7 child-
ren and a dozen members (including me) of Ama
forest association (Ama foresuto no kai). We
gathered in front of Takedao station, located in a
small valley north of Nishinomiya city. A few
kilometers further south lies the Kōbe-Ōsaka’s
urban area with its 15 million inhabitants and
60 km-long industrial port. Our mission: to col-
lect seeds so that we can produce plants.

Ama Forest Association, which is organizing
the excursion, is a group of volunteersworking to
plant and maintain a «forest» on an artificial
reclaimed land in Amagasaki, a city long famous
for its heavy industry, its pollution and its lack of
greenery. Since 2006, the «Amagasaki Forest»,
also known as the «Forest of the 21st Century» or
the «100-Year Forest», has been gradually exten-
ding over the surface of a former steelworks
covered by amassive rubble dump and topped by
a layer of soil.Madeup of several types ofwooded
plots, the oldest of which is now 20 years old, the
«forest» covers about half of the site’s 29 hec-
tares.

Founded in 2008, the Ama forest Association
has 100 members but only 10 to 15 are involved
on a weekly basis, almost all of whom are men –
it often happens that I am the only woman wea-
ring the Association’s white jacket. The
volunteers, whose average age is 70, are led by
MuneK., theAssociation’s energetic secretary in
charge of activities and administration.

As for the seed-collecting activity, it is both
convivial and educational. Our group marvel at
everything, including lunching together in the
autumn sunshine. The children spot insects and

13 Themethod of taking cuttings, which consists of taking a
fragment of a plant and making it develop its own root
system directly in water or soil, and which has been widely
used in Japanese forestry, is tomy knowledge never used in
Issue 110 of the Tree Gene Bank. While the rooting rate is
better for cuttings than for grafting – in both caseswe speak
of «take rate» katchakuritsu –, the root systems of
cuttings are considered to be permanently weak (which is
why this method is abandoned in many forest plantations).
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fungi, and theplants are systematically identified
by Tamura S., who declaims each name into his
microphone: «This is senninsō, so named because
the flowers have beards like hermits!Mikaerisō is
so pretty that you ’turn around’! Here, you can
see the little himeurajiro fern, an A-rank endan-
gered species!»14 Five hours later, we’ve walked
only a few kilometers. But the objective is achie-
ved. The seed bags are filled with acorns and
berries – purple, black, orange or red (Callicarpa
mollis, Callicarpa japonica, Viburnum erosum,
Euscaphis japonica,Pourthiaea villosa,Euonymus
alatusf. ciliatodentatus...), and all sorts of seeds
with hairs, spikes or hooks that also cover our
clothes. 19 species in total, of which 40% are
woody plants and 60% herbaceous.

However convivial itmaybe, collecting seeds is
a scrupulously meticulous task. Twice a year,
equipped with secateurs, poles, bags and labels,
we walk along the Muko River in search of seeds
which will then become herbaceous beds or trees
in the open ground. The trees are whether culti-
vated on site until they become shrubs, or
entrusted for a two years period of time to
volunteering families in Amagasaki (this is the
satooya, «host family» program). Planting festi-
vals (shokujusai) are held several times a year.
Over 100,000 trees have already been planted,
and 23,000 are growing in the greenhouse.

The collecting of seeds is all the more impor-
tant as it stands at the core of the Ama forest’s
«concept». Hyōgo County officials, the Hanshin
horticulture company (Hanshin engei) and the
Amagasaki Parks and Greening Association
(Amagasaki ryokka kyōkai, a public benefit foun-
dation), jointly manage the park and its forest

14 Senninsō (Clematis terniflora); Mikaerisō (Leucosceptrum
stellipilum); Himeurajiro (Cheilanthes argentea).

Image 3: October 2023, Takedao (Hyōgo Prefecture). Collecting seeds for the Amagasaki forest (EL)
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under the heading «Amagasaki Forest Central
Green Zone». In addition of being the city’s
largest green space, Amagasaki Forest is
intended to become a living conservatory of the
area’s plant species.

131 species of trees and 176 species of her-
baceous plants are grown there. Seeds not only
enable the costless production of large numbers
of plants, they also guarantee a high level of
genetic diversity, unlike clones obtained by graf-
ting or cuttings. «Here, genetic diversity is just as
important as biological diversity», explains Ishi-
maru K., a department official and the forest’s
botanical manager. She goes on: «We also culti-
vate rare or endangered species. If one of these
species disappears in the wild, we could take it
here and reintroduce it». That’s why only seeds
collected in the region – such as from the banks
of the Muko River, which flows into the sea right
next to the forest site – are sown and planted, in
order to reproduce its ecological characteristics
as far as possible. Efforts are even being made to
collect plants that grew in the region around the
year 1000.

However, the concept does require a few
concessions. As an example, a thick row of black
pines has been planted along the perimeter of the
site to attenuate the salty coastal wind – as the
park is built on a concrete platform surrounded
by seawater. Above all, the original idea is under-
mined by the naturalized plant species (kikasho-
kubutsu), that is to say plants that are not native
to Japan but now growing there spontaneously.
This loose category includes both cultivated spe-
cies introduced centuries ago and recently
arrived plants designated as invasive or undesi-
rable, the latter being commonly distinguished
from the former and referred to as gairaishu,
meaning «species from elsewhere.»15 Since non-
native plants thrive in disturbed sites and
exchange zones, the wastelands of industrial
ports provide them with ideal environments.

Indeed, according to Fujiwara S., a botany
enthusiast and member of the Ama Forest Asso-
ciation, who regularly conducts plant surveys,
the proportion of exotic plants (gairaishu) on
Amagasaki forest’s site stands between 40% and
50%. In October 2023, during a workshop, we
found that 70% of the plants we collected in an
area of the park not yet open to the public were
non-native. The farther one moves from the port
toward the mountains, the lower the proportion
of non-native species—especially those conside-
red invasive, which decline even more rapidly.
Amagasaki Forest is thus paradoxically highly
diversebothbecauseof and in spite of its concept.

In November 2023, Amagasaki Forest had
been certified as a «Site of Coexistence with
Nature» (shizen kyōsei saito) under the so-called
«30by30» program, which, as mentioned, emer-
ged fromtheKunming-MontrealGlobalBiodiver-
sityFrameworkatCOP15 in2022.Given that the
program’s goal is to designate one-third of the
planet’s surface as protected areas, onemight be
surprised that a site of less than 30 hectares was
included – no matter how diverse it may be.
However, the «Site of Coexistence with Nature»
category, which currently exists only in Japan,
does not refer to a specific land area but rather
recognizes places and projects that promote bio-
diversity, including those involving the private
sector.

In the case of Ama Forest, for instance,
employees of AmaShin bank – a local bank –
contribute to the maintenance of two forest sec-
tions in their free time as part of their company’s
social contribution (kōken) activities. «In Japan,
land that can be designated as ’protected’ is
already protected,» explains Ishimaru K., who
initiated Ama Forest’s certification bid. «That’s
why the 30by30 policy now includes artificial
sites, without restrictions on size or purpose.»
Among the 121 sites certified in Japan in autumn
2023 are temples, golf courses and corporate
green spaces. As for Amagasaki site, it is indeed
artificial, as it is covered by millions of tons of
rubble, including debris from the Kobe earth-
quake,whichseverelyaffected the region in1995.

Despite significant communication about the
30by30 program in Japan, the program ismerely
a label with no direct impact on conservation.
However, it has themerit of drawing attention to
a major trend in the country: the «patchwork»

15 From a strictly botanical point of view, these two catego-
ries largely overlap. In practice, however, they are distin-
guished: gairaishu more readily designates exogenous spe-
cies insofar as they are invasive, likely to «replace» local
species; the meaning of kikashokubutsu is more open, more
«neutral», and is used indifferently for plants introduced
voluntarily or accidentally.
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approach toplantbiodiversitymanagement.This
involves concentrating a vast number of plant
species within very small spaces, maintained for
conservation, education, and communication
purposes by various local, municipal, or private
collectives that invest heavily in them. These
patches serve primarily as examples.

December 2023, Amagasaki Forest site. Sixty
people are gathered in the large communal hall:
50 children (25 red hats, 25 white hats) sitting on
the floor, waiting patiently for the story to begin,
and 10 adults around them. The Tale of the
100-Year Forest tells the story of Midori-chan, a
little girl from Amagasaki who takes part in a
«planting festival» at the forest site and returns
throughout her life. This reading always marks
the beginning of the Environmental Learning
Through Experience Program (Kankyō taiken
gakushū puroguramu) when schoolchildren visit

for the first time, as is the case today for two
classes of pupils from Mukokita Elementary
School.

Forfivehours, volunteers fromtheAmaForest
Association have been working to prepare and
supervise the activities, together with employees
from the Central Green Zone.

Okahana-san, today’s storyteller, starts rea-
ding.Meanwhile, the images unfold:Midori-chan
plants an acorn in a pot, watches it sprout, trans-
plants the sapling,weeds around it, andwaters it.
The tree grows. It is already seven years old, then
fifteen. She is now an adult, returning to Ama
Forestwithher friends, andagainwhenshe turns
thirty with her husband and baby, and at forty,
and even when she’s an eighty years old grand-
mother.Every time, shevisits theoaksheplanted
as a child. By the end of the story, the tree has
grown so large that it takes two people to wrap

Image4:April 2023,Amagasaki (HyōgoPrefecture).Preparingseedlings for the collectiveplantingceremony
(shokujusai) (EL)

GRP : fyssen JOB : annales38 DIV : 06_mp_Letouzey p. 22 folio : 32 --- 21/7/025 --- 11H22

SOCIAL ANTHROPOLOGY

32



their arms around its trunk.When the reading is
over, Mune K. from the Ama Forest Association
invites the children to takepart in theAmaForest
as well. Two or three children have already come
to plant trees with their parents. «We call it the
’100-Year Forest,’ right? Since it started 20 years
ago, thatmeans thereare80years left.Yoroshiku
ne! We’re counting on you!»

I’ve heard the story and I’ve seen these images
many times – lovely paintings by a young illus-
trator from the city. Butwhen the oldwoman and
the enormous oak tree appear against the
backdrop of a dense forest, on the edge of a sandy
beach with birds and fish, I am troubled. In order
to quiet the deep unease that such a naïve depic-
tionof theyear2090stirs inme, I focusonamuch
more pragmatic question: is it even possible for a
tree to grow that large when planted in rubble? It
could be. Some of the trees measured that day
with the children, using a telescopic pole, already
exceeded 15 meters in height.

Conclusion: The Selective Attention
of Care

The Number 110 Service works to perpetuate
«elite» trees, generally from prestigious sites, as
part of a national program formaintaining forest
biodiversity. In contrast, the Ama Forest project
aims to gather ordinary local biodiversity, col-
lected by volunteers and planted in rubble dump.
The purpose is the same: to sustain trees by
paying close attention to their genetic material.
However, from a technical perspective, the pro-
jects differ: Number 110 Service seeks to pre-
serve the genetic heritage of trees as individuals
by cloning them (ensuring genetic stability), whe-
reas Amagasaki Forest is composed of saplings
grown from seeds, since its conservationmethod
is based on the genetic diversity inherent to each
species (ensuring genetic variability). When it
comes to plant reproduction, cloning and seed
propagation are complementary techniques, as
André-Georges Haudricourt had demonstrated
regarding Melanesian horticulture (Haudricourt
1964). This general principle that also apply to
trees.

Moreover, a major commonality between
Number 110 Service and Ama Forest is that they
both bring together a form of biodiversity that
could almost be called terroir, as trees originate
fromvillages and long-humanized landscapes. To

some extent, the nurseries and greenhouses of
Number 110 and the artificial embankment of
Ama Forest are ex-situ conservation sites. In
biodiversity conservation, the longstanding dis-
tinction between ex-situ (parks, zoos, gardens,
seed and gene banks) and in-situ (where species
are preserved within their dynamic natural envi-
ronments) has been widely discussed. However,
in the case of domesticated species – plant varie-
ties and animal breeds –, this opposition over-
looks the importance of human sociability in the
conservation process.16

The case studies in this article alignwith obser-
vations made by John Hartigan and Theresa
Miller: first, human sociability is literally part of
the environment of plants; second, care and
affects are fundamental to human relationships
with trees. The range of human activities regar-
dingplants grants adistinctly social existence for
plants. In these Japanese examples, we can
clearly see the importance of intertwining the
histories of plants with those of people, through
storytelling, assigned names, affectionate lan-
guage, and numerous rituals dedicated to trees
(ceremonies for returningseedlings to theirplace
of origin, planting festivals, biannual seed collec-
tion events, etc.). Just like traditional agricultu-
ral rites, these rituals are rooted in technical
practices – yet they hold significance beyond
their functional role. The activities surrounding
tree propagation seem to take up asmuch– if not
more–place than theactualworkofpropagation,
and even plantmaintenance itself. All this collec-
tive investment helps counterbalance the small
and isolated nature of these fragile patches –
whether they be greenhouses or planting sites. It
also explains why these propagation efforts have
been successfully working over the years.

If the Number 110 Service and Ama Forest
persist, it is not that much due to their institu-
tional status than because they are sustained by
networks of residents, amateurs, and specialists
devoted to tree care: that is, individuals who
openly express emotional attachment to them.

Yet, as demonstrated by extensive research on
care, no matter how broad its scope, care is by
definition selective (Tronto 1993, 2015). Simi-

16 At least until industrial agriculture replaces them with
recreated environments and machines.
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larly, emotional attachment to livingbeings isnot
only selective but also exclusive (Martin et al.
2015). AsYi-FuTuanpointed out in an important
book on domestication, affection can even deve-
lop at the expense of – other places, species,
individuals... «While entire forests are ruthlessly
cleared without a thought,» Tuan asserted, «a
few treasured twigs may be saved, put in a basin
to simulate a forest, andbemuchadmired» (Tuan
1984: 162).

Is this process at work in Number 110 Service
and Amagasaki forest? It could be. In both cases,
attention is so focused on the trees and their
perpetuation that it ends up excluding a crucial
aspect: their ecological environment, currentand
– above all – future. In both cases, practices and
discourse are so intensely focused on trees and

their perpetuation that they tend to obscure the
crucial question of their broader ecological envi-
ronment – present and future. However, both
projects also illustrate the practical effectiveness
of small-scale efforts, collective engagement, and
the involvement of local residents and volunteers
in sustaining tree conservation projects. Govern-
mental and administrative biodiversity conser-
vation strategies could take these aspects into
greater account.
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Résumé
Nous adoptons souvent sans effort la perspective visuelle d’autrui : nous nous représentons un

aspect de notre environnement que les autres perçoivent actuellement. Cependant, adopter la
perspective de quelqu’un peut interférer avec notre propre traitement perceptif, car le regard d’une
autre personne peut affecter notre capacité à détecter des stimuli dans une scène. Nous ne savons pas
à ce jour si notre évaluation cognitive de ces jugements est également affectée, et comment cela
pourraitmoduler le rôle normatif de la perception dans la justification de nos croyances sur lemonde.
Dans cet article, je décris les conséquences philosophiques des influences sociales sur la perception
et présente les résultats d’une étude scientifique examinant comment la prise deperspective influence
les jugements métacognitifs des participants concernant leurs réponses perceptives.

Mots-clés
Prise de perspective, métacognition, cognition sociale, confiance, épistémologie.

How others influence our perception and cognition?
Abstract

We often effortlessly take the perceptual perspective of others: we represent some aspect of the
environment that others currently perceive. However, taking someone’s perspective can interfere
with one’s perceptual processing, as another person’s gaze can affect our ability to detect stimuli in
a scene. But it is still unclear whether our cognitive evaluation of those judgements is also affected,
andhow this couldmodulate the normative role of perception in justifying our beliefs about theworld.
Here, I describe the philosophical consequences of social influences on perception, and report the
findings of a scientific study investigating how perspective-taking influences participants’ metaco-
gnitive judgements about their perceptual responses.

Keywords
Perspective-taking, metacognition, social cognition, confidence, epistemology.

Introduction

L’étude philosophique et scientifique de
la perception s’est principalement
concentrée sur un individu seul. La
perception est supposée être un pro-
cessus essentiellement individuel,

généré à partir de notre propre point de vue
unique sur le monde. Cependant, de nombreuses
expériences perceptives ne sont pas uniquement

individuelles, mais partagées socialement : nous
regardons collectivement la balle lors d’unmatch
de tennis, desmédecins examinent ensemble des
radiographies pour détecter des tumeurs, des
chasseurs traquent leur proie en groupe et des
musiciens portent conjointement attention à la
musique qu’ils jouent.

Le partage de notre monde perceptif avec
autrui nous est naturel grâce à notre capacité
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fondamentale à adopter la perspective d’autrui :
être sensible à ce que les autres voient et per-
çoivent. Toutefois, adopter la perspective de
quelqu’un peut interagir avec notre propre trai-
tement perceptif, induisant une interférence cen-
trée sur autrui, dite « altercentrique ». Selon
l’endroit où elle dirige son attention, le regard
d’une autre personne peut soit faciliter, soit
entraver notre capacité à détecter et à discrimi-
ner des objets dans une scène (Samson et al.,
2010). Nous reconnaissons également plus faci-
lement desmots à l’envers lorsqu’ils sont alignés
avec le point de vue de quelqu’un d’autre (Ward
et al., 2019), et la détection de motifs presque
imperceptibles est facilitée lorsque quelqu’un
d’autre partage notre point de vue (Seow & Fle-
ming, 2019). La perception humaine n’est pas
nécessairement ancrée dans un cadre de réfé-
rence égocentré. Au contraire, nous encodons
souvent la perspective d’autrui et ajustons notre
cadre de référence en conséquence, même
lorsque cela nuit à notre propre performance
dans certaines tâches (Fig. 1) (Kampis & Sou-
thgate, 2020).

Ces influences sociales sur la perception
peuvent avoir d’importantes conséquences pour
les débats épistémologiques : modulent-elles le
rôle épistémique de l’expérience perceptive dans
la justification des actions et des croyances ? En
même temps, la recherche philosophique doit
s’appuyer sur une compréhension scientifique
des phénomènes impliqués. Des études anté-
rieures montrent que l’interférence altercen
trique dans nos jugements perceptifs se produit
spontanément et peut être involontaire dans une
certaine mesure (O’Grady et al., 2020). Cepen-

dant, on ignoreencoredansquellemesure ce type
d’influence sociale affecte également les proces-
sus cognitifs supérieurs liés à la perception.
L’adoption de la perspective d’autrui influence-
t-elle l’évaluation cognitive de nos perceptions ?

Dans cet article, je décris d’abord une analyse
philosophique des conséquences de l’interfé-
rence altercentrique (Battich, à paraître), puis je
décrits les résultats d’une étude scientifique sur
les influences de la prise de perspective sur l’éva-
luation cognitive de notre perception (Battich
et al., 2025).

La rationalité des influences sociales
sur la perception

L’expérience perceptive est souvent considé-
rée comme fournissant un soutien rationnel à
nos croyances, intentions et désirs. Lorsquenous
apercevons une baie sur un buisson, observa-
tion nous permet de conclure raisonnablement
qu’il y a bien une baie sur le buisson. En termes
philosophiques, notre connaissance est justifiée
perceptivement. Les théories au sujet de la justi-
fication perceptive ont des implications impor-
tantes : un témoin dans un procès doit rapporter
ce qu’il a vu ou entendu, un arbitre dans un
événement sportif doit prendre des décisions
rapides sur la base de ses perceptions, etmême la
simple croyancequenousvoyonsdesbaies surun
buisson particulier coûtera un effort si nous nous
rendons compte quenousnous sommes trompés.
Les théories de l’épistémologie normative four-
nissent des lignes directrices sur lamanière dont
nous devrions nous comporter rationnellement
dans de telles situations.

Les débats sur la justification perceptive se
sont concentrés sur l’individu seul. Cependant,
comme nous l’avons vu, la perception est souvent
altercentrique, interférant avec nos propres expé-
riences et jugements perceptifs. Qu’advient-il du
rôle normatif de l’expérience lors d’une interfé-
rence altercentrique en perception ? J’aborde
cette question plus en détail dans Battich (à
paraître). Le but de cet article est d’introduire ce
phénomène et de cartographier son profil épisté-
mique. J’avance que, sous certaines conditions,
l’interférence altercentrique pose des problèmes
uniques pour le rôle justificatif épistémique de la
perception, notamment pour l’approche tradi-
tionnelle de la justification perceptive.

Selon cette approche traditionnelle, le simple
fait d’avoir une expérience perceptive suffit à

Figure 1. Encodage spontané de la perspective
d’une autre personne (flèche en pointillé) vers la
même cible (A) ou vers une cible ou direction
différente (B) par rapport à la perspective
égocentrée (flèche pleine).
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fournir une justification pour les croyances rela-
tives au contenu de cette expérience (Siegel,
2017). Cette conception propose une approche
simple et attrayante de la justification percep-
tive : nous sommes justifiés à croire que le buis-
son porte des baies parce qu’il en a l’apparence.
Il existe un lien justificatif direct entre l’informa-
tion sensorielle pertinente que nous expérimen-
tons et les jugements et croyances fondés sur
cette expérience. Les influences altercentriques
sur l’expérience perceptive peuvent rompre ce
lien justificatif. Lorsque nous cherchons des
baies, la perspective d’une autre personne peut
nous amener à ne pas remarquer une baie par-
tiellement visible que nous aurions détectée
autrement.Dans ce cas, notre expériencevisuelle
est biaisée par des informations sensorielles et
cognitives non pertinentes.

Malheureusement, les théories traditionnelles
de la justification perceptive ne suffisent pas à
expliquer le statut épistémique de la perception
influencée socialement. D’après ces théories,
l’origine d’une expérience perceptive—qu’elle ait
été biaisée par un autre processus ou phéno-
mène, y compris la présence d’autrui — ne joue
aucun rôle clair dans sa force justificative. Nous
sommes justifiés à croire ce que nous percevons,
même si notre expérience est erronée. En effet, il
peut arriver que nos croyances ou désirs
influencent notre perception. Par exemple, nous
pouvons désirer si ardemment trouver des baies
que nous avons l’impression d’en voir beaucoup
sur les buissons, alors qu’ il n’y en a en réalité
aucune. Ou nous pouvons avoir le préjugé qu’une
personne devant nous est dangereuse unique-
ment à cause de la couleur de sa peau, et cette
supposition nous fait croire que nous voyons
une arme dans sa main alors qu’elle ne tient
qu’un téléphone portable. Intuitivement, il y a
quelque chose d’irrationnel dans cette structure
justificative.

Pour Siegel (2017), les expériences et juge-
ments perceptifs « détournés » se produisent
lorsque quelque chose ne va pas dans la percep-
tion : nous ne donnons pas le poids approprié aux
données perceptives — parce que nous accordons
plus de poids à notre désir de trouver des baies,
par exemple, ou à nos préjugés. En développant
cette idée, j’introduis le concept novateur d’expé-
riences détournées altercentriques : « Lorsque des
jugements perceptifs ou des expériences percep-

tives résultent deprocessusqui accordent tropde
poids aux informations issues des cadres de réfé-
rence altercentré et n’accordent pas le poids
nécessaire aux données perceptives de son
propre cadre de référence égocentré. » Lorsque
deux perspectives perceptives diffèrent (voir
Fig. 1B), le jugement perceptif final peut ne pas
être justifié rationnellement, car le contenu de la
perspective d’autrui s’immisce dans le contenu
de la nôtre, altérant ainsi notre sensibilité ration-
nelle aux données perceptives issues de notre
propre perspective. Cependant, le biais altercen-
trique n’est pas toujours épistémiquement dom-
mageable. Il a été suggéré que partager la per-
ceptiondumêmeobjetavecautrui approfondit ou
améliore le traitement de l’information percep-
tive (Kampis & Southgate, 2020). Si nous diri-
geons tous deux notre attention vers la même
cible (voir Fig. 1A), le biais altercentrique peut
renforcer notre justification perceptive : nous
pouvons être plus justifié à avoir confiance en
notre expérience et en nos jugements perceptifs,
ou encore être plus apte à remarquer lorsque
nous faisons une erreur perceptive.

À ce stade, l’analyse philosophique atteint
les limites de notre compréhension empirique
actuelle.Démêler correctement les conséquences
épistémiques des interférences altercentriques
nécessite de répondre à une question scienti-
fique : dans quellemesure les influences altercen-
triques sur la perception sont-elles accessibles à
une évaluation cognitive ?

Partager des percepts avec autrui améliore
la métacognition perceptive

DansBattich et al. (2025), nous avons étudié si
la prise de perspective sociale peut influencer
l’évaluation métacognitive des participants sur
leurs réponses perceptives et dans quellemesure
le partage de la perception peut améliorer l’effi-
cacité métacognitive. La métacognition fait réfé-
rence aux processus cognitifs permettant d’éva-
luer et de contrôler ses propres états mentaux, y
compris les états perceptifs (Proust, 2010). La
métacognition perceptive est la capacité à distin-
guer des jugements perceptifs corrects de ceux
incorrects. La métacognition est d’autant plus
efficace lorsqu’il existe une association étroite
entre la confiance dans l’exactitude de ses juge-
ments perceptifs et leur précision réelle (Fleming
& Lau, 2014). La métacognition perceptive est
une compétence essentielle du quotidien : par
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exemple, lorsque nous hésitonsà reconnaître un
ami de l’autre côté de la rue et que nous décidons
de nous approcher avant de l’appeler, ou encore
lorsquenous décidons de faire confiance (ounon)
à ses capacités perceptives pour conduire par
temps de brouillard. L’interférence altercen-
trique sur les jugements perceptifs affecte-t-elle
également notre évaluation de ces jugements ?

Pour répondre à cette question, nous avons
mené une expérience de détection de contraste
dans laquelle les participants devaient identifier
un motif de lignes blanches et noires à faible
contraste (appelé motif « Gabor ») sur un fond
gris (Seow & Fleming, 2019). À chaque essai, les
participants voyaient soit la cible Gabor (condi-
tion présente), soit une image bruitée (condition
absente) et devaient indiquer s’ils percevaient ou
non la cible. Un avatar était positionné au centre
de l’écran, avec une orientation soit congruente,
soit incongruente par rapport à l’emplacement
du stimulus (voir Fig. 2). Les participants
devaient ensuite évaluer leur niveaude confiance
quant à l’exactitude de leur réponse.

Selon l’hypothèse de l’interférence altercen-
trique, adopter le point de vue de l’avatar amé-
liore le traitement perceptif et cognitif dans la
direction de ce point de vue. Cette hypothèse
prédit que la congruence sociale de la perspective
favorise une meilleure précision ainsi qu’une
métacognition optimale : adopter la perspective

de l’avatar améliore le jugement d’un participant
sur les indices sensoriels disponibles et sa capa-
cité à détecter ses erreurs lors des essais
congruents par rapport aux essais incongruents.
Cette hypothèse prévoit donc une plus grande
précision dans la détection de la cible et une
meilleure efficacitémétacognitive dans les essais
congruents par rapport aux essais incongruents.

L’hypothèse de l’interférence altercentrique
suggère également que toute influence de la
congruence sur la précision et la métacognition
résultede laprisedeperspective, c’est-à-direde la
sensibilité à ce que l’avatar peut ou ne peut pas
percevoir. Une hypothèse alternative, dite
d’« orientation directionnelle », soutient au
contraire que les effets de congruence (s’ils
existent) sont médiés par un mécanisme général
d’orientation attentionnelle : l’avatar influence-
rait les participants de la même manière qu’une
flècheouunsonsaillant, sansqu’il soitnécessaire
d’être sensibilisé à sa perspective (Heyes, 2014).
Pour départager ces hypothèses, nous avons
varié l’accès visuel de l’avatar en présentant soit
un avatar voyant, soit un avatar non-voyant por-
tant un bandeau sur les yeux (voir Fig. 2).

Nous avons recruté 35 participants
(23 femmes, âge moyen = 30,46 ans) ayant tous
une vision normale ou corrigée à la normale.
Pour garantir une interprétation valide des résul-
tats à travers les conditions, nous avons exclu

Figure 2. Conditions expérimentales et configuration de l’étude.
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5 participants dont la précision moyenne était
inférieure à 55 % ou supérieure à 95 %, toutes
conditions confondues. Nous avons également
exclu3participants supplémentairesde l’analyse
en raisonde résultats extrêmes enprécision et en
efficacité métacognitive, suggérant qu’ils
n’avaient pas respecté les instructions.

Pour quantifier et tester l’effet de la
congruence sur les jugements métacognitifs,
nous avons utilisé des méthodes computation-
nelles basées sur la théorie de la détection du
signal (SDT). Nous avons opérationnalisé l’effi-
cacité métacognitive en utilisant la mesure
log(M-ratio) = log(meta-d’/d’), où d’ désigne la
sensibilité à détecter la cible et meta-d’ repré-
sente la sensibilité idéale d’un observateur par-
fait, étant donné les indices utilisés par le parti-

cipant pour évaluer sa confiance (Maniscalco &
Lau, 2012). Ce ratio indique la différence entre
les indices perceptifs utilisés pour le jugement
métacognitif par rapport au jugement perceptif.
Un individu avec un log(M-ratio) de 0 aurait une
efficacité métacognitive idéale, utilisant les
mêmes indices perceptifs pour ses décisions per-
ceptives et métacognitives.

Nous avons constaté que les participants
étaient à la fois plus rapides (p S .001) et plus
précis (pS .001)pourdétecterunecibleprésente
lorsque son emplacement était congruent avec la
perspective de l’avatar. De plus, l’effet de
congruence sur la précision était significatif dans
les conditions avatar voyant et avatar non-voyant
(voir Fig. 3A). Ces résultats sont conformes à
l’hypothèse de l’orientation directionnelle, sug-

Figure3.Effets de la congruence (congruent vs. incongruent) sur la précision (A) et l’efficacitémétacognitive
(B). Moyenne globale en noir, moyenne de chaque participant en couleur. (*pS .05, **pS .01, ***pS .001,
n.s. : non significatif.)
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gérant que la précision était influencée par des
indices directionnels de basniveauplutôt quepar
la prise de perspective.

En parallèle des résultats de précision, les
évaluations de confiance des participants étaient
significativement plus élevées lorsque la perspec-
tive de l’avatar était congruente avec une cible
présente (p S .001). Ce résultat est attendu,
puisque le niveau de confiance tend à corréler
avec la performance en précision (Fleming &
Lau, 2014). Cependant, des évaluations de
confiance plus élevées n’impliquent pas nécessai-
rement une meilleure efficacité métacognitive,
c’est-à-dire une meilleure capacité à distinguer
les jugements perceptifs corrects des incorrects.
Contrairement aux résultats de précision, l’effi-
cacité métacognitive était significativement plus
élevée lorsque la perspective de l’avatar était
congruente avec le stimulus, mais uniquement
dans la condition voyant (p S .001) (voir
Fig. 3B).

Ces résultats apportent des preuves en faveur
de l’hypothèse altercentrique : les effets de
l’orientation de l’avatar sur l’efficacité métaco-
gnitive sontmodulésparuneévaluationde ceque
l’avatar peut ou ne peut pas voir. Dans notre
paradigme, la précision perceptive est donc
influencée par la collecte d’indices directionnels
de bas niveau de
l’avatar, comme
s’il s’agissait d’une
flèche. Cependant,
l’évaluation méta-
cognitive de la
décision percep-
tive est elle-même
modulée par la
prise de perspec-
tive de l’avatar et
l’estimation de sa
capacité à voir la cible. Ensemble, nos résultats
suggèrent que la prise de perspective affecte
effectivement les processus cognitifs supérieurs
dans la prise de décision perceptive.

Les mécanismes par lesquels la prise de pers-
pective influence la métacognition perceptive
restent à élucider. Une hypothèse préliminaire
est que la prise de perspectivemobilise desméca-
nismes qui se chevauchent, ou finissent par coop-
ter, ceux qui soutiennent l’évaluation de ses
propres états perceptifs. Cette idée est cohérente
avec la proposition selon laquelle les capacités

métacognitives explicites partagent certaines
ressources fonctionnelles et neurales avec la
« mentalisation », c’est-à-dire la capacité à éva-
luer et à comprendre les états mentaux d’autrui
(Carruthers, 2009). La prise de perspective
sociale est une formeminimale dementalisation,
qui nécessite la représentation des états percep-
tifs d’autrui (Apperly, 2011). Nos résultats mon-
trant qu’elle peut influencer l’efficacité métaco-
gnitive au cours de la même tâche fournissent
unebasepourdes étudesplus approfondies sur la
relation entre la mentalisation et la métacogni-
tion.

En revenant à l’analyse philosophique précé-
dente, ces résultats soutiennent également la
théorie selon laquelle, au moins dans certaines
situations, le partage de la perception avec autrui
peut renforcer le rôle épistémique de notre expé-
rience perceptive dans la justification de nos
jugements et croyances.

Conclusion
Les êtres humains sont des animaux ultra-

sociaux (Tomasello, 2019), et la perception par-
tagée socialement joue un rôle fondamental dans
notre vie cognitive. La philosophie de la percep-
tion s’intéresse de plus en plus à l’analyse de
l’influence des préjugés et stéréotypes sur notre

perception. La pos-
sibilité d’une inter-
férence altercen-
trique sur la per-
ception met en
l u m i è r e l e s
influences sociales
à un niveau plus
fondamental et
immédiat de l’inte-
raction sociale.
Cependant, elle

révèle également des lacunes empiriques dans
notre compréhension des influences sociales sur
la perception et la cognition.

Notre étude empirique démontre que l’effica-
citémétacognitiveperceptivepeutêtreaméliorée
socialement par le partage de la perception des
mêmes objets avec autrui. Cette étude ouvre la
voie à des travaux futurs sur la métacognition
dans les domaines sociaux, ainsi que sur l’inte-
raction entre la mentalisation et la métacogni-
tion. Plus largement, nos résultats contribuent à
la recherche croissante sur la manière dont le

“Notre étude empirique démontre que
l’efficacité métacognitive perceptive peut
être améliorée socialement par le partage
de la perception des mêmes objets
avec autrui. Cette étude ouvre la voie à
des travaux futurs sur la métacognition
dans les domaines sociaux.”
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traitement perceptif et cognitif du monde par un
individu est affecté par le contexte social dans
lequel ces processus se déroulent.
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Introduction

Thephilosophical and scientific study of
perception has been predominantly
centred on the solitary mind. Percep-
tion is assumed to be a paradigmatic
individual process, generated frommy

unique standpoint in the world. However, many
perceptual experiences are not merely indivi-
dual, but socially shared: we collectively look at
the ball in a tennis game, doctors jointly assess
radiographs to detect tumours, hunters track
prey together, andmusicianswill jointlyattend to
the music they play.

Sharing our perceptual world with others
comes effortlessly to us, courtesy of our basic
ability of perspective-taking: being sensitive to
what other people are seeing and perceiving. But
taking someone’s perspective can interfere with
one’s own perceptual processing, inducing an
other-centred, or «altercentric», interference.
Depending on where they are attending, another
person’s gaze can either facilitate or impair our
ability to detect and discriminate objects in a
scene (Samson et al., 2010).We are also better at
recognising upside-downwordswhen theymatch
someoneelse’s viewpoint (Wardet al., 2019), and
detecting nearly imperceptible patterns is easier
whensomeoneelse shares our viewpoint (Seow&
Fleming 2019). Human perception is not neces-
sarily anchored in an egocentric frame of refe-
rence. Rather, we often encode others’ perspec-
tives and shift our frame of reference
accordingly, even when this is detrimental to our
tasks (Fig. 1) (Kampis & Southgate, 2020).

These social influences on perception can have
important consequences for epistemology
debates: do such influences modulate the episte-
mic role of perceptual experience in justifying
actions and beliefs? Philosophical research,
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however, needs to be supported by scientific
understanding of the phenomena involved. Pre-
vious studies show that altercentric interference
on our perceptual judgements occurs sponta-
neously and may be involuntary to some extent
(O’Grady et al., 2020). But it remains unclear to
what extent this type of social influence also
affects higher cognitive processes related to per-
ception. Does perspective-taking also affect the
cognitive evaluation of what we perceive?

In this article, I first describe a philosophical
analysis of the consequencesof altercentric inter-
ference (Battich, forthcoming), and then report
the findings of a scientific study about the
influences of perspective-taking on the cognitive
evaluation of our perception (Battich et al.,
2025).

The rationality of social influences
on perception

Perceptual experience is often taken to give
rational support for our beliefs, intentions, and
desires. When you perceive a berry on this bush,
that perceptual experience makes it reasonable
for you to believe that there is in fact a berry on
the bush. You know the berry is there because
you see it. In philosophical parlance, your know-
ledge is perceptually justified. Theories of how
perceptual justification works have important
implications: a witness in a court case is called to
relate what they have seen or heard, a referee in
a sports gamemustmake fast decisions based on
their perceptions, and even your simple belief
that you see a strawberry on this particular bush
will waste you some effort when you reach out
and realise you were mistaken. Theories of nor-

mative epistemology provide some guidelines for
how we should behave rationally in such situa-
tions.

Debates about perceptual justification have
been focused on the solitary individual. But, as
we have seen, perception is often «altercentric»,
which interferes with or biases our own percep-
tual experiences and judgements.What happens
to the normative role of experience during
altercentric interferences on perception? I
address this question in Battich (forthcoming).
The goal of the article is to introduce this pheno-
menonandmap its epistemicprofile. I argue that,
under certain conditions, altercentric interfe-
rence poses unique problems to the epistemic
justificatory role of perception, and particularly
to the traditional approach to perceptual justifi-
cation.

According to the traditional view, merely
having a perceptual experience suffices to pro-
vide justification for beliefs related to the
contents of that experience (Siegel, 2017). This
view provides a simple and appealing take on
perceptual justification: you are justified in belie-
ving that the bush contains berries because it
looks that way. There is a direct justificatory link
between the relevant sensory information that
you experience, and the judgements and beliefs
based on that experience. Altercentric influences
on perceptual experience can break this justifi-
catory link. When looking for strawberries in a
bush, someone else’s perspective can affect your
experience so that you miss a partially visible
berry youwould otherwise detect. However, your
visual experience is then biased by irrelevant
sensory and cognitive information.

Unfortunately, traditional theories of percep-
tual justification cannot explain the epistemic
status of socially influenced perception. For
these theories, the origin of a perceptual expe-
rience — whether it was biased by any other
process or phenomena, including the presence of
others — plays no clear role in its justificatory
force. You are justified to believe in what you
experience, even if your experience is wrong. For
example, there may be instances where your
beliefs or desires influence your perception. You
desire to find berries so much, that you seem to
see a lot of them over the bushes, when in reality
there are none. Or you have the prejudiced
assumption that the person in front of you is

Figure 1. Spontaneous encoding of another
person’s perspective (dashed arrow) toward the
same (A) or a different (B) target or direction
compared to one’s egocentric perspective (solid
arrow).
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dangerous just because of the colour of their skin,
and this assumption makes you think you see a
gun in their hand, when all they hold is a mobile
phone. Intuitively, there is something irrational
about this justificatory structure.

For Siegel (2017), hijacked perceptual expe-
riences and judgements occur when something in
perception goes awry: when perceptual inputs are
not given proper weight — because you give more
weight to a desire for berries, for example, or to
prejudiced beliefs. Expanding on this idea, I intro-
duce the novel concept of altercentric hijacked expe-
riences:«When perceptual judgements or percep-
tual experiences arise from processes that give
information fromothers’ perspectival frameworks
too much weight and fail to give proper weight to
perceptual inputs from one’s own perspectival
framework.» Here, when two perceptual perspec-
tives are different (see Fig. 1B), the concluding
perceptual judgement may not be rationally justi-
fied, to the extent that the content of another’s
perspective bleeds into the content of your own
perspective, impairing your rational sensitivity to
the perceptual inputs from your own perspective.
But altercentric bias may not be always epistemi-
cally damaging. It has been suggested that sharing
perception to the same object with others deepens
or enhances the processing of perceptual informa-
tion (Kampis&Southgate, 2020). If both of you are
attending to the same target (see Fig. 1A),
altercentric bias may result in a boost to your
perceptual justification: you may justifiably be
more confident in your experience and the percep-
tual judgements you make, or better at noticing
when you make a perceptual mistake.

At this point, philosophical analysis runs
against the limits of our current empirical
understanding. Properly disentangling further
epistemic consequences of altercentric interfe-
rence on perception requires addressing a scien-
tific question: to what extent are the altercentric
influences on perception accessible to cognitive
assessment?

Sharing percepts with others improves
perceptual metacognition

In Battich et al. (2025), we investigated whe-
ther social perspective-taking can influence par-
ticipants’ metacognitive evaluation of their per-
ceptual responses, and to what extent sharing
perception can improvemetacognitive efficiency.
Metacognition refers to the cognitive processes

of evaluating and controlling one’s own mental
states, including perceptual states (Proust,
2010). Perceptual metacognition is the ability to
distinguish between correct and incorrect per-
ceptual judgements. Metacognition is more effi-
cient when there is a close association between
the confidence that one’s perceptual judgements
are accurate and the real accuracy of those jud-
gements (Fleming & Lau, 2014). Perceptual
metacognition is an essential skill we use every
daywhen, for example, being unsurewhether the
person you see across the street is your friend,
you decide to get closer rather than call themout,
orwhen trusting (ornot) yourperceptual abilities
to drive on a foggy day. Does altercentric inter-
ference on perceptual judgements also affect our
evaluation of those judgements?

To address this question, in our study partici-
pants performeda contrast detection task,where
they had to detect a low-contrast pattern of white
and black lines (called a «Gabor» pattern) over a
grey background (Seow & Fleming, 2019). In
each trial, participants were shown either the
Gabor target (present condition) or a noise patch
(absent condition), and asked to report whether
they perceived the target. An avatar was situated
in the centre of the screen with its perspective
oriented either congruent or incongruent with
the stimulus location (see Fig. 2). Participants
were then asked to report how confident they
were about the accuracy of their response.

According to the altercentric interference
hypothesis, taking the avatar’s viewpoint will
enhance perceptual and cognitive processing in
the direction of that viewpoint. On this hypothe-
sis, social perspective congruency fosters better
accuracy as well as optimal metacognition:
taking the avatar’s perspective improves a parti-
cipant’s judgement of their available sensory
evidence and their detection of errors during
congruent trials compared to incongruent trials.
This hypothesis thus predicts a higher accuracy
in detecting the target and higher metacognitive
efficiency in congruent vs. incongruent trials.

The altercentric interference hypothesis also
proposes that any influence of congruency on
accuracy and metacognition is due to perspec-
tive-taking, that is, being sensitive to what the
avatar can and cannot perceive. An alternative
«directional-orienting» hypothesis holds instead
that congruency effects (if they are present) are
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mediated by a domain-general orienting mecha-
nism: the avatar affects us much like an arrow or
a salient sound might do, without participants
being sensitive to the avatar’s perspective
(Heyes, 2014). To arbitrate between these
hypotheses, we manipulated the avatar’s visual
access by presenting either a seeing avatar or a
non-seeing blindfolded avatar (see Fig. 2).

We recruited 35 (23 female, Mean age =
30.46 years) participants. All participants had
normal or corrected-to-normal vision. To allow
for meaningful interpretation of results across
conditions, we excluded 5 participants from fur-
ther analysis due to a mean accuracy of less than
55% or over 95%, aggregated across all condi-
tions. We further excluded 3 participants from
the analysis sample, as they showed extreme
outlier results in accuracy and metacognitive
efficiency, suggesting they didn’t complywith the
instructions.

To quantify and test the effect of congruency on
metacognitive judgements, we used computatio-
nal methods based on Signal Detection Theory
(SDT). We operationalised metacognitive effi-
ciency using the measure log(M-ratio) = log(meta-
d’/d’), where d’ refers to the sensitivity in detec-
ting the target, andmeta-d’ refers to the d’ that an
ideal observer would have, given the evidence the
participantused to report their confidence (Manis-
calco & Lau, 2012). This ratio gives an indication

of the difference in perceptual evidence used for
the metacognitive judgement relative to the per-
ceptual judgement. A personwith a log(M-ratio) of
0 will have ideal metacognitive efficiency, basing
theirperceptualdecisionsand theirmetacognitive
judgements on the same evidence.

We found that participants were both faster
(pS .001) andmore accurate (pS .001) to detect
a present target stimulus when its location was
congruent with the avatar’s perspective. Moreo-
ver, the congruency effect on accuracy was signi-
ficant in both the seeing and non-seeing avatar
conditions (seeFig. 3A). These results are in line
with the «directional orienting» hypothesis, sug-
gesting that accuracy was affected by low-level
directional cueing, and not fully by perspective-
taking.

Mirroring the accuracy results, participants’
confidence ratings were significantly higher
when the avatar’s perspective was congruent
with a present target (p S .001). This is not
surprising, since level of confidence tends to
correlate with accuracy performance (Fleming
and Lau, 2014). But higher confidence ratings do
not necessarily lead to better or worse metaco-
gnitive efficiency, i.e., being better or worse at
distinguishing when one’s perceptual judgement
is correct or not. In contrast with our accuracy
results, metacognitive efficiency was signifi-
cantly higher when the avatar’s perspective was

Figure 2. Experimental conditions and set-up.
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congruent with the stimulus, but only in the
seeing condition (p S .001) (see Fig. 3B).

These results provide evidence consistentwith
the altercentric hypothesis: the effects of the
avatar’s orientation on metacognitive efficiency
aremodulated by an appraisal of what the avatar
can and cannot see. In our paradigm, then,
perceptual accuracy is modulated by gathering
low-level directional cues of the avatar, as if it
was an arrow. But the metacognitive appraisal
of perceptual decision is in turn modulated by
taking the perspective of the avatar and estima-
ting whether it can also see the target. Taken
together, our findings suggest that perspective-
taking does affect higher cognitive processes in
perceptual decision-making.

The mechanisms by which perspective-taking
affects perceptual metacognition are yet to be
determined.One tentative idea is thatperspective-
taking recruits mechanisms that overlap, or go on
to co-opt,mechanisms that support the evaluation
of one’s own perceptual states. This idea is
consistent with the proposal that explicit metaco-
gnition abilities share some functional and neural
resources with «mentalising», the ability to eva-
luate and understand other people’smental states
(Carruthers, 2009). As social perspective-taking is
a minimal form of mentalising, requiring repre-
sentation of other people’s perceptual states
(Apperly, 2011), our findings that it can influence
metacognitive efficiency during the same task pro-
vide a foundation for further studies on the rela-
tion between mentalising and metacognition.

Figure3.Effects of congruence (congruent vs. incongruent) on accuracy (A) andmetacognitive efficiency (B).
Overall mean in black, with each participant’s mean in colours. (*p S .05, **p S .01, ***p S .001, n.s.: not
significant.)
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Going back to the earlier philosophical analy-
sis, these findings also support the theory that, at
leastinsomesitua-
tions,sharingper-
c ep t i on wi th
others can bene-
fit the epistemic
roleofourpercep-
tual experience in
justifying our jud-
gements and
beliefs.

Conclusion
Humans are ultra-social animals (Tomasello,

2019), and socially shared perception plays a
fundamental role inourcognitive lives.Therehas
been an increasing interest in philosophy of per-
ception to analyse how prejudices and stereo-
types can affect our perception. The possibility of
altercentric interference on perception brings
the issue of social influences to amore fundamen-
tal and immediate level of social interaction. But
it also highlights empirical gaps in our unders-
tanding of social influences on perception and
cognition.

Our empirical study reveals that perceptual
metacognitive efficiency can be socially improved

by sharing percep-
tion of the same
objects with others.
This study provides
grounds for future
work on metacogni-
t ion in soc ia l
domains, and on the
interaction between
menta l is ing and

metacognition. More broadly, our findings contri-
bute to the growing research on how an indivi-
dual’s perceptual and cognitive processing of the
world is affected by the social context in which
these processes occur.
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Résumé
Comme beaucoup d’autres parasites, les acanthocéphales induisent chez leur hôte intermédiaire

des modifications des comportements anti-prédateurs, ce qui semble augmenter leurs chances de se
faire manger par l’hôte définitif du parasite. Ce phénomène pourrait s’expliquer par des interactions
avec les voies de synthèse de neuromodulateurs, impliqués dans des processus plus généraux que les
réponses spécifiques aux prédateurs. Dans cette étude, nous avons montré que les gammares
Gammarus fossarum (crustacés amphipodes) infectés par le parasite acanthocéphalePomphorhynchus
tereticollis montraient des niveaux d’anxiété plus bas que les gammares sains. Nous nous sommes
aussi intéressées à leurs capacités d’apprentissage, sans pouvoir montrer de différence.

Mots-clés
Parasitisme, manipulation du comportement, peur, anxiété, apprentissage

An undesirable anxiolytic
Abstract

Like many other parasites, acanthocephalans induce changes in the anti-predator behaviours of
their intermediate host, which appear to increase their chances of being eaten by the parasite’s
definitive host. This phenomenon could be explained by interactions with neuromodulator synthesis
pathways, involved in processes more general than predator-specific responses. In this study, we
showed thatGammarus fossarum (amphipod crustaceans) infectedwith the acanthocephalan parasite
Pomphorhynchus tereticollis displayed lower levels of anxiety than uninfected gammarids. We also
investigated their ability to learn, without being able to show any difference.

Keywords
Parasitism, behavioural manipulation, fear, anxiety, learning

Introduction

Denombreux parasites induisent chez
leur hôte des changements de com-
portements. Ce phénomène est sou-
vent constaté chez les parasites à
transmission trophique, c’est-à-dire

qui se transmettent à de nouveaux hôtes en se
faisant consommer avec leur hôte actuel : le
comportement de ce dernier semble de nature à
augmenter la probabilité de se faire manger par

un prédateur, ce qui est avantageux pour le para-
site (Fredensborg & Longoria, 2012 ; Lafferty &
Morris, 1996 ; Lagrue et al., 2007 ; Luong et al.,
2011). Les parasites acanthocéphales en sont un
bon exemple : pour passer du stade larvaire au
stade adulte et se reproduire, ces vers à tête
épineuse doivent obligatoirement passer d’un
hôtearthropode (insecte,myriapodeoucrustacé)
à un hôte vertébré. Le cycle de vie de l’espèce
Pomphorhynchus tereticollis, par exemple, com-
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prend un hôte du genre Gammarus (petits crus-
tacés amphipodes) – catégorisé « hôte intermé-
diaire » - puis un poisson – catégorisé « hôte
définitif » puisque c’est dans ses intestins que le
parasite peut se reproduire et donc boucler son
cycle de vie. Cette espèce, comme beaucoup
d’autres vers acanthocéphales, altère le compor-
tement des gammares de sorte qu’ils deviennent
plus imprudents (Fayardet al., 2020).Eneffet, au
contraire de leurs congénères sains, les gam-
mares infectés par P. tereticollis passent plus de
temps en eau libre que cachés sous les cailloux et
les végétaux au fond de la rivière ; ils sont géné-
ralementplus attirés par la lumière ; et, au lieude
trouver refuge lorsqu’une odeur de poisson se
manifeste, ils ont tendance à nager en direction
de cette odeur que leurs congénères sains fuient
(Dianne et al., 2011 ; Perrot-Minnot et al., 2007).
Cette imprudence de la part du gammare aug-
mente le risque de se faire attraper par un pois-
son et, par conséquent, les chances du parasite
d’atteindre la maturité sexuelle et de se repro-
duire avec d’autres individus se trouvant aussi
dans les intestins du poisson. Il a été démontré
que la proportion de gammares infectés retrou-
vés dans le système digestif des chabots en Bour-
gogne était dix fois plus grande que la proportion
de gammares infectés dans la population : cela
signifie qu’ils sont disproportionnellement plus
consommés que leurs congénères sains (Perrot-
Minnot et al., 2007).

Puisque ces changements de comportements
augmentent grandement la probabilité du para-
sitedeproduireunedescendance,onpeutsedeman-
der s’ils sont le
résultat de caracté-
r i s t i ques qu i
auraient été natu-
rellementsélection-
nées dans son
génome. Parmi de
nombreux méca-
nismes envisa -
geables, on peut
mentionner la pro-
duction et la sécré-
tiondeneuromodu-
lateurs (oude leurs
précurseurs)par leparasite, qui interfèrentdirec-
tement avec le système nerveux de son hôte
(Perrot-Minnot &Cézilly, 2013). Les neuromodu-
lateurs sont des molécules, telles que la dopa-

mine, la sérotonine et l’histamine, qui modulent
l’activité de populations de neurones. Ce qu’on
sait déjà, c’est que l’infection par les espèces
P. tereticollis et P. laevis est associée à une aug-
mentation de la sérotonine dans le cerveau des
gammares, bien que le mécanisme précis condui-
sant à cette augmentation soit encore inconnu
(Tain et al., 2006). La concentration en séroto-
nine chez ces gammares est d’ailleurs positive-
ment corrélée à l’intensité de leur attractionpour
la lumière - les individus sains préférant norma-
lement l’obscurité, ce qui est en général syno-
nyme de refuge à l’abri du regard de leurs préda-
teurs. De plus, l’injection de sérotonine chez les
gammares déclenche des comportements simi-
laires à ceux provoqués par l’infection parP. tere-
ticollis ou P. laevis (Perrot-Minnot et al., 2014).
Chez les invertébrés toutcommechez leshumains
et les autres vertébrés, la sérotonine est impli-
quée dans de nombreux processus cognitifs et
comportementaux, notamment ceux associés à la
peur, à l’anxiété et à l’apprentissage (Bacqué-
Cazenave et al., 2020). La première hypothèse
que nous avons donc posée est que les parasites
acanthocéphales, par le biais de mécanismes liés
à la production ou à la dégradation de la séroto-
nine, ne manipule pas seulement la peur des
prédateurs chez les gammares (Perrot-Minnot
et al., 2007), mais diminue aussi leur niveau
d’anxiété général.

Comment peut-on parler de peur et d’anxiété
chez des animaux qui ne peuvent pas nous com-
muniquer leurs émotions, ni même leur possibi-
lité d’en ressentir ? La définition d’une émotion

en tant que « état
du système ner-
veux central qui
donne lieu à des
réponses physiolo-
giques, comporte-
mentales et cogni-
tives » (Anderson
& Adolphs, 2014)
n’implique pas que
l’organisme soit
«conscient»deson
étatémotionnel.De
plus, ses compo-

santes sont mesurables. Dans ce contexte, l’an-
xiété est définie comme une émotion qui répond
à l’incertitude liéeàunepotentielle futuremenace
(incertitude quant à sa temporalité, sa nature ou

“Comme on observe que la réponse
comportementale des gammares à une
odeur de poisson (stimulus indiquant
une menace de prédation) est inversée
par l’infection (Perrot-Minnot et al.,
2007), notre supposition est que le
parasite réduit la peur chez son hôte.
Mais est-ce que cet effet est généralisable
à l’état anxieux ?”
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même son existence), ce qui la distingue de la
peur, qui elle répond à un stimulus indiquant une
menace (Perry & Baciadonna, 2017). Comme on
observe que la réponse comportementale des
gammares à une odeur de poisson (stimulus indi-
quant unemenace de prédation) est inversée par
l’infection (Perrot-Minnot et al., 2007), notre
supposition est que le parasite réduit la peur chez
son hôte. Mais est-ce que cet effet est générali-
sable à l’état anxieux ? Ces deux états émotion-
nels étant caractérisés par des processus neuro-
physiologiquespartiellementdifférents, répondre
à la question de l’effet des parasites acantho-
céphales sur l’anxiété permettrait aussi de cibler
plus précisément les investigations à mener sur
le plan mécanistique.

La deuxième hypothèse de ce projet visait à
évaluer l’effet du parasite P. tereticollis sur les
capacités d’apprentissage de son hôte amphi-
pode. Certains comportements anti-prédateurs,
absents chez les gammares infectés, pourraient
être appris. En effet, bien que certains signaux
déclenchent chez les proies une réaction de peur
innée,denouveauxsignauxpeuventêtreassociés
à une menace de prédation de manière acquise.
Certains animaux aquatiques, par exemple,
peuvent apprendre à associer des signaux olfac-
tifs d’alarme produits par des congénères en
situationdedétresse, provenant d’individus bles-
sés ou même d’individus digérés, à une nouvelle
odeur, celle-ci devenant indicatrice d’un danger
de prédation (Chivers et al., 1996 ; Ferrari et al.,
2008 ; Hazlett, 2003 ; Lucon-Xiccato et al., 2020 ;
Mirza et al., 2006 ; Zhao et al., 2006). D’autres
parasites sont associés à une altération des capa-
cités cognitives de leur hôte, et en particulier leur
capacité à apprendre (Fernando et al., 2010 ;
Gómez-Moracho et al., 2017 ; Sternberg et al.,
1997),mais celan’apasencoreétédémontré chez
les parasites acanthocéphales.

Pour vérifier l’effet d’un parasite acantho-
céphale sur 1) l’anxiété et 2) la capacité d’appren-
tissage de leur hôte intermédiaire, nous avons
mis en place deux expériences de comportement.
Dans la première, nous avons utilisé des impul-
sions électriques pour provoquer un stress chez
les gammares (de manière chronique et aiguë) et
tester si ce stress augmente le temps qu’ils
passent abrités, en fonction de leur état infec-
tieux. Les impulsions électriques ont été utilisées
comme source de stress chez d’autres crustacés

(Fossat et al., 2014, Magee and Elwood 2013).
Dans la deuxième expérience, nous avons condi-
tionné des gammares à associer une odeur de
fleur d’oranger (stimulus conditionnel) à un sti-
mulus appétitif (larve de chironome, nourriture
appréciée par les gammares) ou à un stimulus
aversif (nuoc mam, que les gammares fuient
quand ils y sont confrontés, peut-être à cause de
son odeur de poisson ou de sa teneur en sel).
Après plusieurs jours de conditionnement, nous
avons testé si les gammares avaient acquis une
attraction ou une aversion pour l’odeur de fleur
d’oranger.

Matériels et méthodes
Expérience 1 : manipulation du niveau d’anxiété

par traitements aigu et chronique de chocs élec-
triques

Pour cette expérience, des groupes de 15 à
20 gammares – Gammarus fossarum pêchés en
Bourgogne – ont été séparés par traitements et
en fonction de la présence ou non de cysta-
canthes. Cystacanthe est le nom donné au stade
mature des larves d’acanthocéphales, qui est
transmissible aux poissons et affecte les compor-
tements anti-prédateurs des gammares (le stade
précédent s’appelle acanthelle et produit l’effet
inverse de rendre les gammares encore plus pru-
dents ; Dianne et al., 2011). Un caillou et une
demi-soucoupe en terre cuite servaient de refuge
aux gammares et ils pouvaient se nourrir d’une
feuille d’orme.

L’exposition aux chocs électriques a été réali-
sée à l’aide d’un dispositif composé de boîtiers
rectangulaires en polymère (impression 3D)
contenant deux électrodes connectées à un
module de contrôle électronique (Perrot-Minnot
et al., 2021). Les groupes de gammares soumis au
traitement de « stress chronique » étaient placés
dans l’appareil une fois par jour pendant six jours
à des heures variables. L’appareil délivrait un
programme consistant en dix impulsions de deux
secondes à9Vadministrées àuneminuted’inter-
valle. Le traitement chroniqueprenait fin la veille
des tests d’utilisation du refuge. Le septième jour
de l’expérience, les gammares soumis au traite-
ment de « stress aigu » étaient placés dans les
boîtiers dudispositif de chocs électriques et expo-
sés à la même session de chocs électriques. Cinq
minutes après la fin du traitement aigu, nous
avons commencé à noter la position des gam-
mares toutes les trente secondes pendant dix
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minutes. La somme des observations pendant
lesquelles chaque gammare était à l’intérieur du
refuge (c’est-à-dire caché sous la demi-soucoupe
en terre cuite) représente son score d’anxiété (de
0 à 20). Les gammares témoins et ceux soumis
seulement au traitement chronique (donc
n’ayant pas reçu une session de chocs électriques
juste avant le test) étaient testés en même temps
que ceux soumis au traitement aigu.

Cette expérience a été répétée avec un traite-
ment plus intense : la session de chocs électrique
du traitement chronique consistait en vingt
impulsions (une toutes les trente secondes) les
trois premiers jours, puis dedix impulsions à15V
les trois jours suivants.Le traitementaiguconsis-
tait en dix impulsions de 15V.

Expérience 2 : apprentissage associatif olfactif
appétitif et aversif

Les gammares étaient logés individuellement
dansdepetits récipients en verre (diamètre 6 cm)
dans 20 ml d’eau, avec un caillou sous lequel se
cacher, 24 h avant la première session d’entraî-
nement. Une session d’entraînement consistait
en une injection de 4 ml d’eau de fleur d’oranger
(4,5 % ; stimulus conditionnel) dans le récipient,
immédiatement suivie d’une larve de chironome
morte (stimulus inconditionnel, SI) placée
devant leurs pièces buccales. Les gammares pou-
vaient se nourrir de cette larve pendant

30 minutes dans l’eau aromatisée. Ensuite, nous
vidions l’eau et les restes de chironomes tout en
conservant les gammares et les cailloux à l’inté-
rieur, rincions le récipient et ajoutions 20 ml
d’eau. Les gammares étaient soumis à deux
séances d’entraînement par jour, une le matin et
une l’après-midi. Ils étaient conditionnés pen-
dant quatre jours, suivis de deux jours de pause,
puis de trois jours supplémentaires de condition-
nement avant les tests de choix le dixième jour.
Les témoins étaient exposés aux stimuli condi-
tionnels et inconditionnels demanière dissociée :
soit ils recevaient des larves de chironomes une
heure après le rinçage de l’eau de fleur d’oranger,
soit ils recevaient le traitement à l’eau d’oranger
une heure après le retrait des larves de chiro-
nomes. Ces larves de chironomes étaient leur
seule source d’alimentation, pour augmenter
leur motivation à s’en saisir.

D’autres gammares étaient maintenus dans
les mêmes conditions et étaient entraînés le
même nombre de fois mais recevaient 4 ml d’eau
de fleur d’oranger, suivis de 4 ml de solution de
nuoc mam (12,5 %) dix secondes plus tard. Les
témoins ont reçu de l’eau au lieu de la solution de
nuoc mam. Pour tester si les gammares avaient
acquis une attraction ou une aversion pour
l’odeur de fleur d’oranger à la suite de son asso-
ciation avec un stimulus appétitif (la larve de
chironome) ou aversif (le nuocmam), nous avons

Figure 1 : Score d’utilisation du refuge dans les expériences de stress chronique et aigu à basse (gauche) et
haute (droite) intensité. Blanc : témoins ; gris clair : stress aigu ; gris moyen : stress chronique ; gris foncé :
traitement combiné de stress aigu et chronique. Les nombres sous les boîtes représentent le nombre de
gammares par groupe. Les barres horizontales connectent les traitements qui ont résulté en des scores
significativement différents selon des tests de Dunn avec correction de Benjamini-Hochberg pour les
comparaisons multiples.

GRP : fyssen JOB : annales38 DIV : 08_mp_Cozzarolo p. 4 folio : 50 --- 14/4/025 --- 9H4

ETHOLOGIE / PSYCHOLOGIE

50



utilisé un récipient en plastique de 17,2Z 4,3Z

1 cm divisé en 6 zones. Le gammare était placé
dans la partie centrale dans un anneaude 3 cmde
diamètre pour une minute d’acclimatation.
Ensuite, un morceau d’éponge était trempé dans
l’eau et placé dans la zone 1 ou 6 avec un boulon
posé dessus pour le maintenir en place, et un
autre morceau d’éponge était trempé dans de
l’eau de fleur d’oranger et placé dans la zone
opposée (6 ou 1). Ensuite, l’anneau central était
enlevé et la position du gammare suivie et enre-
gistrée à l’aide du logiciel BORIS pendant trois
minutes, à la suite de quoi les gammares étaient
disséqués pour déterminer leur statut infectieux.

Résultats et discussion

Effet du parasite sur un comportement de type
anxieux

Lors de la première expérience, les gammares
sains qui ont subi le traitement de stress aigu

(seul ou combiné au traitement chronique) ont
passé plus de temps sous leur refuge que les
gammares témoins n’ayant reçu aucun choc élec-
trique (Figure 1). Les gammares n’ayant reçu
que le traitement chronique ont passé plus de
temps sous le refuge que les témoins, mais seu-
lement dans l’expérience à haute intensité
(20Z9V/10Z15V). Les gammares infectés ont
obtenu des scores plus bas que les gammares
sains, et aucun des traitements n’a eu d’effet sur
leur temps passé sous le refuge.

Nous concluons donc qu’en effet, le parasite
P. tereticollis diminue les comportements de type
anxieux chez le gammare G. fossarum. Il reste à
déterminer à quelle étape du processus - traite-
ment de l’information, prise de décision, réaction
comportementale - le parasite intervient. Il nous
semble exclu que le parasite empêche la nocicep-
tion des gammares, puisque ceux-ci s’agitaient
(tail-flick, un réflexe utilisé comme indicateur de

Figure 2 : Différence entre le temps passé dans la zone contenant l’éponge imbibée de fleur d’oranger et le
temps passé de l’autre côté du dispositif en secondes. Les valeurs positives indiquent que le gammare a passé
plus de temps du côté odorant. Les chiffres sous les boîtes indiquent le nombre d’individus par groupe.
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nociception) lors des impulsions électriques. Afin
de déterminer les mécanismes en jeu, il faudra
combiner ce type d’observations comportemen-
tales à des analyses desmolécules secrétées par le
parasite et leurs interactions avec le système ner-
veuxde l’hôte.Nousdiscutonsdecesrésultatsplus
endétails dansCozzarolo&Perrot-Minnot (2022).

Effet du parasite sur l’apprentissage
Dans cette seconde expérience, les gammares

ne semblent pas avoir appris à associer le stimu-
lus conditionnel de fleur d’oranger à un stimulus
appétitif ou aversif (Figure 2). Il est possible que
le protocole de conditionnement que nous avons
utilisé soit inadapté. Si la période de condition-
nement était trop longue, les gammares ont peut-
être fini par se désensibiliser de l’odeur de fleur
d’oranger. De plus, les stimuli inconditionnels
n’étaient peut-être pas assez forts pour induire
une motivation à apprendre chez les gammares.
Dans le cas du nuoc mam, il n’est pas impossible
qu’il ait endommagé les récepteurs olfactifs ou le
système nerveux d’une manière qui inhiberait la
perception des autres odeurs.

Ledispositifdetestpourraitaussiêtre inadapté :
s’il est trop petit notamment, l’odeur de fleur
d’oranger peut se répandre rapidement dans tout
le récipient. Nous avons fait quelques tests visuels
préalables avec du colorant à la place de la fleur
d’oranger pour vérifier que la diffusion à partir du
carré d’éponge ne se répande pas jusqu’à l’autre
côté du dispositif pendant les trois minutes que
durent le test,maisnousnepouvionspasutiliserde
colorant lors des tests avec les gammares.

Les gammares sont capables d’apprendre, car
une expérience pilote utilisant des chocs élec-
triques commestimulus inconditionnel aversif et
un olfactomètre en Y comme dispositif de test de
choix amontré qu’ils avaient acquis une aversion
pour la fleur d’oranger. L’expérience présentée
ici sera répétée en utilisant un dispositif de choix
plus performant : un banc d’olfactomètres en Y à
détection automatique est en cours d’élaboration
et permettra d’effectuer en beaucoup moins de
temps et en simultané plusieurs tests pour opti-
miser le protocole de conditionnement associatif
des gammares.

Conclusion
Notre première expérience montre que l’effet

des cystacanthes de P. tereticollis sur la peur des
prédateurs de leurs hôtes gammares se généra-

lise à la réponse de type anxieux provoquée par
une source de stress de nature non-écologique.
Dans le cadre de l’étude des mécanismes qui per-
mettent la manipulation du comportement des
hôtespar lesparasites, ces résultatsnous incitent
à nous concentrer sur des voies générales de neu-
romodulation plutôt que des mécanismes plus
spécifiques.Finalement,étantdonnéque lesétats
émotionnels des animaux, en particulier la peur
et l’anxiété, modulent leurs capacités d’appren-
tissage (Gibelli et al 2019, Ohl et al 2002), il serait
pertinent de continuer à explorer cette piste.
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Introduction

Many parasites induce behavioral
changes in their hosts. This phe-
nomenon is often observed in tro-
phically transmitted parasites, i.e.
those that are transmitted to new

hosts by being consumedwith their current host:
the latter’s behavior seems likely to increase the
probability of being eaten by a predator, which is
advantageous for the parasite (Fredensborg &
Longoria, 2012; Lafferty &Morris, 1996; Lagrue
et al., 2007; Luong et al., 2011).Acanthocephalan
parasites are a good example: to move from the
larval stage to the adult stage and reproduce,
thorny-headedwormsmustmove fromanarthro-
pod host (insect, myriapod, or crustacean) to a
vertebrate host. The life cycle of the species
Pomphorhynchus tereticollis, for example,
includes a host of the genus Gammarus (small
amphipod crustaceans) - categorized as an «inter-
mediate host» - then a fish - the «definitive host»
since it is in its intestines that the parasite can
reproduce and thus complete its life cycle. This
species, like many other acanthocephalan
worms, alters the behavior of gammarids so that
they become less prudent (Fayard et al., 2020). In
fact, unlike their healthy conspecifics, gamma-
rids infected with P. tereticollis spend more time
in open water than hiding under rocks and vege-
tation on the river bed; they are generally more
attracted to light; and, instead of seeking refuge
when exposed to a fish odor, they tend to swim
towards it, while their healthy conspecifics avoid
it (Dianneetal., 2011;Perrot-Minnotetal., 2007).

This recklessness on the part of the amphipod
increases the risk of being caught by a fish and,
consequently, the parasite’s chances of reaching
sexual maturity and reproducing with other
worms in the fish’s intestines. It has been shown
that the proportion of infected gammarids found
in the digestive system of bullheads in Burgundy
was ten times greater than the proportion of
infected gammarids in the population: this
means that they are disproportionately more
consumed than their healthy counterparts (Per-
rot-Minnot et al., 2007).

Since these behavioral changes greatly
increase the parasite’s likelihood of producing
offspring, we may wonder whether they result
from characteristics that have been naturally
selected in its genome. Among themany possible
mechanisms,we canmention the production and
secretion of neuromodulators (or their precur-
sors) by the parasite, which interfere directly
with its host’s nervous system (Perrot-Minnot &
Cézilly, 2013). Neuromodulators are molecules,
suchasdopamine, serotonin, andhistamine, that
modulate the activity of populations of neurons.
What is already known is that infection with
P. tereticollis and P. laevis species is associated
with an increase in serotonin in the gammarid
brain, although theprecisemechanism leading to
this increase is still unknown (Tain et al., 2006).
Serotonin concentration in these gammarids is
positively correlated with the intensity of their
attraction to light - healthy individuals normally
prefer darkness, which is usually synonymous
with refuge from predators. Furthermore, sero-
tonin injection in gammarids triggers behaviors
similar to those caused by infection with P. tere-
ticollis or P. laevis (Perrot-Minnot et al., 2014). In
invertebrates, as in humans and other verte-
brates, serotonin is involved in numerous cogni-
tive and behavioral processes, including those
associated with fear, anxiety, and learning (Bac-
qué-Cazenave et al., 2020). Our first hypothesis
was therefore that acanthocephalan parasites,
through mechanisms linked to the production or
degradation of serotonin, not only manipulate
fear of predators in gammarids (Perrot-Minnot
et al., 2007) but also reduce their general anxiety
level.

How can we talk about fear and anxiety in
animals that cannot communicate their emotions
to us? The definition of an emotion as «a state of
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the central nervous system that gives rise to phy-
siological, behavioral, and cognitive responses»
(Anderson & Adolphs, 2014) does not imply that
the organism is
«conscious» of its
emotional state.
Moreover, its com-
ponents are mea-
surable. In this
context, anxiety is
defined as an emo-
tion that responds
to uncer ta in ty
linked to a poten-
tial future threat
(uncertainty as to
its temporality, nature, or existence), which dis-
tinguishes it from fear, which responds to a
stimulus indicating a threat (Perry & Bacia-
donna, 2017). As the behavioral response of gam-
marids to a fish odor (a stimulus indicating a
predatory threat) is observed to be reversed by
infection (Perrot-Minnot et al., 2007), we assume
that the parasite reduces fear in its host. But can
this effect be generalized to the anxiety state? As
these two emotional states are characterized by
partially different neurophysiological processes,
answering the question of the impact of acantho-
cephalan parasites on anxiety would also enable
us to target more precisely the investigations to
be carried out on a mechanistic level.

The second hypothesis of this project was to
evaluate the effect of the parasiteP. tereticollis on
the learning abilities of its amphipod host.
Some anti-predator behaviors, absent in infected
gammarids, could be learned. Indeed,while some
signals trigger an innate fear response in prey,
new signals can be associated with a predatory
threat in an acquiredway. Someaquatic animals,
for example, can learn to associate olfactory
alarm signals produced by conspecifics in dis-
tress, from injured or even digested individuals,
with a newodor, the latter becoming indicative of
predation danger (Chivers et al., 1996; Ferrari
et al., 2008; Hazlett, 2003; Lucon-Xiccato et al.,
2020; Mirza et al., 2006; Zhao et al., 2006). Other
parasites are associatedwith impairment of their
host’s cognitive abilities, and in particular their
ability to learn (Fernando et al., 2010; Gómez-
Moracho et al., 2017; Sternberg et al., 1997), but
this has not yet been demonstratedwith acantho-
cephalan parasites.

To test the effect of an acanthocephalan para-
site on 1) the anxiety and 2) the learning ability
of their intermediate host, we set up two beha-

vioralexperiments.
In thefirst,weused
electrical impulses
to induce stress in
gammarids (chro-
nically and acu-
tely) and test whe-
ther this stress
increases the time
spent sheltering,
depending on their
infectious state.
Electrical impulses

have been used as a source of stress in other
crustaceans(Fossatetal.,2014,MageeandElwood
2013). In the second experiment, we conditioned
gammarids to associate an orange blossom odor
(conditional stimulus) with an appetitive stimu-
lus (chironomid larva, a food item enjoyed by
gammarids) or an aversive stimulus (nuoc mam,
which gammarids flee from when confronted
with, perhaps because of its fishy odor or salt
content). After several days of conditioning, we
tested whether the gammarids had acquired an
attraction or aversion to the smell of orange
blossom.

Materials and methods
Experiment 1: manipulation of anxiety levels by

acute and chronic electric shock treatments
For this experiment, groups of 15 to 20 gam-

marids - Gammarus fossarum caught in Bur-
gundy - were separated by treatment and accor-
ding to the presence or absence of cystacanths.
Cystacanths is the name given to the mature
stage of acanthocephalan larvae, which is
transmissible to fish and affects the anti-
predator behavior of gammarids (the previous
stage is called acanthella and produces the oppo-
site effect of making gammarids even more
cautious; Dianne et al., 2011). A pebble and a
terracotta half-saucer served as a refuge for the
gammarids, and they could feed on an elm
leaf.

Exposure to electric shocks was achieved
using a device consisting of rectangular 3D-prin-
ted polymer modules containing two electrodes
connected to an electronic controller (Perrot-

“As the behavioral response of gammarids
to a fish odor (a stimulus indicating a
predatory threat) is observed to be
reversed by infection (Perrot-Minnot
et al., 2007), we assume that the
parasite reduces fear in its host. But
can this effect be generalized to the
anxiety state?”
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Minnot et al., 2021). Groups of gammarids
undergoing «chronic stress» treatment were
placed in the device once a day for six days at
varying times. The device delivered a program
consisting of ten two-second pulses at 9 V admi-
nistered at one-minute intervals. The chronic
treatment ended the day before the refuge use
was tested. On the seventh day of the experi-
ment, gammarids subjected to the «acute stress»
treatment were placed in the electric shock
device and exposed to the same sessionof electric
shocks. Five minutes after the end of the acute
treatment, we began recording the position of
the gammarids every thirty seconds for ten
minutes. The sum of observations during which
each gammarid was inside the refuge (i.e. hidden
under the terracotta half-saucer) represents
its anxiety score (from 0 to 20). Control gamma-
rids and those subjected only to chronic treat-
ment (i.e. not having received a session of elec-
tric shocks just before the test) were tested
simultaneously as those subjected to acute treat-
ment.

This experiment was repeated with a more
intense treatment: the electric shock session of
the chronic treatment consisted of twenty pulses
(one every thirty seconds) for the first three days,
then ten pulses at 15V for the following three
days. The acute treatment consisted of ten 15V
pulses.

Experiment 2: olfactory appetitive and aversive
associative learning

Gammarids were housed individually in small
glass containers (6 cm diameter) in 20 ml of
water,with apebble tohideunder, 24hbefore the
first training session. A training session
consisted of an injection of 4 ml orange blossom
water (4.5%; conditional stimulus) into the
container, immediately followed by a dead chiro-
nomid larva (unconditional stimulus, SI) placed
in front of their mouthparts. The gammarids
could feed on this larva for 30 minutes in the
flavored water. We then emptied the water and
chironomid remains, keeping the gammarids
and pebbles inside, rinsed the container, and
added 20 ml of water. The gammarids under-
went two training sessions daily, one in the mor-
ning and one in the afternoon. They were condi-
tioned for four days, followed by a two-day break,
and then a further three days of conditioning
before the choice tests on the tenth day. Controls
were exposed to conditional and unconditional
stimuli in a dissociated manner: either they
received chironomid larvae one hour after the
orangeblossomwaterwas insertedandrinsed, or
they received the orange blossom water treat-
ment one hour after the chironomid larvae were
removed. These chironomid larvae were their
only source of food, to increase their motivation
to eat them.

Figure 1: Refuge use scores in chronic and acute stress experiments at low (left) and high (right) intensity.
White: controls; light grey: acute stress; medium grey: chronic stress; dark grey: combined acute and chronic
stress treatment. The numbers below boxes represent the number of gammarids per group. Horizontal bars
connect treatments that resulted in significantly different scores according to Dunn tests with
Benjamini-Hochberg correction for multiple comparisons.
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Other gammarids were kept under the same
conditions and trained the same number of
times, but received 4ml of orange blossomwater,
followedby4mlofnuocmamsolution (12.5%) ten
seconds later. Controls received water instead of
nuoc mam solution. To test whether gammarids
had acquired an attraction or aversion to the
smell of orange blossom following its association
with an appetitive (chironomid larva) or aversive
(nuoc mam) stimulus, we used a 17.2 Z 4.3 Z

1 cm plastic container divided into 6 zones. The
gammaridwas placed in the central part in a 3 cm
diameter ring for one minute of acclimatization.
Next, a piece of sponge was soaked in water and
placed in zone 1 or 6 with a bolt placed on top to
hold it in place, and another piece of sponge was
soaked in orange blossomwater andplaced in the
opposite zone (6 or 1). The central ring was then
removed and the position of the gammarid was
tracked and recorded using BORIS software for

three minutes, after which the gammarids were
dissected to determine their infection status.

Results and discussion
Parasite effect on anxiety-like behavior
In the first experiment, healthy gammarids

that had undergone the acute stress treatment
(alone or combined with the chronic treatment)
spent more time under their shelter than control
gammarids that had not received any electric
shock (Figure 1). Gammarids that received only
the chronic treatment spentmore time under the
refuge than controls, but only in the high-inten-
sity experiment (20Z9V/10Z15V). Infected
gammarids scored lower than healthy gamma-
rids, andnone of the treatments affected the time
spent under the refuge.

We, therefore, conclude that the parasite
P. tereticollis does indeed reduce anxiety-like
behaviors in G. fossarum. It remains to be deter-

Figure 2: Difference between the time spent in the area containing the sponge soaked in orange blossom and
the timespenton theother sideof thedevice in seconds.Positivevalues indicate that thegammarid spentmore
time on the scented side. The numbers below the boxes indicate the number of individuals per group.
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mined at which stage of the process - information
processing, decision-making, behavioral response
- the parasite intervenes. We do not believe that
the parasite prevents nociception in the gamma-
rids, as they tail-flick (a reflex used as an indicator
of nociception) during electrical impulses. To
determine the mechanisms involved, it will be
necessary to combine this type of behavioral
observation with analyses of the molecules secre-
ted by the parasite and their interactions with the
host nervous system. We discuss these results in
more detail in Cozzarolo & Perrot-Minnot (2022).

Parasite effect on learning
In this second experiment, gammarids did not

appear to have learned to associate the conditio-
nal orange blossom stimulus with either an appe-
titive or aversive stimulus (Figure 2). It is pos-
sible that the conditioning protocol we used was
inappropriate. If the conditioning period was too
long, gammarids may have eventually become
desensitized to the orange blossom odor. In addi-
tion, theunconditional stimulimaynothavebeen
strong enough to induce learning motivation in
the gammarids. In the case of nuocmam, it is not
impossible that it damaged olfactory receptors or
the nervous system in a way that would inhibit
the perception of other odors.

The test device could also be unsuitable: if it is
too small the orange blossom odor can spread
rapidly throughout the container.We carried out
a few visual tests beforehand, using dye instead
of orange blossom, to check that the diffusion
from the sponge square did not spread to the
other side of the device during the three-minute
test, but we could not use dye when testing the
gammarids.

Gammarids are capable of learning, as a pilot
experiment using electric shocks as an uncondi-

tional aversive stimulus and a Y olfactometer as
a choice test device showed that they had acqui-
red an aversion to orange blossom. The experi-
ment presented here will be repeated using a
more powerful choice-testing device: a series of Y
olfactometers with automatic detection is cur-
rently being developed, and will enable several
tests to be carried out simultaneously in much
less time, to optimize the gammarids’ associative
conditioning protocol.

Conclusion
Our first experiment shows that the effect of

P. tereticollis cystacanths on their gammarid
host’s fear of predators generalizes to the
anxiety-like responseelicitedbyasourceof stress
of anon-ecological nature. In studying themecha-
nisms by which parasites manipulate host beha-
vior, these results encourage us to focus on gene-
ral neuromodulatory pathways rather thanmore
specificmechanisms. Finally, given that animals’
emotional states, particularly fear and anxiety,
modulate their learning abilities (Gibelli et al.
2019, Ohl et al. 2002), it would be relevant to
continue exploring this avenue.
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Résumé
Les langues humaines ont une propriété fascinante : elles nous permettent de parler de possibilités

etdenécessités, c’est-à-dired’événements etde situationsnonréels.Lesmodaux sontdesmots comme
pouvoir ou devoir, qui sont dédiés à l’expression de ces notions, et qui soulèvent des questions
d’acquisition fascinantes. L’objectif des travaux présentés ici est de déterminer quand et comment les
enfants apprennent le sens des modaux. Pour répondre à ces deux questions, nous étudions en détail
les productions modales de très jeunes enfants ainsi que celles de leurs parents, et combinons des
données de corpus et des expériences basées sur le corpus, en utilisant des méthodes identiques en
français et en anglais. Nos résultats montrent un « Retard des Nécessités » : les enfants français et
anglais maîtrisent très tôt les modaux de possibilité comme can et pouvoir, mais ils ont des difficultés
avec les modaux de nécessité comme must et devoir, malgré d’importantes différences quantitatives
dans le discours parental auquel ils sont exposés.

Mots-clés
Acquisition du langage, apprentissage du sens des mots, modaux, étude de corpus, comparaison

français/anglais

How do children acquire the meaning of modals?
Abstract

Human languages have a fascinating property: they allow us to talk about possibilities and
necessities, that is of events and situations that are not actual.Modals arewords like can ormust, that
arededicated to the expressionof thosenotions, and that raise fascinatingacquisition issues. Thegoal
of the work presented here is to determine when and how children learn the meaning of modals. To
answer those two questions,we study in detail very young children’smodal production aswell as their
parents’, and combine corpus data and experiments based on the corpus, using identical methods in
French and English. Our results show a ”Necessity Gap“: both French and English children master
possibility modals like can and pouvoir early, but have difficulties with necessity modals likemust and
devoir, despite considerable differences in the parental talk they are exposed to.

Keywords
Language acquisition, word learning, modals, corpus study, French/English comparison
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Apprendre le sens des modaux

Leslangueshumaines ont unepropriété
fascinante : elles nous permettent
d’évoquer des événements et situa-
tions qui ne sont pas réels, et ne le
deviendront peut-être jamais. Nous

pouvons parler de ce que nous ferions si nous
gagnions au loto demain, de ce qui se passerait si
le soleil cessait de briller, si les humains pou-
vaient voler, ou si les abeilles venaient à
s’éteindre. Certains mots, comme pouvoir ou
devoir en français, ou can oumust en anglais, sont
dédiés spécifiquement à l’expression de cette
forme de déplacement par rapport à l’ici et main-
tenant. En linguistique, on les appelle modaux.
Quand, et comment, les enfants acquièrent-
ils le sens des modaux ? C’est la question qui
constitue l’objet des travauxde rechercheprésen-
tés dans cet article.1

Imaginez un bébé. L’une de ses tâches, et non
des moindres, est d’établir la correspondance
entre des mots entendus utilisés par les per-
sonnes qui l’entourent, et leurs significations.
Etablir cette correspondance, entre un signal
acoustique et un sens, est un problème très géné-
ral : il se pose pour n’importe quel mot, chat,
chien, renard, lapin. Mais les modaux, pouvoir,
devoir, falloir, ont un sens particulièrement abs-
trait. Ils permettent d’introduire des mondes
possibles et semblent difficiles à relier à un objet
physique concret systématique et régulier (Gleit-
manet al, 2005).Lesmodauxconstituentdoncun
véritable défi lorsque l’on prend la place de l’en-
fant : comment déterminer si pouvoir veut dire
nécessaire, ou simplement possible ? Comment
déterminer si devoir veut dire possible, ou a un
sens logiquement plus fort, nécessaire ? De quels
indices dispose l’enfant, dans son environne-
ment pour établir le sens demots comme pouvoir
et devoir ? Le premier objectif de nos travaux de
recherche est de répondre à cette question. A
partir de phrases comme « on sige prendre ce
chemin », ou « on fale venir maintenant », com-
ment déterminer la force des modaux, c’est-
à-dire, si siger/faler exprime la possibilité ou
la nécessité ?

Notre second objectif est d’établir de manière
précisequand les enfantsmaîtrisent vraiment la
force des modaux. Cette question peut être abor-
dée à la fois à travers l’étude de leur compréhen-
sion, et de celle de leur production d’énoncés
modaux.

Dans les travaux sélectionnés ici, nous nous
sommes concentrés sur les productionsmodales,
en nous basant sur une combinaison de données
de corpus et d’expériences basées sur le corpus,
et en comparant de façon systématique le déve-
loppement langagier d’enfants qui apprennent
l’anglais et de ceux qui apprennent le français.
Différentes expériences visant à tester la compré-
hensiondesphrasesmodales (e.g.,Noveck, 2001 ;
Ozturk & Papafragou, 2013 ; Leahy & Zalnieriu-
nas, 2022 Cournane et al., accepté) rapportent
que des enfants relativement âgés, de 4 à 5 ans,
ont tendance à sur-accepter (par rapport aux
adultes placés dans la même situation) les
phrases exprimant la simple possibilité, comme
« Il peut y avoir un ours dans la boîte », dans des
situations de nécessité, où il est certain qu’il y en
a un dans la boîte. La phrase est logiquement
vraie, mais les adultes auraient tendance à pré-
férer unephrase plus informative, « Il doit y avoir
un ours dans la boîte ». Ces études rapportent
également que les enfants ont tendance à accep-
ter les phrases avec des modaux de nécessité,
comme « Il doit y avoir un ours dans la boîte »,
dans des situations qui expriment la simple pos-
sibilité, c’est-à-dire où l’emplacement de l’ours
est incertain. Ce second résultat est plus surpre-
nant d’un point de vue adulte : en effet, si les
modaux de possibilité sont logiquement vrais
dans des situations de nécessité, les modaux de
nécessité ne sont pas logiquement vrais dans des
situations de possibilité. La source de ce compor-
tementnonadulte des enfants en compréhension
ne fait l’objet d’aucun consensus.

L’étude que nous avons réalisée des premières
productionsdesmodauxpar les enfants, dès l’âge
de 2 ans, et de celle de leurs parents, est une
source très riche d’enseignement, et nous a per-
mis d’apporter un éclairage nouveau sur ces
résultats. Comme le décrit la suite de cet article,
nousavonsmontréqu’aussi bienenanglais qu’en
français, les enfants maîtrisent les modaux de
possibilité comme can et pouvoir très jeunes : ils
commencent à les utiliser avant l’âge de 2 ans, les
emploient fréquemment, et dans des contextes

1 Les études présentées ont d’abord été menées en anglais
(voir Dieuleveut 2021, Dieuleveut et al. 2022). Grâce au
soutien de la FondationFyssen, nous avons pu étendre cette
recherche au français, en la développant et en l’améliorant.
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variés (dans des phrases affirmatives, négatives
ou interrogatives). De plus, nous avons montré
expérimentalement qu’ils les emploient dans les
mêmes situations que les adultes. En revanche,
ils ontdesdifficultésavec lesmodauxdenécessité
comme devoir ou falloir : ils sont plus âgés quand
ils commencent à les utiliser, avec un décalage
d’en moyenne quatre mois par rapport aux
modaux de possibilité ; ils les utilisent moins
fréquemment, et dans des contextes syntaxiques
moins variés, et quand ils les emploient, ils ne le
font pas à la manière des adultes : nous avons
montré grâce à l’étude des contextes conversa-
tionnels où ils les utilisent qu’ils ont tendance à
les employer dans des situations où des locuteurs
adultes utiliseraient des modaux de possibilité.

Comment expliquer ce « Retard des Nécessi-
tés » ? Une hypothèse extrême serait d’ordre
conceptuelle : les enfants, à ce stade de leur déve-
loppement, ne feraient pas la différence entre les
concepts mêmes de nécessité et de possibilité,
d’obligation et d’autorisation, de certitude et
d’incertitude. Aucun chercheur aujourd’hui ne
soutient une idée aussi radicale, mais il n’y a pas
pourautantde consensus sur lanatureet l’origine
desdifficultésconstatées.Nostravauxpermettent
de considérer une autre hypothèse explicative.
L’hypothèse que nous avons développée est que le
problème se situerait non sur le plan conceptuel,
mais dans le processus même d’apprentissage du
sens des mots : la question de déterminer la cor-
respondance entre le mot et sa signification. En
effet, comme mentionné ci-dessus, les modaux
posent un problème particulièrement complexe
pour l’apprenant : d’unepart car ils exprimentdes
notions non concrètes et difficiles à relier à un
objet physique avec régularité, et d’autre part car
la relation d’implication entre nécessité et possi-
bilité crée un problème logique, parfois appelé
problème du sous-ensemble, qui se pose plus spéci-
fiquement pour les modaux de nécessité.

Une autre conclusion importante de nos tra-
vaux, rendue possible par la comparaison directe
entre l’anglais et le français, est que ce « Retard
des Nécessités » ne provient pas d’un problème de
« quantité » d’exposition. En effet, quand on com-
pare les productions modales des parents fran-
çais et anglais, on trouve que les parents français
utilisent plus de modaux de nécessité, alors que
les modaux de possibilité sont plus employés par
les parents anglais. Pourtant, les enfants ren-

contrent les mêmes difficultés spécifiques aux
modaux de nécessité dans les deux langues.

Glossaire
Modaux : les mots comme must, can, devoir,

pouvoir, etc. sont appelésmodaux. Ils permettent
de parler de possibilités et de nécessités, de
mondes possibles (Lewis 1975). Les linguistes
caractérisent généralement leur signification
selon deux dimensions, la force et le type d’inter-
prétation (flavor en anglais). La force correspond
au fait que le modal caractérise un événement
comme possible (par exemple, « je peux venir »)
ou nécessaire (par exemple, « je dois travailler »).
La flavor correspond au type de modalité expri-
mée : une possibilité/nécessité basée sur des
règles, parfois appelée déontique (par exemple,
« Tu dois te laver lesmains »), ou basée sur ce que
nous savons, l’information dont nous disposons,
appelée épistémique (par exemple, « Ira doit être
fatigué après le marathon »). La plupart des
études de corpus existantes sur l’acquisition des
modaux se concentrent sur la dimension des
différents types d’interprétation (Papafragou,
1998, Cournane 2020, van Dooren et al. 2022,
i.a.). Nos travaux étaient les premiers à se pen-
cher sur l’acquisition de la force chez des enfants
en se basant sur des données de production.

Déplacement : la propriété de déplacement
désigne la capacité du langage humain à évoquer
des événements ou objets qui ne sont pas pré-
sents dans l’environnement immédiat : des lieux
éloignés (déplacement spatial), événements pas-
sés ou futurs (déplacement temporal), ou possi-
bilités (déplacement modal). Elle est considérée
comme l’un des traits caractéristiques du lan-
gage humain définis par le linguiste Charles
F. Hockett (1960).

Input : Dans le contexte de l’acquisition du
langage, le terme input désigne l’ensemble des
données linguistiques auxquelles un enfant est
exposé.

Problème du sous-ensemble : déterminer la
force des modaux soulève ce qu’on appelle un
problème du sous-ensemble pour les apprenants
(Berwick, 1985). Le problème vient de la relation
logique d’implication entre la possibilité et la
nécessité : de même que « tous les chats sont
gris » implique que certains le sont, tout événe-
ment nécessaire est également possible. Autre-
ment dit, les situations de nécessité sont un sous-
ensemble des situations de possibilité – d’où le
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nom du problème. Dans un modèle simplifié de
l’apprentissagedu sensdesmots, un enfant pour-
rait entretenir deux hypothèses pour un nouveau
modal (comme siger dans « on sige prendre ce
chemin ») : qu’il veut dire possible, ou qu’il veut
dire nécessaire. Dans le cas où siger veut dire
possible, si l’enfant part de la mauvaise hypo-
thèse, son expérience pourra lui permettre de la
rectifier : il lui suffit d’entendre siger dans des
situations de non-nécessité. En revanche dans le
cas où siger veut dire nécessaire, si l’enfant part
de la mauvaise hypothèse que siger signifie pos-
sible, un problème se pose : aucune situation ne
rend la nécessité vraie et la possibilité fausse, et
ne lui permettra en principe de se rectifier.

Leproblèmedu sous-ensemblea été discuté pour
d’autres cas d’apprentissage des mots. Il se pose
dès que deux mots entretiennent des relations
d’ensemble/sous-ensemble : par exemple, êtreun
chien implique être un animal, tous implique
certains (Xu & Tenenbaum, 2007 ; Piantadosi,
2011 ; Rasin & Aravind, 2021). Comment
résoudre le problème ? Il existe en fait une
solution « logique », proposée dans la littérature
théorique : utiliser les phrases négatives (Gual-
mini & Schwarz, 2009). En entendant les mots
comme devoir, chien, et tous (ceux qui ont les sens
logiquement plus fort) dans des environnements
négatifs (e.g., « ceci n’est pas un chien »), il est
possible d’inférer que chien ne veut pas dire
animal : dans le cas où on entend cette phrase
utilisée pour désigner un animal qui n’est pas un
chien–un chat, par exemple.Demême, entendre
« tu n’as pas à rester » utilisé dans une situation
de non nécessité, peut permettre d’inférer que
avoir àne peut pas signifier possible : s’il signifiait
possible, il ne pourrait pas être employé dans une
situation où il est n’est pas interdit de rester.
C’est l’une des raisons pour lesquelles dans nos
travaux, nous avons étudié en détail l’interaction
des modaux avec la négation et la proportion de
phrases négatives dans l’input. Nos résultats ont
permis de conclure qu’utiliser les phrases néga-
tives n’est pas une solution viable pour résoudre
le problème : les cas informatifs (pour have to ou
avoirà)sontextrêmementrares,ceàquois’ajoutent
des problèmes liés à la portée : il est fréquent que
les modaux de nécessité soient interprétés au-
dessus de la négation (par exemple, en anglais,
mustn’t et can’t expriment tous deux l’impossibi-
lité). Mais nos travaux nous ont permis de pro-
poser une solution alternative : nous montrons

quelecontexteconversationnelcontientdesindices
informatifs sur la force, potentiellement utili-
sables par les enfants.

Méthodes
Quand et comment les enfants déterminent-ils

que desmots comme can ou pouvoir expriment la
possibilité, alors que des mots comme must et
devoir expriment la nécessité ? Pour répondre à
ces questions, nos travaux combinent des don-
nées quantitatives, issues d’études de corpus des
productions modales de parents et de leurs
enfants, en anglais et en français, et des expé-
riences basées sur ces corpus, qui nous per-
mettent d’évaluer de manière plus fine diffé-
rentes propriétés.

Nous avons employé les mêmes méthodes en
anglais et en français.2 Pour l’anglais, nos don-
nées proviennent du corpus de Manchester
(Theakston et al., 2001), qui comprend 12 dyades
enfant-mère (6 filles et 6 garçons, âgés de 2 et
3 ans), enregistrées à domicile lors de sessions de
jeu, toutes les deux semaines. Pour le français,
nous avons utilisé le corpus de Lyon (Demuth &
Tremblay, 2008) (5 enfants), et le corpus de Paris
(Morgenstern & Parisse, 2007) (6 enfants), entre
2 et 5 ans. Ces transcriptions sont accessibles sur
CHILDES, une base de données regroupant des
corpus dans de nombreuses langues (Mac Whin-
ney 2000). Nous avons extrait tous les énoncés
contenant des modaux dans les productions des
adultes et des enfants, et les avons codés pour
différentes propriétés : force modale, type
d’interprétation, sujet syntaxique, temps, pré-
sence d’une négation, phrases déclaratives ou
interrogatives, etc.

Pourquoi comparer le français et
l’anglais ? L’intérêt de comparer ces deux lan-
guesestquecomme lemontre lafigure1, chez les
parents français, les modaux de nécessité sont
bienplus fréquents que lesmodauxdepossibilité,
tandis qu’en anglais, nous avons la relation
inverse. Cette différence nous permet d’évaluer
directement l’impact de la quantité d’exposition
sur l’acquisition des modaux par les enfants.

2 Les travaux sur l’anglais sur lesquels nous nous sommes
basés sont rapportés dans Dieuleveut et al., 2019 ; Dieule-
veut, 2021, Dieuleveut et al., 2022. Les travaux sur le
français sont rapportés dans Dieuleveut, 2023 ; Dieuleveut
& Noveck, 2025, Dieuleveut & Noveck, en préparation.
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Étude 1 : Etude des productions
des parents

Quels modaux les enfants entendent-ils
dans leur input ? Résultats quantitatifs

Au total, les énoncés modaux représentent
environ 6% du total des énoncés parentaux en
anglais, et 4% en français. Lafigure 1 résume les
productions modales dans les deux langues
(1a : anglais ; 1b : français), en spécifiant la
fréquence d’occurrence avec des marqueurs de
négation (jaune : modaux de possibilité ; rouge :
modaux de nécessité ; noir : proportion dans des
phrases négatives). On voit que dans l’input
anglais, les modaux de nécessité sont plus rares
(28% de tous les énoncés modaux, pour 72% de
possibilité). En français, on constate le
contraire : les modaux de nécessité sont plus
fréquents que les modaux de possibilité (62%
pour 38% de tous les énoncés modaux). Ainsi,
les inputs français et anglais diffèrent dans la
fréquence relative des modaux de possibilité et
de nécessité : les parents français utilisant plus
de modaux de nécessité que les parents anglais.
Pourquoi ? Nos analyses montrent que cela est
essentiellement lié au fait qu’en français, falloir

est très fréquent, tandis qu’en anglais, can est
extrêmement fréquent : il représente 3,3 % de
tous les énoncés des mères, soit deux fois plus
que pouvoir (1,6 %).

Expérience : Evaluer l’informativité
de l’input

Pour évaluer l’informativité du contexte
conversationnel concernant la force, nous avons
mis en place une variante d’un paradigme connu
sous le nom de Paradigme de simulation humaine
(Gillette et al. 1999). Dans l’expérience, nous
présentons à des participants (adultes) des
extraits de dialogues entre mère et enfant (à
partir d’une liste préalablement extraite aléatoi-
rement des données du corpus), avec dans la
dernière phrase du dialogue, un blanc à la place
du modal. La figure 2a donne un exemple d’un
essai. Les participants doivent indiquer le mot
qui leur semble le plus naturel en choisissant
entre deux options, qui correspondent soit à un
modal de possibilité (can ; pouvoir), soit à un
modal de nécessité (must, have to ; devoir, falloir).
Leur capacité à retrouver le mot d’origine nous
fournit une mesure de l’informativité du
contexte conversationnel : à quel point est-il

Figure 1 : Différences quantitatives entre l’anglais et le français : compte des modaux de possibilité (jaune)
et de nécessité (rouge) avec et sans négation (noir) (1a : anglais ; 1b : français) (anglais : adulte :
18853énoncés ; enfant : 4800 ; français : adulte : 5114 ; enfant : 1,379).Modaux inclus enanglais :Possibilité :
can, could, might, may, able to ; Nécessité :must, should, need, have to, got to, supposed to, ought to, need to ; en
français : Possibilité : pouvoir ; Nécessité : falloir, devoir, avoir à.
1a : Anglais (12 dyades) ; 1b : Français (11 dyades)
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facile de deviner la force du modal simplement à
partir de ces extraits de conversation ? Nous
comparons les performances en contexte conver-
sationnel à une expérience contrôle, illustrée par
la figure 2b, où lesmots dits de contenu (comme
good) sont remplacés par des mots « Jabbe-
rwocky » (c’est-à-dire qui ressemblent à la langue
mais n’ont aucun sens, comme gumbly). Dans
cette version de l’expérience, les participants ne
disposent donc que de l’information syntaxique
pour répondre. Nos résultats montrent que le
contexte conversationnel est nécessaire et suffi-
sant pour deviner correctement la force des
modaux. Cela signifie que si les enfants appre-
nants sont sensibles aux mêmes indices que
les participants adultes dans l’expérience, ils
peuvent les utiliser pour déterminer la force de
leurs modaux (plutôt qu’une stratégie basée sur
les phrases négatives). Des expériences complé-
mentaires nous ont permis de proposer une
hypothèse plus précise sur la nature de ces
indices conversationnels : notamment, le carac-
tère désirable/indésirable de l’événement décrit
par le complément du modal. Par exemple, les
performances sont particulièrement élevées
pour les modaux de nécessité dans « il ⊕⊕⊕ aller
à l’hôpital », tandis que les modaux de possibilité
sont souvent associés à des événements dési-
rables (« tu ⊕⊕⊕ aller jouer dehors »).

Étude 2 : Etude des productions
des enfants

Apartir de quel âge les enfantsmaîtrisent-
ils les modaux ? Résultats quantitatifs

Les énoncés contenant des auxiliairesmodaux
représentent 2,4 % de tous les énoncés des
enfants en anglais, et 1,9 % en français. En
français comme en anglais, les enfants com-
mencent à utiliser les modaux de possibilité très
jeunes (avant même l’âge de deux ans). Ils les
utilisent fréquemment, et de manière dite pro-
ductive (dans les phrases déclaratives, interro-
gatives et négatives). Ils commencent à utiliser
des modaux de nécessité avec en moyenne, près
de 4 mois de décalage : l’âge moyen de la
première production de pouvoir et can est de 1 an
et 11 mois, de falloir et have to, 2 ans et 3 mois,
de devoir et must, 2 ans et 11 mois. Les enfants
utilisent également les modaux de nécessité
moins fréquemment, et plus rarement dans des
phrases interrogatives et négatives. Pour les
modaux de possibilité, nous avons constaté une
différence intéressante entre anglais et français :
les enfants anglais produisent beaucoup plus
fréquemment des modaux de possibilité avec
négation (51% de leurs modaux de possibilité
dans des phrases négatives).

La quantité de modaux produite par les
enfants ne nous offre qu’un indice indirect de

Figure 2 : Paradigme expérimental pour évaluer l’informativité de l’input conversationnel
2a : Expérience sur les productions des adultes ; 2b : Expérience contrôle’Jabberwocky’
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leur maîtrise. Différents facteurs peuvent contri-
buer à expliquer les différences entre enfants et
adultes dans leurs productions : entre autres, le
fait que les enfants soient moins en position de
donner des ordres ou d’exprimer la certitude
que les adultes, qui pourrait expliquer qu’ils uti-
lisent les modaux de nécessité moins souvent.
C’est la raison pour
laquelle nous avons
développé un nou-
veau paradigme
expérimental qui
nous permet d’éva-
luer leurs produc-
tions de manière plus fine, en testant s’ils les
emploient dans des contextes conversationnels
similaires aux adultes.

Un nouveau paradigme expérimental pour
évaluer les productions enfantines

Pour aller plus loin dans nos analyses des
productions des enfants, nous avons développé
un nouveau paradigme expérimental, également
inspiré duParadigme de simulation humaine (pré-
cédemment utilisé pour évaluer les productions
des parents), avec pour objectif de mesurer si les
enfants utilisent leurs modaux dans des
contextes conversationnels semblables aux
adultes. Dans l’expérience (illustrée par la
figure 3a), nous présentons, toujours à des par-
ticipants (adultes), divers extraits de conversa-
tions du corpus, et leur demandons de choisir

entre un modal de possibilité et un modal de
nécessité lequel leur parait le plus naturel. La
seule différence avec la première expérience est
que les phrases ont été produites par les enfants.
La capacité des participants à sélectionner le
modal de l’enfant nous indique à quel point l’uti-
lisation des modaux par les enfants ressemble à

celle des adultes,
autrement dit, si
les enfants ont uti-
lisé leurs modaux
dans les mêmes
contextes que les
adultes. Ce nou-

veau paradigme nous permet de tester la produc-
tion naturelle de très jeunes enfants d’une
manière simple et informative. L’avantage est
d’avoir accès à des données entièrement sponta-
nées de production (et de réduire l’étrangeté
d’une situation expérimentale plus artificielle, si
nous avions demandé à des enfants de faire la
tâche).

Les résultats de l’expérience sont extrême-
ment révélateurs et intéressants. Les perfor-
mances des participants pour les modaux de
possibilité utilisés par les enfants sont très éle-
vées, ce qui indique que dans les mêmes
contextes, ils choisiraient le même mot. Mais les
performances sur les modaux de nécessité sont
significativement moins élevées (ce qui se tra-
duit, sur la figure 4, par une précision moindre
pour les contextes de nécessité, 60 % contre 80 %

“Ce nouveau paradigme nous permet
de tester la production naturelle de très
jeunes enfants d’une manière simple et
informative.”

Figure 3 : Paradigme expérimental pour évaluer les productions des enfants
3a Expérience sur les productions des enfants (énoncé originel de l’enfant)
3b Expérience contrôle avec inversion des rôles (énoncé de l’enfant attribué à sa maman)
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pour les contextes de possibilité) : cela montre
que les enfants ont tendance à employer les
modauxdenécessité (must, have to, devoir, falloir)
dans des situations où les adultes utiliseraient
des modaux de possibilité. En français, nous
avons également pu tester les productions d’en-
fants plus âgés (entre 4 et 5 ans) (les données du
corpus sur l’anglais n’incluaient pas ce groupe
d’âge), et trouvé que même si les performances
augmentent légèrement, même à cet âge, les
enfants n’utilisent toujours pas leurs modaux de
nécessité de manière parfaitement semblable à
celle des adultes.

Comment expliquer ce résultat ? Une hypo-
thèse à considérer est qu’il s’agit d’un artefact de
l’expérience : certains participants pourraient
s’attendre à ce que des enfants utilisent davan-
tage de modaux de possibilité. Pour le contrôler,
nous avons (en français) réalisé une autre ver-
sion de l’expérience, testant les mêmes dialo-
gues, mais inversant les rôles de l’enfant et de la
mère (Dieuleveut &Noveck, 2025),manipulation
illustrée par le contraste entre les figures 3a et
3b. Cela nous a permis de démontrer que le choix

des participants ne dépend pas de l’âge et du
statut du locuteur (enfant/parent), mais bien du
contenu des conversations.

Perspectives
Les conclusions à tirer de cette étude appro-

fondie des productionsmodales des enfants et de
leursparents sont extrêmement intéressantes, et
ouvrent des perspectives de recherche intéres-
santes.Enparticulier, nos travauxpermettent de
proposer un éclairage nouveau sur les difficultés
signalées par les expériences de compréhension
avec des enfants de 4 ans, mentionnées au début
(Noveck, 2001 ; Ozturk & Papafragou, 2013 ;
Leahy & Zalnieriunas, 2022 ; Cournane et al.,
accepté). Une hypothèse est que les enfants ont
des difficultés à déterminer la significationmême
des modaux de nécessité, difficultés qui pour-
raient découler du problème du sous-ensemble
qu’ils soulèvent. De plus, la comparaison directe
et systématique entre français et anglais nous a
permis de montrer que ce « retard » pour les
modaux de nécessité n’est pas dû à leur faible
fréquence dans l’input : il ne s’agit pas d’un
problème de « quantité » d’exposition.

Figure 4 : Performance moyenne lors des expériences « Devinez le modal » sur (i) les productions d’enfants
entre 2 et 3 ans, (ii) entre 4 et 5 ans, et (iii) d’adultes. (Les participants aux expériences sont toujours des
adultes).Nous avonsmis enplace plusieurs versions pour tester différents contrastes demodaux (en français :
pouvoir vs devoir ; pouvoir vs falloir ; en anglais :might vsmust, can vsmust, can vs have to). Les résultats pour
l’anglais (identiques) sont disponibles dans Dieuleveut et al., 2022.
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Ces difficultés avec les modaux de nécessité
relèvent-elles d’un problème conceptuel ? Ou
bien, les enfants ne sont-ils pas certains de leur
sens ? Ou connaissent-ils le concept et leur sens,
mais ne savent-ils pas encore dans quels
contextes leur utilisation est appropriée ? Ces
questions sont ouvertes.

Résumé des principaux résultats
Quand les enfants déterminent-ils la force

des modaux ?
e Le « Retard des Nécessités » (Dieuleveut 2021) :
Il semble y avoir une asymétrie dans lamaîtrise
des modaux de possibilité et de nécessité, avec
un « retard » pour les modaux de nécessité. À
l’âge de 2 ans, les enfants utilisent les modaux
de possibilité fréquemment, de manière pro-
ductive et à la manière des adultes. Mais ils
utilisent les modaux de nécessité plus tard,
moins fréquemment, et dans des contextes dif-
férents des adultes. Ce résultat, que nous
avions d’abord obtenu pour l’anglais, a ensuite
été confirmé en français, malgré la différence
de « quantité » d’input.

e Ce résultat pourrait permettre d’expliquer les
résultats des expériences comportementalesde
compréhension qui montrent que des enfants
plus âgés, jusqu’à au moins 5 ans, ne traitent
pas les modaux de nécessité comme des
adultes.
Comment les enfants apprennent-ils la

force des modaux ?
e Il est peu probable qu’ils utilisent l’interaction
avec la négation.

e Une hypothèse est qu’ils pourraient en
revanche utiliser des indices contextuels : par
exemple, ladésirabilité.Nousmontronsque ces
indices sont disponibles dans l’input.
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Learning the meaning of modals

Human languages have a fascinating
property: they allow us to refer to
events and situations that are not
actual, and may or may not ever
becomereal.Wecan talk aboutwhat

wewoulddo ifwewon the lottery tomorrow,what
would happen if the sun stopped shining, if
humans could fly, or if bees went extinct. Some
words, such as pouvoir or devoir in French, or can
or must in English, are specifically dedicated to
expressingthis formofdisplacement fromthehere
and now. In linguistics, they are called modals.
When and how do children acquire the mea-
ning ofmodals?This is the question underlying
the research presented in this paper.3

Imagine a baby. One of their tasks, and not the
least, is to establish a correspondence between
the words they hear used by people around them
and their meanings. Establishing this corres-
pondence, between an acoustic signal and amea-
ning, is a very general problem: it arises for any
word, such as cat, dog, fox, rabbit. But modals,
such as can, must, have to, have particularly abs-
tract meanings. They allow the introduction of
possible worlds: linking them to a concrete, sys-
tematic and regular physical object hardly seems
possible (Gleitmanet al., 2005).Modals therefore
pose a real challengewhen taking the perspective
of a child: how can one determine if can means
necessary or simply possible?How can one deter-

3 The studies were first conducted on English (see Dieule-
veut 2021, Dieuleveut et al. 2022). Thanks to the support
from theFyssenFundation,wehave been able to investigate
French, building and improving on this work.
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mine ifmustmeanspossible, or if it has a logically
stronger meaning, necessary?What clues does a
child have in their environment to determine the
meaningofwords like canandmust?Thefirstgoal
of our research is to answer this question. From
sentences like «we sig go down this path», or «we
gleeb comenow», howcanonedetermine the force
of the modals, i.e., whether siger/faler expresses
possibility or necessity?

Our secondgoal is topreciselydeterminewhen
children truly master the force of modals. This
question can be approached both through the
study of their comprehension and their produc-
tion of modal utterances.

In the selectedworks here, we focused on their
modal productions, using a combination of cor-
pus data and corpus-based experiments, and sys-
tematically comparing the language develop-
ment of children learning English and of those
learning French. Various experiments aimed at
testing children’s comprehension of modal sen-
tences (e.g., Noveck, 2001; Ozturk&Papafragou,
2013; Leahy & Zalnieriunas, 2022; Cournane
et al., accepted) report that relatively old child-
ren, aged 4 to 5 years, tend to over-accept (com-
pared to adults in the same situation) sentences
expressing simple possibility, such as «There can
be a bear in the box,» in necessity situations,
where it is certain that there is a bear in the box.
The sentence is logically true, but adults would
tend to prefer a more informative sentence,
«There must be a bear in the box.» These studies
also report that children tend to accept sentences
with necessitymodals, like «Theremust be a bear
in the box,» in situations expressing simple pos-
sibility, i.e., where the location of the bear is
uncertain. This second result is more surprising
from an adult perspective: indeed, while possibi-
lity modals are logically true in necessity situa-
tions, necessity modals are not logically true in
possibility situations. The source of this non-
adult behavior in comprehension remains a mat-
ter of debate.

The study we conducted on the first modal
productions by children, starting at age 2, and
those of their parents, is a rich source of insight
and has allowed us to shed new light on these
findings. As described in the rest of this paper,
we show that both in English and in French,
children master possibility modals like can and
pouvoir at a very young age: they start using

them before age 2, use them frequently, and in
various contexts (in affirmative, negative, or
interrogative sentences). Moreover, we experi-
mentally show that they use them in the same
situations as adults. In contrast, they have diffi-
culties with necessity modals like devoir or
falloir: they are older when they begin using
them, with a delay of about four months compa-
red to possibility modals; they use them less
frequently, and in less varied syntactic contexts.
When they do use them, they do not do so in the
way adults do: through the study of the conver-
sational contexts in which they use them, we
show that they tend to employ them in situations
where adult speakers would use possibility
modals.

How canwe explain this «NecessityGap»?One
extreme hypothesis would be conceptual in
nature: at this stage of development, children
might not yet distinguish between the concepts
of necessity and possibility, obligation and per-
mission, certainty and uncertainty. No resear-
cher today supports such a radical idea, but there
is no consensus on the nature and origin of the
observed difficulties: they remain poorly under-
stood. Our work allows us to consider another
explanatory hypothesis. The hypothesis we deve-
lop is that the issue does not lie at the conceptual
level, but rather in the very process of word
meanings learning itself—the challenge of map-
ping words to their meanings. As mentioned
above, modals pose a particularly complex chal-
lenge for learners. On the one hand, they express
abstract notions, difficult to consistently asso-
ciate with a concrete physical reference. On the
other hand, the entailment relationship between
necessity and possibility creates a logical pro-
blem, sometimes referred to as the subset pro-
blem, which arises specifically for necessity
modals.

Another important conclusion from our work,
made possible by the direct comparison between
English and French, is that this «Necessity Gap»
does not result from a problem of «quantity» of
exposure. Indeed, when comparing the modal
productions of French and English parents, we
find that French parents use necessity modals
more, while English parents use possibility
modals more frequently. Nevertheless, children
face the same specific difficulties with necessity
modals in both languages.

GRP : fyssen JOB : annales38 DIV : 09_mp_Dieuleveut p. 11 folio : 69 --- 14/4/025 --- 9H5

ETHOLOGY / PSYCHOLOGY

69



Glossary
Modals:Words likemust, can, devoir, pouvoir,

etc., are calledmodals. Theyallowus to talk about
possibilities and necessities, possible worlds
(Lewis 1975). Linguists generally characterize
theirmeaningaccording to twodimensions: force
and flavor. Force refers to whether the modal
characterizes an event as possible (e.g., «I can
come») or necessary (e.g., «I must work»). Flavor
refers to the type of modality expressed: a possi-
bility/necessity based on rules, sometimes called
deontic (e.g., «you must wash your hands»), or
basedonwhatweknow, the informationwehave,
called epistemic (e.g., «Ira must be tired after the
marathon»). Most existing corpus studies on the
acquisition of modals focus on the flavor dimen-
sion (see Papafragou, 1998; Cournane 2020; van
Dooren et al. 2022, among others). Our work is
the first to examine the acquisition of force in
children based on production data.

Displacement: The property of displacement
refers to the ability of human language to evoke
events or objects that are not present in the
immediate environment: distant locations (spa-
tial displacement), past or future events (tempo-
ral displacement), or possibilities (modal displa-
cement). It is considered one of the hallmarks of
human language (Hockett, 1960).

Input: In the context of language acquisition,
the term input refers to the set of linguistic data
to which a child is exposed.

Subset Problem: Determining the force of
modals raises what is known as a subset problem
for learners (Berwick, 1985). The problem arises
from the logical implication betweenpossibilities
and necessities: just as «all cats are gray» entails
that some are, every necessary event is also
possible. In other words, necessity situations are
a subset of possibility situations – thus, the name
of the problem. In a simplified model of word
meaning acquisition, a child could entertain two
hypotheses for a newmodal (such as sig in «we sig
take this path»): that it means possible, or that it
means necessary. If sig means possible, and the
child starts with the wrong hypothesis, their
experiencemay allow them to rectify it: they only
need to hear sig in non-necessity situations.
However, if sig means necessary, and the child
starts with the wrong hypothesis that it means
possible, a challenge arises: no situation makes
necessity true while making possibility false,

meaning that, in principle, the learner has no
direct opportunity to revise their hypothesis.

The Subset Problem has been discussed in
other cases of word learning. It arises
whenever two words have set/subset relation-
ships: for instance, being a dog entails being an
animal, all implies some (Xu&Tenenbaum, 2007;
Piantadosi, 2011; Rasin & Aravind, 2021). How
can this problem be solved? There is, in fact, a
«logical» solution proposed in the theoretical
literature: using negative sentences (Gualmini &
Schwarz, 2009). By hearingwords likemust, dog,
and all — those with stronger logical meanings —
in negative environments (e.g., «this is not a
dog»), it is possible to infer that dog does not
mean animal: in the case where this sentence is
used to refer to an animal that is not a dog— a cat,
for example. Similarly, hearing «you don’t have
to stay» used in a situation of non-necessity can
help infer that have to cannot mean possible: if it
meant possible, it could not be used in a situation
where it is not forbidden to stay. This is one of the
reasonswhy, in our research,we studied in detail
the interaction of modals with negation and the
proportion of negative sentences in the input.
Our results lead us to conclude that using nega-
tive sentences is not a viable solution to solve the
problem: informative cases are extremely rare,
and there are also issues related to scope: it is
common for necessity modals to be interpreted
abovenegation (whichmeans that forexample, in
English,mustn’t and can’t, both express impossi-
bility). However, our work led us to propose an
alternative solution: we show that the conversa-
tional context contains informative cues about
force, which children could potentially use.

Methods
When and how do children figure out that

words like can or pouvoir express possibility,
while words like must and devoir express neces-
sity? To answer these questions, our work com-
binesquantitativedata fromcorpusstudiesof the
modal productions of parents and their children,
bothEnglish andFrench, and experiments based
on these corpora, which allow us to evaluate
different properties more precisely.4

4 TheworksonEnglish,whichwebasedour researchon, are
reported in Dieuleveut et al., 2019; Dieuleveut, 2021, Dieu-
leveut et al., 2022. The works on French are reported in
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Weemployed the samemethods forbothEnglish
and French. For English, our data come from the
Manchester corpus (Theakston et al., 2001), which
includes 12 mother-child dyads (6 girls and 6 boys,
aged 2 and 3 years), recorded at home during play
sessions, every twoweeks. For French, we used the
Lyon corpus (Demuth & Tremblay, 2008) (5 child-
ren) and the Paris corpus (Morgenstern & Parisse,
2007) (6 children), aged between 2 and 5 years.
These transcriptions are available on CHILDES, a
database that gathers corpora in many languages
(MacWhinney, 2000). We extracted all utterances
containingmodals fromboth adults’ and children’s
productions, and coded them for various proper-
ties: modal force, type of interpretation, syntactic
subject, tense, presence of negation, declarative or
interrogative sentences, etc.

Why compare French and English? The
interest in comparing these two languages lies in
the fact that, as shown in Figure 1, French
parentsusenecessitymodals farmore frequently
than possibility modals, while in English, the
reverse relationship holds. This difference allows

us to directly evaluate the impact of the quantity
of exposure on children’s acquisition of modals.

Study 1: Study of parent productions
What modals do children hear in their

input? Quantitative Results
In total, modal utterances represent approxi-

mately 6% of all parental utterances in English,
and 4% in French. Figure 1 summarizes
the modal productions in both languages (1a:
English;1b: French), specifying the frequency of
occurrence with negation markers (yellow: pos-
sibility modals; red: necessity modals; black:
proportion in negative sentences).We see that in
the English input, necessity modals are less
frequent (28% of all modal utterances, compared
to 72% of possibility). In French, the opposite is
observed: necessity modals are more frequent
than possibility modals (62% compared to 38% of
all modal utterances). Thus, French and English
inputs differ in the relative frequency of possi-
bility and necessity modals: French parents use
more necessity modals than English parents.
Why? Our analyses show that this is mainly
linked to the fact that falloir is very frequent
in French, whereas can is extremely frequent

Dieuleveut, 2023; Dieuleveut & Noveck, 2025, Dieuleveut &
Noveck, in preparation.

Figure 1: Quantitative differences between English and French: count of possibility modals (yellow) and
necessity (red) with andwithout negation (black) (1a: English; 1b: French) (English: adult: 18,853 utterances;
child: 4,800; French: adult: 5,114; child: 1,379).Modals included inEnglish: Possibility: can, could,might,may,
able to; Necessity: must, should, need, have to, got to, supposed to, ought to, need to; In French: Possibility:
pouvoir; Necessity: falloir, devoir, avoir à.
1a: English (12 child/mother pairs); 1b: French (11 child/mother pairs)
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in English: it represents 3.3% of all mother
utterances, which is twice as much as pouvoir
(1.6%).

Experiment: Evaluating the informativity
of the input about modal force

To assess the informativity of the conversa-
tional context regarding modality force, we
implemented a variant of a well-known paradigm
called the Human Simulation Paradigm (Gillette
et al., 1999). In the experiment, we present
(adult) participants with excerpts fromdialogues
between mother and child (from a list previously
extracted randomly from the corpus data), with
a blank space in the last sentence of the dialogue
in place of the modal. Figure 2a provides an
example of one trial. Participants must indicate
the word that seems most natural to them by
choosing between two options, which either cor-
respond to a possibility modal (can/pouvoir) or a
necessity modal (must/have to/devoir/falloir).
Their ability to recover the original word gives us
a measure of the informativeness of the conver-
sational context: how easy is it to guess the force
of the modal simply from these conversation
excerpts? We compare performance in the
conversational context to a control experiment,
illustrated by Figure 2b, where content words
(like good) are replaced by «Jabberwocky» words
(i.e., words that resemble language but have no
meaning, such as gumbly). In the version of the

experiment, participants only have syntactic
information to make their choice. Our results
show that the conversational context is both
necessary and sufficient to correctly guess the
modal’s force. This means that if child learners
are sensitive to the same cues as the adult
participants in the experiment, they can use
them to determine the force of their modals
(rather than a strategy based on negative sen-
tences). Complementary experiments allowed us
to propose a more precise hypothesis regarding
the nature of these conversational cues: notably,
the desirability/undesirability of the event
described by the complement of the modal.
For example, performance is particularly high
for necessity modals in «he ⊕⊕⊕ go to the hospi-
tal,» while possibility modals are often associa-
ted with desirable events («you ⊕⊕⊕ go play
outside»).

Study 2: Study of children’s productions

From what age do children master modals?
Quantitative Results

Sentences containing modal auxiliaries
account for 2.4%of all child utterances inEnglish
and 1.9% in French. In both French and English,
children start using possibility modals at a very
young age (even before the age of two). They use
them frequently andproductively (in declarative,
interrogative and negative sentences). They

Figure 2: Experimental paradigm for evaluating the informativity of conversational input
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begin to use necessity modals with an average
delay of nearly 4 months: the average age of the
first production of pouvoir and can is 1 year and
11 months, falloir and have to at 2 years and
3 months, devoir and must at 2 years and
11 months. Children also use necessity modals
overall less frequently, and more rarely in inter-
rogative and negative sentences. For negated
possibility modals, we find an interesting
difference between English and French:
English children produce possibility modals
much more frequently with negation (51% of
their possibility modals are found in negative
sentences).

The quantity of modals produced by children
offers an indirect indicator as to their mastery.
Variousfactorsmay
contributetoexplai-
n ing the diffe -
rences between
childrenandadults
in their produc-
tions: among other
things, the fact that
children are less likely to give orders or express
certaintycompared toadults,whichcouldexplain
why they use necessity modals less often. This
is why we developed a new experimental
paradigm to evaluate their productions in
more detail, testing whether they use modals
in conversational contexts similar to those of
adults.

A novel experimental paradigm to evaluate
children’s modal mastery

To further analyze children’s productions, we
developed a new experimental paradigm, also ins-
pired by the Human Simulation Paradigm (pre-
viously used to evaluate parents’ productions),
with the aim of measuring whether children use
theirmodals in conversational contexts similar to
adults. In the experiment (illustrated by
Figure 3a), we present, still to (adult) partici-
pants, diverse excerpts from conversations from
the corpus, and ask them to choose between a
possibilitymodal andanecessitymodal according
to what sounds most natural. The only difference
from the first experiment is that the sentences
were produced by children. The ability of partici-

pants to select the
child’s modal indi-
cates how closely
the children’s use
of modals
resembles that of
adults, in other
words, whether

children are using their modals in the same
contextsasadults.Thisnewparadigmallowsus to
test thenatural productionof very young children
in a simple and informative manner. The advan-
tage is that we have access to entirely sponta-
neous production data (and reduce the strange-
ness of amore artificial experimental situation, if
we had asked young children to do the task).

“This new paradigm allows us to test
the natural production of very young
children in a simple and informative
manner.”

Figure 3: Experimental paradigm to evaluate children’s productions
3a: Experiment on children’s productions (original utterance from Child)
3b: Control experiment with rôle reversal (utterance from Child, attributed to Mother)
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The results of the experiment are extremely
revealing and interesting. Participants’ perfor-
mance for possibility modals used by children is
very high, indicating that in the same contexts,
theywouldmake the same choice.However, their
performance on necessity modals is significantly
lower (which is reflected in Figure 4 by lower
accuracy for necessity contexts, 60% vs. 80% for
possibility contexts): this shows that children
tend to use necessity modals (must, have to,
devoir, falloir) in situations where adults would
use possibility modals.

In French, we were also able to test the produc-
tions of older children (between 4 and 5 years old)
(the English corpus data did not include this age
group). We found that while performance
increased slightly, even at this age, children still do
not use their necessitymodals in an adult-likeway.

How can we explain this result? One hypothe-
sis to consider is that it is an artifact of the
experiment: someparticipantsmightexpect child-
ren to usemore possibilitymodals. To control for
this, we conducted (in French) another version of
the experiment, testing the same dialogues but

reversing the roles of the child and the mother
(Dieuleveut & Noveck, 2025). The manipulation
is illustrated by the contrast betweenFigures3a
and 3b. This allowed us to demonstrate that the
participants’ choice does not depend on the spea-
ker’s age and status (child/parent) but rather on
the content of the conversation.

Perspectives
The conclusions drawn from this in-depth

study of the modal productions of children and
their parents are extremely interesting and open
up exciting avenues for future research. In par-
ticular, our work allows us to shed new light on
the difficulties reported in the comprehension
experiments with 4-year-old children mentioned
at the beginning (Noveck, 2001; Ozturk & Papa-
fragou, 2013; Leahy & Zalnieriunas, 2022; Cour-
nane et al., accepted). One hypothesis is that
children have difficulty determining the very
meaning of necessity modals, difficulties that
could stem from the subset problem they raise.
Moreover, the direct and systematic comparison
between French and English allowed us to show
that the «delay» fornecessitymodals isnot linked

Figure 4: Average Performance in the ’Guess the Modal’ Experiments on (i) Productions of Children Aged
2 to 3, (ii) Aged 4 to 5, and (iii) Adults. (Participants in the experiments are always adults).We set up several
versions of the experiment to test various contrasts ofmodals (in French: pouvoir vs. devoir; pouvoir vs. falloir;
in English: might vs. must, can vs. must, can vs. have to). The results for English (which are identical) are
available in Dieuleveut et al., 2022.
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to their low frequency in the input: it is not a
problem of «quantity» of exposure.

Do children’s non adult-like behaviors with
necessity modals stem from a conceptual issue?
Or, are children uncertain about their meaning?
Or do they know the concept and their meaning,
but remain unsure when it comes to determining
the appropriate contexts for their use? These
questions remain open.

Summary of key findings
When do children understand the force of

modals?
e The «Necessity Gap» (Dieuleveut, 2021): There
seems to be an asymmetry in children’s mas-
tery of possibility and necessity modals, with a
«delay» for necessitymodals. By age 2, children
use possibility modals frequently and produc-
tively, and in an adult-like way. But they start
using necessity modals later, use them less
frequently, and not in an adult-like way. This
delay, initially observed in English, has since
been confirmed in French, despite the diffe-
rence in input «quantity».

e This result could help explain the findings of
behavioral comprehension experiments, which
show that older children, up to at least 5 years
old, do not treat necessity modals like adults.
Howdo children learn the force ofmodals?

e It is unlikely that they rely on interaction with
negation.

e One hypothesis is that they might instead use
contextual cues: for example, desirability. We
show that these cues are available in the
input.
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Résumé
Comment les pratiques familiales peuvent-elles participer à façonner les compétences précoces en

mathématiques chez le jeune enfant ? Cet article explore l’impact d’une intervention familiale sur le
développement des compétences mathématiques précoces. Nous avons recruté plus d’une centaine
d’enfants âgés de 4 à 5 ans et leurs parents. Après six semaines d’activités, nous avons constaté une
amélioration significative des compétences des enfants en numératie (notamment en ordinalité). Nos
résultats mettent en avant l’effet substantiel des activités familiales avec du contenu mathématique,
simples et ludiques, sur l’apprentissage des enfants. Nous proposons que de tels résultats doivent
soutenir l’intégration des pratiques familiales mathématiques dans les politiques éducatives et les
programmes de soutien à l’apprentissage précoce.

Mots-clés
Compétencesmathématiques précoces, inégalités, intervention familiale, vidéos, validité écologique

Home activities and their role in the development of early
mathematical skills in young children

Abstract
How can family activities help to shape early mathematical skills in young children? This article

explores the impact of a home intervention on the development of early numeracy skills.We recruited
over a hundred children aged 4 to 5 and their parents. After six weeks of activities, we observed a
significant improvement in children’s numeracy skills, notably in ordinality.

Our results highlight the substantial effect of simple and playful home activities withmathematical
content on children’s learning. We propose that such findings should support the integration of
mathematical home practices into educational policies and early learning support programmes.

Keywords
Early numeracy skills, inequalities, family intervention, videos, ecological validity

Introduction

Les inégalités dans l’acquisition des
compétences en mathématiques se
manifestent dès le début de la scolari-
sation, révélant un apprentissage à la
fois complexe et socialement déter-

miné. Ce phénomène est régulièrement mis en

lumièredans l’espacemédiatiqueà l’occasiondes
publications des enquêtes du Programme Inter-
national pour le Suivi des Acquis (PISA). Ces
enquêtes montrent notamment que, dans les
pays de l’OCDE, les caractéristiques socio-écono-
miques familiales expliqueraient environ 15% de
la variation des performances enmathématiques
des enfants (OCDE, 2023).

GRP : fyssen JOB : annales38 DIV : 10_mp_Girard p. 1 folio : 76 --- 22/7/025 --- 14H4

ETHOLOGIE / PSYCHOLOGIE

76



Faisant suite à la théorie socio-culturelle de
Vygotski (1978) et à une riche tradition de
recherche en sociologie (Bourdieu & Passeron,
1970 ; Lahire, 1993), de nombreuses études
cherchent désormais à déterminer le rôle spéci-
fique des interactions du jeune enfant au sein de
son environnement familial sur son développe-
ment cognitif. Ces travaux se sont largement
concentrés sur les pratiques langagières ou de
lecture, créant un contraste saisissant avec le
domaine mathématique, qui a longtemps été peu
étudié sous cet angle (Girard & Prado, 2022).

Cependant, depuis une quinzaine d’années, le
modèleduHomeNumeracyEnvironment (HNE),
ou environnement familial d’apprentissage en
numératie, constitue un véritable cadre de
recherche nouveau (LeFevre et al., 2009 ; Mutaf-
Yıldız et al., 2020).Unnombre croissant d’études
ont permis d’établir une association entre la fré-
quence des activités avec du contenu mathéma-
tique auxquelles sont exposés les enfants à leur
domicile et leurs compétences enmathématiques
précoces (comme l’a montré une méta-analyse
récente réalisée sur plus de 60 études, Daucourt
et al., 2021). De telles activités peuvent revêtir
aussi bien un caractère formel (comme réciter la
suite des nombres) qu’informel (comme jouer à
un jeu de société ou faire la cuisine). Ces travaux
ont aussi contribué à souligner l’importance des
représentations parentales sur cet apprentis-
sage. Dans nos études précédentes, nous avons
confirmé ces résultats au sein de la population
française (Girard et al., 2021, 2023). Nous avons
également montré que ces relations pouvaient
s’expliquer par des mécanismes neurocognitifs
spécifiques au domaine de la cognitionmathéma-
tique (Girard et al., 2022).

Toutefois, la principale limite de ce corpus
d’études est qu’il ne suffit pas pour établir un lien
de cause à effet. Les relations observées pour-
raient être expliquées par d’autres facteurs
confondants (notamment génétiques ; Hart et
al., 2021) ou par le fait que les enfants les plus
compétents soient ceux qui présentent un plus
grand intérêt à s’engager dans des d’activités
liées aux mathématiques au sein de leur famille
(Cipinget al., 2015 ;Silinskas et al., 2020).Seules
des études interventionnelles peuvent permettre
d’évaluer la causalité de ces activités familiales
sur ledéveloppementdes compétencesmathéma-
tiques chez l’enfant.

À ce jour, un nombre limité d’études interven-
tionnelles ont visé à enrichir les activités fami-
liales avec du contenu mathématique, montrant
des résultats prometteurs mais mitigés (Liber-
tus, 2024). Ces interventions ont tenté de trans-
poser, dans un contexte familial, des interven-
tions initialement conçues pour l’école ou le
laboratoire (c’est-à-dire des contextes très
« formels » ; Purpura et al., 2017 ; Ramani &
Siegler, 2008). En d’autres termes, ces interven-
tions ont principalement consisté à mettre en
œuvre un contenu unique et répétitif. Par
exemple, il a été demandé aux familles de jouer
pendant plusieurs semaines à un seul jeu de
société avec des nombres ou de lire un album
pour enfant conçu pour promouvoir le langage
mathématique (Libertus, 2024). Ces transposi-
tions ont parfois échoué, faute d’adhésion des
familles auprotocole (Sonnenschein et al., 2016),
ou ont montré des bénéfices uniquement dans
des conditions très étroitement supervisées et
encadrées. Dans ce second cas de figure, les
parents recevaient une formation approfondie
sur la manière de pratiquer l’activité avec leur
enfant, et chaque séance de jeu était monitorée,
par des visites à domicile ou des enregistrements
(Dulay et al., 2019 ; Scalise et al., 2022). Bien que
cette approche puisse s’avérer efficace pour for-
mer les parents, la validité écologique de ces
interventions, c’est-à-dire la mesure dans
laquelle les résultats reflètent les conditions
réelles de vie, est incertaine. En effet, il est
possible que ces interventions ne reproduisent
que faiblement les activités familiales usuelles
telles que capturées dans les études corrélation-
nelles.

Face à ces limites, l’objectif principal de notre
étude pré-enregistrée était d’évaluer l’effet cau-
sal d’une intervention familiale conçue pour pré-
senter une validité écologique optimale, c’est-à-
dire refléter au mieux les pratiques réelles des
familles. Pour cela, nous avons créé un contenu
d’activités diversifiées, permettant aux familles
de s’en saisir demanière autonome et spontanée,
tout en capturant un minimum d’informations
sur l’implémentation de ce contenu. En outre, le
dispositif a été conçu pour transiter uniquement
par le canal de communication existant entre
écoles et familles, sans nécessiter de rencontres
entre l’équipe de chercheurs et les parents. Pour
isoler l’effet de la composante spécifiquement
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mathématique de cette intervention familiale,
nous avons également créé une deuxième condi-
tion d’intervention (groupe contrôle), aussi simi-
laire que possible, mais sans contenu ni incita-
tion mathématique (ciblant plutôt du contenu
langagier).

Nous avons réalisé cette étude chez des
enfants scolarisés en deuxième année de mater-
nelle (âgés de 4 à 5 ans). L’objectif était de
comparer les scores en numératie des enfants
inclus dans une intervention familiale mathéma-
tique (c-à-d un groupe expérimental exposé à une
intervention familiale avec du contenumathéma-
tique) à ceux inclus dans un groupe contrôle actif
(recevant une intervention avec autant de
contenu, mais sans référence mathématique).
Notre hypothèse principale était que les enfants
du groupe expérimental présenteraient une pro-
gression plus importante de leurs scores par
rapport à ceux du groupe contrôle.

Méthode
Cette étude a été réalisée avec le soutien d’une

bourse postdoctorale de la Fondation Fyssen
accordée à CG. Des détails supplémentaires sont
disponibles dans l’article de Girard et al., actuel-
lement en révision dans la revue Child Develop-
ment.

Nous avons recruté 117 enfants âgés de 4 à
5 ans (M = 4,68 ans, SD = 0,29, 47 % de filles)
scolarisés en deuxième année de maternelle,
ainsi que leurs parents, à travers 26 écoles de la
région flamande en Belgique. Dans un premier
temps, les parents ont complété un question-
naire en ligne sur leurs habitudes familiales et
sur leurs représentations de l’apprentissage des
mathématiques. Ensuite, les compétences pré-
coces de numératie des enfants ont été évaluées,
pendant le temps scolaire, à l’aide de cinq tests
ciblant : le langage mathématique (compréhen-
sion d’expressions telles que « plus que » ou

Figure 1. A : Matériel distribué aux familles des deux conditions : expérimentale (numératie) à gauche et
contrôle (langage) à droite. Dans la condition expérimentale, le matériel incluaitdes jeux de plateau, de
dominos, des jeux de cartes et un livre imagé contenant du langagemathématique. Les activités proposées aux
familles dans la condition expérimentale étaient conçues à partir d’activités ayant déjà montré, séparément,
des bénéfices dans les apprentissagesmathématiques dans un contexte formel d’intervention (Purpura et al.,
2017 ; Ramani & Siegler, 2008). Dans la condition langage, le matériel était construit pour être le plus
similaire, mais sans inclure de contenu mathématique : jeux de mémoire verbale, bingos (de lettres, de sons
et d’images), jeux de cartes et un livre imagé sans langage mathématique. Dans les deux conditions étaient
également remis un livret imprimé et une feuille représentant les 6 semaines avec des stickers à coller par
l’enfant.
B.Haut.Captured’écrand’unevidéoenvoyéeauxparentsdechaqueconditionpoursouligner lesopportunités
quotidiennes de soutenir l’apprentissage de leur enfant (soitmathématique, soit langagier, selon la condition)
(ici dans la condition expérimentale). Les vidéos ont été créées à partir du logiciel d’animation Powtoon. Bas
Capture d’écran du court questionnaire envoyé par SMS aux parents de façon hebdomadaire (ici dans la
condition expérimentale).
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« moins que »), le dénombrement (comptage
d’objets), la lecture de chiffres arabes, la compré-
hension de l’ordinalité (capacité à identifier quel
nombre vient avant ou après un autre) et l’arith-
métique (additions et soustractions). Ces évalua-
tionsont ré-administrées, dansunsecond temps,
après la période d’intervention familiale.

Les enfants et leurs parents ont été répartis
aléatoirement dans l’une des deux conditions
d’intervention (expérimentale,n = 59 et contrôle,
n = 58) pour une durée totale de 6 semaines. Dans
chaque condition, était remis aux familles un
livret imprimé contenant les règles des différents
jeux, des recommandations d’activités à réaliser
et des suggestions d’adaptations (trois activités
différentes étaient suggérées par semaine). Les
familles ont également reçu un coffret de maté-
riels divers pour chaque activité, conçu pour
susciter des interactions avec du contenumathé-
matique dans la condition expérimentale, et sans
contenu mathématique dans la condition
contrôle (pour plus de détails, voir Figure 1.A).
Trois vidéos animées ont été envoyées aux
familles de chaque groupe, mettant en avant les
nombreuses opportunités quotidiennes d’abor-
der du contenu mathématique ou langagier,
selon la condition (voir Figure 1.B). Enfin, des
courts SMS hebdomadaires ont été envoyés aux
parents pour qu’ils indiquent le type d’activités
réalisées chaque semaine et leur appréciation de
celles-ci (voir Figure1.B). Cela nous a permis de

calculer les taux d’adhésion des familles (nombre
total deSMSayant obtenuune réponse) ainsi que
leur taux de participation (durée moyenne et
nombred’activités sur lapérioded’intervention).

Résultats
Nous avons d’abord vérifié l’efficacité de la

répartition aléatoire des participants entre les
deux conditions. Pour ce faire, des analyses bayé-
siennes ont été utilisées afin de quantifier les
preuves en faveur de l’absence de différence entre
les groupes. Ces analyses ont montré que les
enfants des deux conditions étaient comparables
en ce qui concerne leurs compétences en numéra-
tie aumoment du pré-test, leur âge et leur sexe. De
même, nous avons vérifié que l’adhésion des
parents à l’intervention était similaire, quelle que
soit la condition. En moyenne, les familles ont
répondu à 4 SMS sur les 6 semaines (Figure 2),
avec une moyenne de 27 activités d’une durée de
8 minutes chacune. Sur l’ensemble des para-
mètres, l’adhésion des parents à l’intervention
était similaire dans les deux groupes.

Nous avons ensuite évalué notre hypothèse
principale, à savoir si les scores en numératie des
enfants dans la condition expérimentale progres-
saient davantage entre le pré-test et le post-test
par rapport à ceux de la condition de contrôle
actif. Pour cela, nous avons réalisé des ANOVA à
mesures répétées, avec le temps de l’évaluation
(pré- ou post-test) comme facteur intra-sujet, et la

Figure2 :Adhésiondesparentsà l’intervention.Pourcentagederéponsesauxquestionnaireshebdomadaires
(sur un maximum de 6) par les familles, selon la condition d’intervention.
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condition de l’intervention (expérimental ou
contrôle) comme facteur inter-sujet.Cesanalyses
ont montré que tous les enfants, indépendam-
ment de leur condition, ont progressé entre le
pré-test et le post-test. Plus important encore,
elles ont révélé que les enfants de la condition
expérimentale ont significativement plus pro-
gressé que ceux de la condition contrôle dans
leurs compétences de lecture de nombres
(F(1, 115)=5.666, p=.019, c2= 0.006) et d’ordina-
lité (F(1, 115)=10.599, p=.001, c2= 0.013) (voir
Figure 3).

Pour contextualiser ces résultats, nous avons
comparé les scores de lecture de nombre et
d’ordinalité obtenus dans notre étude avec ceux
d’un échantillon représentatif d’enfants scolari-
sés en deuxième ou troisième année de mater-
nelle en Belgique flamande (Bakker et al., 2023).
Après normalisation des scores sur la base de ce
large échantillon, nous avons constaté que les
scores en pré-test des enfants étaient équivalents
à ceux d’enfants scolarisés en deuxième année de
maternelle (âgés de 4 à 5 ans). De façon frap-
pante, en post-test, les scores d’ordinalité pour
les enfants dans la condition expérimentale
étaient équivalents, cette fois, à ceux d’enfants

scolarisés en troisième année de maternelle
(âgés de 5 à 6 ans), tandis que les scores des
enfants de la condition contrôle restaient équi-
valents à ceux des enfants en deuxième année de
maternelle. Ces résultats suggèrent que l’effet de
notre intervention sur ces compétences pourrait
correspondre à un gain d’une année de scolari-
sation en maternelle.

Enfin nos analyses de modération ont montré
que l’intervention semblait bénéficier demanière
équivalente à tous les enfants, indépendamment
de leur niveau initial de compétences, du degré
d’adhésion de leur famille à l’intervention ou de
la fréquence habituelle des activités familiales
avec du contenu mathématique déclarée par
les parents avant le début de l’intervention
(Fs S 2.306, ps O .132).

Discussion
En validant notre hypothèse principale, le pre-

mierapportdenotreétudeestd’abord fondamen-
tal, en démontrant lemécanisme de causalité qui
lie les activités familiales avec du contenumathé-
matique à l’apprentissage précoce chez le jeune
enfant. Plutôt que d’évaluer la capacité des
familles à se conformeràunprotocole très formel

Figure 3 : Scores des enfants dans la condition expérimentale (mathématique) ou la condition de contrôle
(langue) au pré-test et au post-test. *p S .05, ** p D .01, *** p D .00.
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(et de fait très éloigné de leurs pratiques
usuelles), nous avons opté pour une intervention
offrant une grande autonomie, ce qui nous a
permis d’appréhender les effets d’activités
mathématiques adoptées avec davantage deflexi-
bilité dans le quotidien des familles.

Cette intervention a montré un gain particu-
lièrement significatif des compétences d’ordina-
lité chez les jeunes enfants. Cela pourrait s’expli-
quer par le fait que
cescompétencessont
moins spontané-
ment investies pen-
dant les échan -
ges survenant habi-
tuellement au cours
des activités fami-
liales. Dans une pré-
cédente étude, l’observation des échanges langa-
giers spontanés en famille avait en effet indiqué
que l’accent était davantage mis par les parents
sur les aspects de cardinalité du nombre (Susper-
reguy & Davis-Kean, 2016). L’absence d’effet de
l’intervention sur certaines compétences pré-
coces (comme le langage mathématique ou le
dénombrement)pourraits’expliquerparundéfaut
de sensibilité des mesures employées ou par
l’effet prépondérant de la fréquentationde l’école
maternelle qui cible déjà ces compétences. De
futures études, incluant des mesures post-test à
plus long terme, devraient permettre de mieux
comprendre les effets de l’intervention sur ces
différents domaines de compétences.

De manière générale, nos résultats corro-
borent les observations antérieures (Daucourt et
al., 2021 ; Libertus, 2024) et vont plus loin en
démontrant l’efficacité d’une intervention
conçue pour présenter une bonne validité écolo-
gique. Cette approche a non seulement entraîné
unfaible tauxd’attrition(13,7 %contre50 %dans
certaines études antérieures ; Sonnenschein et
al., 2016), mais a également permis d’établir
qu’un engagement court mais régulier dans des
activités ludiquesavecducontenumathématique
pouvait faire une réelle différence dans l’appren-
tissagedes enfants.Enoutre, puisque toute inter-
vention présente le risque d’exacerber les inéga-
lités visées (Lorenc et al., 2012), il est important
de souligner que nos données suggèrent un béné-
fice égal de l’intervention, quelles que soient les
caractéristiques individuelles.

Nos résultats soulignent l’importance de conce-
voir des interventions familiales en numératie qui
soient à la fois adaptées aux situations de la vie
quotidienneetaccessiblesaux familles.Sur leplan
sociétal, il est essentiel de sensibiliser les familles
aux opportunités mathématiques présentes dans
leur quotidien. À cet égard, des initiatives comme
l’expérimentation italienne ”Nati per contare“
(Nés pour compter, Tomasetto et al., 2022) offrent

un modèle inspi-
rant. Ce program-
me,déployéenIta-
lievialespédiatres
lors de la visite
médicaledes5ans,
sedérouleendeux
étapes : une éva-
luation succincte

des compétences précoces en numératie de l’en-
fantetdesactivitésfamilialesimpliquantducontenu
mathématique ;suivied’unecommunicationciblée
aux parents. Cette communication porte sur les
compétences mathématiques précoces de l’enfant
et propose des activités adaptées à réaliser en
famille, telles que des suggestions de livres ou de
jeux de société incluant du contenu mathéma-
tique.Ces informationspourraientégalementêtre
diffuséesdemanièreplus largedansl’espacepublic,
notamment par le biais de campagnes publici-
taires, à l’image de celles visant à encourager les
pratiques de lecture en famille (comme la cam-
pagne récente ”Mi-temps lecture“). Par ailleurs,
les dispositifs co-éducatifs entre école et familles
pourraient contribuer à renforcer la promotion
des mathématiques, par exemple en fournissant
dumatérielpédagogiqueviadesstructurescomme
les ludothèques, ou en adaptant des initiatives
existantes à l’apprentissage des mathématiques
(telles que ”Un livre pour les vacances »).

Sur le plan théorique, notre étude apporte une
contribution significative à la compréhension du
développement des processus cognitifs chez
l’enfant, ainsi qu’au déterminisme des comporte-
ments au cours de l’ontogenèse. En démontrant
l’influence causale des activités familiales sur
l’apprentissage des compétences mathématiques,
nous soulignons le rôle crucial de l’environnement
familial dans le façonnement précoce des compé-
tences en numératie, ce qui contribue à enrichir le
cadre théorique sur l’interaction entre facteurs
environnementaux et développement cognitif.

“Nos résultats soulignent l’importance
de concevoir des interventions familiales
en numératie qui soient à la fois adaptées
aux situations de la vie quotidienne et
accessibles aux familles.”
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En conclusion, bien que l’apprentissage des
mathématiques soit principalement formel et
scolaire, les pratiques familiales jouent un rôle
significatif dans les apprentissages précoces. Il
est donc justifié d’adopter une approche holis-
tique, combinant des initiatives éducatives, des
politiques publiques et des ressources acces-
sibles, pour soutenir les familles dans l’accompa-
gnement de l’apprentissage mathématique de
leurs enfants.
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Introduction

Disparities in the acquisition ofmathe-
matical skills emerge as early as the
beginning of schooling, revealing a
learning process that is both complex
and socially determined. This pheno-

menon is frequently emphasized in media dis-
course following the publication of reports from
the Programme for International Student
Assessment (PISA). These studies reveal that,
within OECD countries, familial socio-economic
characteristics account for approximately 15% of
the variance in children’s mathematics perfor-
mance (OCDE, 2023).

Following Vygotsky’s socio-cultural theory
(1978) and a long tradition of sociological
research (Bourdieu & Passeron, 1970; Lahire,
1993), numerous studies have explored the spe-
cific role of early childhood interactions within
their family environment on cognitive develop-
ment. These studies have largely focused on lan-
guage and literacy practices, creating a stark
contrast with the mathematical domain, which
has longbeenunderstudied fromthisperspective
(Girard & Prado, 2022).

However, over the past fifteen years, theHome
Numeracy Environment (HNE) model has emer-
ged as a new research framework (LeFevre et al.,
2009; Mutaf-Yıldız et al., 2020). A growing num-
ber of studies have found an association between
the frequency of math-related activities children
are exposed to at home and their early mathema-
tical skills (as demonstrated by a recent meta-
analysis of over60 studies,Daucourt et al., 2021).
Such activities can be formal (such as reciting
number sequences) or informal (such as playing
board games or cooking). These studies have also
emphasized the importance of parental beliefs on
this learning process. Our previous studies have
confirmed these findingswithin theFrench popu-
lation (Girard et al., 2021, 2023). We have also
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demonstrated that these relations may be explai-
ned by specific neurocognitive mechanisms
underlyingmathematical cognition (Girardetal.,
2022).

However, the main limitation of this body of
research is that it is that it does not establish a
causal mechanism. The observed correlations
could be explained by other confounding factors
(including genetic factors; Hart et al., 2021) or by
the fact that the most competent children might
also be those who show greater interest in enga-
ging in mathematics-related activities within
their families (Ciping et al., 2015; Silinskas et al.,
2020). Only intervention studies can assess the
causality of these family activities on the deve-
lopment of children’s mathematical skills.

Todate, only a limitednumberof intervention
studies have aimed to enrich family activities
with mathematical content, with promising but
mixed results (Libertus, 2024). These interven-
tions have attempted to transfer interventions
originally designed for schools or laboratories
(i.e., very «formal» settings; Purpura et al.,
2017; Ramani & Siegler, 2008) into a family
context. In other words, these interventions
primarily involved implementing a single, repe-
titive activity. For example, families were asked
to play a single board game with numbers for
several weeks, or to read a children’s storybook
designed to promote mathematical language
(Libertus, 2024). Such adaptations sometimes
failed due to families’ lack of adherence to the
protocol (Sonnenschein et al., 2016), or showed
benefits only under very closely monitored and
supervised conditions, where parents received
extensive trainingonhowto conduct theactivity
(Dulay et al., 2019; Scalise et al., 2022).
Although this approach may prove effective in
training parents, the ecological validity of these
interventions - the extent to which the results
reflect real-life conditions - is unclear. These
interventions may not accurately replicate typi-
cal family activities as captured in correlational
studies.

Given these limitations, the main aim of our
pre-registered study was to assess the causal
effect of a home intervention designed to have
optimal ecological validity, i.e. to reflect families’
actual practices as closely as possible. To this e
that families could adopt autonomously and
spontaneously, while collecting a minimum of

information about the implementation of this
content. In addition, the intervention was desig-
ned to be delivered solely through the existing
communication between schools and families,
without the need for meetings between the
research teamandparents. In order to isolate the
effect of the specifically mathematical compo-
nent of this home intervention, we also included
a second intervention condition (control group)
that was as similar as possible, but without
mathematical content or incentives (instead tar-
geting language content).

We ran the study in children that were in their
second year of preschool (aged 4-5-years). The
aim of our study was to compare the numeracy
scores of children in an home numeracy inter-
vention (i.e., in anexperimental groupexposed to
a home intervention with mathematical content)
with those in an active control group (receiving
an interventionwith a similar amount of content,
butwithout amathematical reference). Ourmain
hypothesis was that the children in the experi-
mental groupwould showagreater improvement
in their scores than those in the control group.

Method
This study was supported by a postdoctoral

fellowship from the Fyssen Foundation awarded
to CG. Additional details are available in the
article by Girard et al., currently under revision
in the journal Child Development.

We recruited 117 children aged 4 to 5 years (M
= 4.68 years, SD = 0.29, 47% girls) enrolled in the
second year of preschool, along with their
parents, from 26 schools in the Flemish region of
Belgium. First, parents completed an online
questionnaire about their family habits and their
perceptions of children’smathematical learning.
Then, children’s early numeracy skills were
assessed during school hours using five tests
targeting: mathematical language (understan-
ding expressions such as ”more than“ or ”less
than“), counting (object counting), transcoding
(arabic numeral reading), ordinality understan-
ding (identifying which number comes before or
after another), and arithmetic (addition and sub-
traction). These assessments were re-administe-
red a second time after the home intervention
period.

Children and their parents were randomly
assigned to one of two intervention conditions
(experimental, n = 59, and control, n = 58) for a
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total duration of six weeks. Each family received
a printed booklet containing instructions for dif-
ferent games, recommended activities, and adap-
tation suggestions (threedifferent activitieswere
suggested per week). Families also received a kit
with variousmaterials for each activity, designed
to encourage interactions involving mathemati-
cal content in the experimental condition and
language content (without mathematical
content) in the control condition (seeFigure1.A
for more details). Three animated videos were
sent to the families in each group, highlighting
the many daily opportunities to discuss mathe-
matical or language content, depending on the
condition (seeFigure1.B). Finally, shortweekly
text messages were sent to parents, asking them
to report the types of activities they had comple-
ted eachweek and their appreciation of them (see
Figure 1.B). This allowed us to measure family
adherence rates (total number of text messages
replied to) and participation rates (average dura-
tion and number of activities completed during
the intervention period).

Results
Wefirst tested the effectiveness of the random

assignment of participants between the two
conditions. Bayesian analyseswere used to quan-
tify evidence supporting the absence of diffe-
rences between groups. These analyses showed
that the children in the two conditions were
comparable in terms of their numeracy skills at
pre-test, age and gender. Similarly, we confirmed
that parental adherence to the intervention was
similar across conditions. On average, families
responded to 4 out of 6 weekly text messages
(Figure 2), with an average of 27 activities las-
ting 8 minutes each. On all parameters, parental
adherence to the intervention was similar
between groups.

Our primary hypothesis was that children in
the experimental condition would show greater
improvements in their numeracy scores between
pre-test and post-test compared to those in the
control condition. We conducted repeated
measures ANOVAs, with time of assessment

Figure 1. A: Materials distributed to families in the two conditions: experimental (numeracy) on the left and
control (language) on the right. In the experimental condition, thematerials included board games, dominoes,
card games and a picture book withmathematical language. These activities were based on activities that had
already been shown to benefit mathematical learning in a formal intervention context (Purpura et al., 2017;
Ramani&Siegler, 2008). In the languagecondition, thematerialswereconstructed tobeas similaraspossible,
butwithoutmathematical content: verbalmemory games, bingos (of letters, sounds andpictures), card games
and a picture book without mathematical language. In both conditions, a printed booklet and a sheet
representing the 6 weeks with stickers to be applied by the child were also given.
B. Top. Screenshot of a video sent to parents in each condition to highlight the daily opportunities to support
their child’s learning (eithermathematics or language, depending on the condition) (here in the experimental
condition). Videos were created using Powtoon animation software. Down. Screenshot of the short
questionnaire sent to parents via text message on a weekly basis (here in the experimental condition).
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(pre- orpost-test) as a within-subject factor and
intervention condition (experimental or control)
as a between-subjects factor. These analyses
confirmed our hypothesis, revealing that all
children progressed between pre-test and post-

test. More importantly, children in the experi-
mental condition showed significantly greater
improvements in transcoding (F(1, 115)=5.666,
p=.019, c2= 0.006) and ordinality skills (F(1,
115)=10.599, p=.001, c2= 0.013) (see Figure 3).

Figure 2: Parental adherence to the intervention. Percentage of responses to weekly questionnaires (out of
a maximum of 6) by families, depending on intervention condition.

Figure 3: Pre-test and post-test scores of children in the experimental (mathematics) or control (language)
condition. *p S .05, ** p D .01, *** p D .00.
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In order to put these results into context, we
compared the transcoding and ordinality scores
obtained in our study with those of a representa-
tive sample of children in the secondor third year
of preschool in Flanders, Belgium (Bakker et al.,
2023). After normalizing the scores based on this
large sample, we found that the pre-test scores of
the children in our
study were equiva-
lent to thoseof child-
ren enrolled in the
second year of pre-
school (age 4-5 -
years). Strikingly,
the post-test ordinality scores of children in the
experimental condition were equivalent to those
of children in their third year of preschool (age
5-6-years), while the scores of children in the
control condition remained comparable to those
of second-year kindergarteners. These results
suggest that the effect of our intervention on
these skills may correspond to a gain equivalent
to one year of preschool education.

Finally, ourmoderationanalyses revealed that
the intervention appeared to benefit all children
equally, regardless of their initial skill level, their
family’s level of adherence to the intervention, or
the frequency of family activities involving
mathematical content as reported by parents
before the intervention began (FsS 2.306, psO
.132).

Discussion
By confirming our main hypothesis, the first

contribution of our study is fundamentally theo-
retical, as it demonstrates the causal mechanism
linking family activities involving mathematical
content to early learning in young children.
Rather thanevaluating families’ ability to comply
with a highly formal protocol (which would be far
removed from their usual practices), we adopted
an intervention that allowed for greater auto-
nomy, enabling us to assess the effects of mathe-
matical activities integrated more flexibly into
family life.

This intervention showed a particularly signi-
ficant improvement in young children’s ordina-
lity skills. This may be explained by the fact that
these skills are less spontaneously engaged in
typical family interactions. In a previous study,
observations of spontaneous family language
exchanges indicated that parents tended to

emphasize the cardinality aspect of numbers
(Susperreguy & Davis-Kean, 2016). The lack of
intervention effect on certain earlymathematical
skills (such as mathematical language or coun-
ting) could be attributed to the limited sensitivity
of the measures used or to the dominant
influence of preschool education, which already

targe t s these
skills. Future stu-
dies incorpora-
ting longer-term
post-test assess-
mentsshouldpro-
v ide a bet ter

understanding of the effects of the intervention
on these different skill domains.

More broadly, our findings align with previous
research (Daucourt et al., 2021; Libertus, 2024)
and extend them by demonstrating the effective-
ness of an intervention designed tomaintain high
ecological validity. This approach not only
resulted ina lowattritionrate (13.7 %compared to
50 % in some previous studies; Sonnenschein et
al., 2016)butalsoestablished thatbrief yet regular
engagement in playful activities incorporating
mathematical content can make a real difference
in children’s learning. Moreover, since any inter-
vention carries the risk of exacerbating the very
inequalities it aims to reduce (Lorenc et al., 2012),
it is particularly important to highlight that our
data suggest an equal benefit from the interven-
tion, regardless of individual characteristics.

Our results underscore the importance of desi-
gning home numeracy interventions that are
both relevant to real-life situations andaccessible
to families. From a societal perspective, raising
awareness among families about everydayoppor-
tunities formathematical learning is essential. In
this regard, initiatives such as the Italian pro-
gram Nati per contare («Born to count», Toma-
setto et al., 2022) offer an inspiring model. This
program, implemented in Italy through pediatri-
cians during the five-year-old medical visit, takes
place in two stages: a brief assessment of child-
ren’s early numeracy skills and family activities
involving mathematical content, followed by tar-
geted communicationwith parents. This commu-
nication provides insights into the child’s early
math skills and offers suggestions for home acti-
vities, such as suggestions for books or board
gameswithmathematical content. These types of

“Our results underscore the importance
ofdesigninghomenumeracy interventions
thatareboth relevant to real-lifesituations
and accessible to families.”
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information could also be disseminated more
widely in public spaces, including through awa-
reness campaigns similar to those promoting
family reading practices (such as the recent Mi-
temps lecture campaign). Additionally, co-educa-
tional programs between schools and families
could help further promote early mathematics
learning, for instance, by providing educational
materials throughstructures suchasgames libra-
ries, or by adapting existing initiatives to nume-
racy education (such as the Un livre pour les
vacances program).

Froma theoretical standpoint, our studymakes
a significant contribution to understanding the
development of children’s cognitiveprocesses and
the role of environmental factors in shaping beha-
vior throughout ontogeny. By demonstrating the
causal influence of family activities on the lear-
ning of mathematical skills, we highlight the cru-
cial role of the home environment in the early
development of numeracy, enriching theoretical
frameworks on the interaction between environ-
mental factors and cognitive development.

In conclusion although mathematics learning
is primarily formal andschool-based, familyprac-
tices play an important role in early learning.
There is therefore a strong case for a holistic
approach that combines educational initiatives,
public policies, and accessible resources to sup-
port families in fostering their children’s mathe-
matical development.
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Le rang et le contexte social influencent
le sommeil des chimpanzés sauvages
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Le sommeil est essentiel à la santé et la valeur adaptative des animaux,mais son impact estmodulé
par le contexte environnant, notamment social qui peut l’améliorer ou le dégrader. Cependant, la
prédominance des recherches menées en captivité, loin des milieux naturels, limite notre compré-
hension de cet équilibre coûts/bénéfices. Grâce à des mesures directes du sommeil par caméra trap,
nous avons étudié l’impact du rang et du contexte social sur le sommeil de chimpanzés sauvages en
Ouganda. Les mâles dominants se couchaient plus tard et avaient un sommeil plus court et plus
fragmenté que les subordonnés. Par ailleurs, un plus grandnombre demâles adultes retardait l’heure
de coucher, et la présence de femelles sexuellement actives réduisait la durée du sommeil. Ces
résultats montrent l’intérêt d’étudier le sommeil en contexte écologique pour en mieux comprendre
les compromis dictés par les facteurs sociaux.

Mots-clés
Sommeil, chimpanzés, facteurs sociaux, rang social, caméra trap, conditions naturelles

Rank and social context influence sleep in wild chimpanzees
Sleep is essential for the health and fitness of all animals and its physiological impact is influenced

by the surrounding context, including social factors that can either enhance or disrupt sleep. Most
research, however, has focused on captive settings, detached from natural environments that can
modify the balance between benefits and drawbacks of sleeping in group. Using direct recording of
sleep with camera traps, we examined the impact of social rank and context on sleep in wild
chimpanzees in Uganda. Dominant males nested later and experienced shorter, more fragmented
sleep than subordinates. Party composition also influenced sleep : more adult males delayed nesting
time, and sexually active females reduced sleep duration. These findings emphasize the need to study
sleep in ecological contexts to gain a deeper understanding of the trade-offs shaped by social dynamics
in sleep patterns.

Keywords
Sleep, chimpanzees, social factors, social rank, camera trap, natural conditions

Introduction

Présent chez les animaux allant du ver à
l’humain, le sommeil remplit des fonc-
tionsvitales à l’organisme, tellesque le
renforcement de la fonction immuni-
taire, le développement des fonctions

cognitives, ou la conservation de l’énergie (Sie-
gel, 2009, Zielinski et al., 2016 ; Zielinski and

Krueger, 2011) mais présente aussi les désavan-
tages d’être un état immobile et vulnérable et
d’entrer en conflit avec d’autres fonctions biolo-
giques (recherche de nourriture, accouple-
ment...). Il peut alors être considéré comme un
compromis adaptatif, l’évolution ayant favorisé
des profils de sommeil variés selon les espèces et
les individus, équilibrant coûts et bénéfices selon
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les contextes internes et externes (Roth et al.,
2010). Chez les espèces grégaires, le contexte
social peut moduler cet équilibre. Dormir en
groupe peut en effet apporter certains bénéfices
pour le sommeil comme la réduction du risque de
prédation, la conservation d’énergie par thermo-
régulation sociale, ou l’échange d’informations
(Chakravarty et al., 2024). Chez les femelles sar-
celles (Anas crecca crecca) par exemple, la vigi-
lancependant le sommeildiminueavec l’augmen-
tation du nombre de congénères (Gauthier-Clerc
et al., 1998). Mais les dynamiques sociales
peuvent aussi réduire la quantité ou la qualité du
sommeil, sacrifié pour passer davantage de
temps avec les congénères, perturbé par la proxi-
mité de voisins éveillés ou, chez les individus
subordonnés, par une exclusion sociale des
emplacements favorables du site de sommeil
(Chakravartyetal., 2024).Parexemple, lesbécas-
seaux mâles (Calidris melanotos) réduisent dras-
tiquement leur sommeil pendant la saison de
reproduction (Lesku et al., 2012) et les babouins
olive (Papio anubis) dorment moins lorsque le
nombre de congénères proches augmente
(Loftus et al., 2022). En captivité, il a été montré
chez certains primates que la qualité du sommeil
du bébé était positivement corrélée au rang de
dominance de la mère chez les macaques
(Macaca) (Hediger, 1961), mais que les mâles
géladas (Theropithecus gelada) de haut rang
avaient un sommeil moins détendu que lesmâles
subordonnés (Noser et al., 2003).

Cependant, l’influence des facteurs sociaux
sur le sommeil ne peut être rigoureusement étu-
diée que dans des conditions naturelles, où l’évo-
lution a façonné les patterns de sommeil en
fonction de pressions de sélection écologiques
absentes en captivité, telles que les conditions
météorologiques, la pression de prédation ou la
disponibilité alimentaire, qui peuvent interagir
avec les variables sociales et modifier les carac-
téristiques du sommeil des individus (Ratten-
borg et al., 2017 ; Reinhardt, 2020). En effet, en
conditionsnaturelles, la significationdusommeil
va bien au-delà du simple impact physiologique et
investir dans le sommeil lorsque la vigilance et
l’activité sont particulièrement importantes peut
entraîner des coûts non négligeables. Les ani-
maux passent par exemple plus de temps à cher-
cher de la nourriture en nature qu’en captivité,
réduisant de facto leur temps de sommeil, comme
cela a été démontré chez le loris lent (Nycticebus

javanicus) (Reinhardt et al., 2019). En milieu
naturel, il est prévisible que les individus pro-
duisent une plus grande variabilité intra-spéci-
fique des comportements de sommeil qu’en cap-
tivité, en réponse aux pressions écologiques,
individuelles et sociales. Cependant, les
recherches en milieu naturel, notamment chez
les primates, sont rares, et des questions aussi
fondamentales que : « le contexte social facilite-
t-il ou restreint-il le sommeil ? » restent large-
ment inexplorées (Karamihalev et al., 2019).

Mon étude a eu pour but de pallier le manque
deconnaissancesur l’influenceducontexte social
en conditions naturelles en étudiant le sommeil
des chimpanzés, une espèce de primates sociaux
à la hiérarchie bien établie. Grâce à un set-up
expérimental innovant, nous avons pour la pre-
mière fois obtenu des vidéos et des mesures
directes du sommeil de chimpanzés sauvages.

Matériel & Méthodes
a. Collecte de données
La collecte de données a eu lieu de janvier à

octobre 2023 et de janvier à août 2024 dans la
communauté de chimpanzés de Sonso (Pan tro-
glodytes schweinfurthii) de la forêt de Budongo en
Ouganda, comprenant 76 individus (10 mâles et
33 femelles adultes). Les chimpanzés vivent en
société multi mâles multi femelles marquée par
une dynamique de fission-fusion (ils se déplacent
en petits groupes, se scindant et se réunissant
pendant la journée (Chapman et al., 1993)) et
construisent chaque soir un nid individuel pour
dormir, toujours différent de celui de la veille
(Anderson et al., 2019). Quarante-huit individus
(20 mâles et 28 femelles ; 10 juvéniles, 4 suba-
dultes et 34 adultes) ont fait l’objet de suivis
focaux de 7 :00 jusqu’à l’heure de nesting (la
construction du nid) pour un total de 706 nes-
tings observés. Chez 31 individus (12 mâles et
19 femelles ; 3 juvéniles, 3 subadultes et
15 adultes), et pour un total de 94 nuits, nous
avonsmesuré le sommeil commesuit (Figure1) :
après avoir attendu l’obscurité totale, nous avons
déployé une perche télescopique, montée sur un
trépied. La perche pouvant atteindre 16.5m, la
plupart des nids étaient atteignables, les chim-
panzés de Budongo nichant relativement bas
(Brownlow et al., 2001). Au sommet de la perche,
nous avons installé une tête orientable télécom-
mandable, elle-même surmontée de deux camé-
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ras traps infrarouges. La première caméra
(Ereagle E3H) était connectée par WIFI à un
téléphone portable, permettant de visualiser
l’orientation correcte des caméras par rapport au
nid. La seconde caméra (Bushnell 4k No-glow)
enregistrait des vidéos de 1min toutes les 5 min,
en plus des vidéos déclenchées par mouvement.
Pour chaque nuit filmée, nous avons mesuré : la
durée totale du sommeil et le nombre de réveils
nocturnes. Un individu a été considéré comme
endormi s’il ne bougeait pas, les yeux fermés, en
position allongée, pendant au moins 5 minutes
(exemple Figure 2).

Afin de contrôler pour différents facteurs abio-
tiques, nous avonsmesuré la température toutes
les 15 minutes grâce à un thermomètre digital
(Elitech RC51). Les précipitations ont été mesu-
rées toutes les heures grâce à un pluviomètre
installé au milieu de la station. Les heures de
lever et de coucher de soleil, ainsi que la phase de
la lune ont été mesurées en utilisant le site

internetmooncalc.org. L’âge et le sexe de chaque
individu, ainsi que le nombre de bébés et de
juvéniles de chaque femelle étaient connus.
L’état sexuel de chaque femelle a été déterminé
par l’observation morphologique de la vulve et
classé de 0 (activité sexuelle nulle) à 4 (activité
sexuelle maximale). Le rang social a été déter-
miné en calculant le Elo-rank, qui combine trois
types d’agressions (agressions sévères, pour-
suites et menaces) ainsi que les pant-grunts, une
vocalisationde soumissionunidirectionnelle, ces
données faisantpartiedesdonnéesde long-terme
collectées en routine. Nous avons ensuite classé
les individus en trois groupes en fonction de leur
rang : haut, moyen et bas. Cela nous a permis de
séparer les individus en groupes de taille équiva-
lente, mais aussi de pouvoir classer les femelles
plus facilement, le Elo-rank étant plus complexe
à calculer en raisonde leurnaturemoinsgrégaire
que celle des mâles. Chaque nuit, nous avons
également mesuré le nombre d’individus dans le

Figure 1 : Schéma de la mise en place des caméras. Une tête orientable télécommandable est placée sur une
perche télescopique. Sur la tête sont placées une caméra trap (caméra 1) connectée parWIFI à un smartphone
et une caméra trap (caméra 2) enregistrant des vidéos de 1 minute toutes les 5 minutes en plus des vidéos
enclenchées par mouvement.
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groupe de sommeil, le nombre de mâles adultes,
ainsi que le nombre de femelles sexuellement
actives (états sexuels classés 3 et 4) dans le
groupe.

b. Analyses statistiques
Toutes les analyses ont été faites sur R version

2.14.2 (R Development Core Team, 2001). Pour
chaque paramètre étudié (heure de nesting,
durée totale du sommeil, nombre de réveils noc-
turnes), nous avons utilisé des modèles linéaires
mixtes (LMMs) à l’aide de la fonction ’lmer’ du
package ’lmer4’ avec l’identité des individus
comme facteur aléatoire. Les effets fixes incorpo-
rés dans les modèles étaient les suivants : tem-
pératuremoyennede jour, températuremoyenne
de nuit, présence ou absence de pluie pendant la
journée, présence ou absence de pluie pendant la
nuit, précipitations de jour, précipitations de
nuit, phase de la lune, heure de coucher de soleil,
heurede leverdesoleil, âge, sexe, rangsocial, état
sexuel des femelles, nombre d’individus dans le
groupe de sommeil, nombre de mâles adultes
présents, présence ou absence d’une ouplusieurs
femelles actives sexuellement. Afin de sélection-
ner les variables à inclure dans chaque modèle,

nous avons mesuré l’AIC (Akaike Information
Criterion) et avons conservé uniquement les
modèles ayant l’AIC le plus bas. Nous avons
ensuite vérifié la distribution des résidus de
chaque modèle avec la fonction ’qqplot’ du pac-
kage ’car’ et des tests de Shapiro. Lorsque c’était
nécessaire, nous avons utilisé des tests post hoc
avec la fonction ’emmeans’ du package
’emmeans’ avec une correction de Tukey, afin de
déterminer quels groupes différaient spécifique-
ment les uns des autres.

Résultats
a. Influence du rang social sur l’heure de
nesting, la durée de sommeil et la frag-
mentation du sommeil chez les mâles
Outre un effet très significatif de l’heure de

coucher de soleil, ainsi que la présence de pluie
pendant la journée sur l’heure de nesting des
chimpanzés, nous avons trouvé une interaction
significative entre le sexe et le rang social sur
l’heure de nesting, la durée de sommeil et le
nombre de réveils nocturnes (Table 1). Chez les
mâles, les individus dominants se couchaient
légèrement plus tard (à 18h41 ± 30min en

Figure 2 : Exemple d’une image issue d’une vidéo d’un chimpanzé mâle de 31 ans (Hawa) endormi sur le dos
dans son nid.
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moyenne) que les individus subordonnés (à
18h25 ± 37min en moyenne) (Figure 3). Les
mâles dominants étaient également ceux qui dor-
maient le moins (8.99±1.09h en moyenne contre

9.80±0.88hpour les plus subordonnés), dû au fait
qu’ils se réveillaient davantage (7.2±3.6 fois par
nuit en moyenne, contre 4.4±2.5 chez les plus
subordonnées) (Table 1 et Figure 3).

Table 1 : Effets fixes pour les modèles prédisant l’heure de nesting, la durée de sommeil et
le nombre de réveils nocturnes.

Heure de nesting Durée de sommeil
Nombre de réveils

nocturnes

H2 DF p H2 DF p H2 DF p

Rang 0.13 2 0.94 0.42 2 0.92 2.56 2 0.28

Sexe 1.80 1 0.18 2.01 1 0.61 0.11 1 0.74

Hauteur du nid - - - 0.93 1 0.40 1.15 1 0.28

Heure de coucher de soleil 87.64 1 S0.001 - - - - - -

Pluie pendant la journée 13.71 1 S0.001 - - - - - -

Figure 3 : Impact du rang social des chimpanzés mâles sur l’heure de nesting (A), la durée totale de sommeil
par nuit (B), le nombre de réveils par nuit (C). Les points sont colorés par individu. Les boxplot représentent
la médiane et les premier et troisième quartiles.
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Heure de nesting Durée de sommeil
Nombre de réveils

nocturnes

H2 DF p H2 DF p H2 DF p

Pluie pendant la nuit - - - 1.5 1 0.22 4.12 1 0.04

Température moyenne de jour 0.80 1 0.37 - - - - - -

Température moyenne de nuit - - - 0.14 1 0.70 0.01 1 0.93

Phase de la lune - - - 0.02 1 0.90 0.13 1 0.72

Rang x Sexe 5.63 2 0.04 5.59 2 0.04 5.04 2 0.03

Etat sexuel de la femelle 0.001 1 0.97 2.46 1 0.12 7.20 1 0.007

Présence d’un bébé avec la femelle 1.92 1 0.17 0.12 1 0.72 0.86 1 0.35

Présence d’un juvénile avec la femelle 2.02 1 0.15 0.01 1 0.92 0.05 1 0.82

Nombre de mâles adultes 5.47 1 0.02 0.05 1 0.77 0.14 1 0.71

Présence du mâle alpha 2.93 1 0.09. 2.02 1 0.34 - - -

Présence d’une femelle active
sexuellement 0.31 1 0.58 11.88 1 0.005 1.80 1 0.18

b. Influence de l’environnement social sur
l’heure de nesting et sur la durée de som-
meil
Nous avons observé que plus le nombre de

mâles adultes au sein du groupe était élevé, plus
l’heure de nesting était tardive (Table 1 et
Figure 4). Nous n’avons cependant pas trouvé
d’influence de ce paramètre sur la durée de som-

meil ou le nombre de réveils nocturnes. Par
ailleurs, la présence d’une ou plusieurs femelles
actives sexuellement dans le groupe de sommeil
a réduit significativement la durée de sommeil,
indépendamment du sexe et du rang (9.9±0.8h en
moyenne en l’absence de femelles sexuellement
actives contre 9.0±1.5h en moyenne en leur pré-
sence) (Table 1 et Figure 4).

Figure 4 : Influences de l’environnement social sur le sommeil des chimpanzés A : Heure de nesting en
fonctiondunombredemâles adultes présents dans le groupe.La lignebleue est la droite de régression linéaire
ajustée aux données, et l’ombre grise représente l’intervalle de confiance de 95%de cette régression. B : Durée
totale du sommeil en fonction de la présence d’une femelle sexuellement active dans le groupe de sommeil.
Les boxplots représentent la médiane et les premier et troisième quartiles.

GRP : fyssen JOB : annales38 DIV : 11_mp_Hozer p. 6 folio : 94 --- 21/7/025 --- 13H37

ETHOLOGIE / PSYCHOLOGIE

94



Discussion
Notre étude a décrit pour la première fois de

manière directe le sommeil d’une population de
chimpanzés sauvages et a démontré que le
contexte social impactait significativement leur
sommeil,quecesoit
entermedetiming,
deduréeoude frag-
mentation. Nous
avonsd’abordmon-
tré un effet d’un
paramètre social
individuel, le rang,
sur le sommeil des
mâles. Les mâles
dominant s se
couchent légèrementplus tard, dormentmoins et
ont un sommeil plus fragmenté que les mâles
subordonnés. Ces résultats sont les premiers à
suggérer l’existence d’un chronotype (propen-
sion à être du matin ou du soir) chez une espèce
deprimatesauvage,ceparamètreayantété jusque-
làexclusivementétudiéchezl’hommeetennature,
chez les oiseaux (Randler, 2014). Chez l’homme,
l’existencedechronotypes trèsvariés (Lucaetal.,
2015) est sous-tendue par l’hypothèse « senti-
nelle » : un échelonnage des heures de coucher et
de réveil aurait permis aux premiers humains
une meilleure surveillance du groupe, les indivi-
dus endossant le rôle de sentinelle à tour de rôle
(Samson et al., 2017). Cependant, il était encore
inconnu si cette variabilité s’étendait à tous les
primates sociaux ou était spécifique à l’espèce
humaine.Nosobservationssuggèrentquelamême
variabilité existeaussi chez les chimpanzésmâles
et qu’elle est corrélée à leur rang social. Les
individus dominants semblent se coucher plus
tard, possiblement pour assumer un rôle de vigi-
lance et de protection du groupe, généralement
dévolu aux mâles dominants (de Waal, 1984 ;
Williams et al., 2004). Il faut toutefois noter que
la différence d’heure de coucher entre dominants
et subordonnés est de l’ordre de 20 minutes, ce
qui indique un échelonnage plutôt faible. Est-ce
dû au fait que nichant dans les arbres, les chim-
panzés sont moins soumis à la prédation qu’au
sol, et ont donc moins besoin de surveillance
nocturne ? Une autre hypothèse serait que les
mâles dominants retardent leur coucher pour
avoir un accès prolongé aux femelles réceptives
sexuellement et ainsi augmenter leurs chances
de s’accoupler. Pour la tester, il serait pertinent

de comparer les activités sociales (grooming,
tentativesd’accouplement)entremâlesetfemelles
pendant les dernières minutes avant la construc-
tion du nid. De manière intéressante, il a été
démontré chez l’humain qu’un chronotype tardif

était associé à une
personnalité extra-
vertie et prône à la
prise de risque,
ainsi qu’à un meil-
leur succès repro-
ducteur, des traits
que l’on retrouve
chez les chimpan-
zés mâles domi-
nants (Randler,

2014 ; Randler et al., 2012). Nous avons égale-
ment montré que les individus mâles dominants
dormaient moins, à cause d’un sommeil plus
fragmenté. Ces résultats font écho à une étude
conduite encaptivité chez lesgéladas, chezqui les
mâlesdominantsavaientunsommeilmoins«relâ-
ché » (c’est-à-dire une posture de sommeil moins
détendue), suggérant de nouveau un rôle de vigi-
lancedugroupe (Noseret al., 2003).Unequestion
émergeant de ces observations est : comment les
mâles dominants parviennent-ils à maintenir un
niveaudeperformances(cognitives,sociales,repro-
ductrices) si élevé le jour avec un sommeil si
réduit la nuit ? Plusieurs hypothèses non-
exclusives peuvent l’expliquer. Il est possible que
ces mâles compensent ce sommeil plus court par
un sommeil plus profond, palliant la dette de
sommeil engendrée, comme cela a été suggéré
chez les humains primitifs (Samson and Nunn,
2015). Pour tester cela, il faudrait avoir une
mesurefiable de l’architecturedu sommeil, ce qui
est impossible avec les outils technologiques dis-
ponibles à l’heure actuelle. En revanche, le fait
que les mâles dominants aient un sommeil plus
fragmenté que les mâles subordonnés va à l’en-
contre de cette hypothèse : il est en effet plus
difficile d’avoir un sommeil profond si le sommeil
est régulièrement interrompu et segmenté en
plusieurs blocs (Samson andShumaker, 2015). Il
est également possible que ces mâles présentent
des « séquelles » du manque de sommeil le jour
suivant, qu’elles soient sociales ou cognitives, et
qui, à terme, pourraient impacter leur survie,
leurreproduction,ousimplement leurrangsocial.
Dans cette perspective, un suivi à long-terme du
sommeil en lien avec les performances cognitives

“Notre étude a décrit pour la première
fois de manière directe le sommeil
d’unepopulationdechimpanzéssauvages
et a démontré que le contexte social
impactait significativement leur sommeil,
que ce soit en terme de timing, de
durée ou de fragmentation.”
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et reproductives serait pertinent. Enfin, une der-
nière hypothèse suggèrerait que, même s’ils dor-
mentmoins, les petits dormeurs dominants n’en-
gendrent pas de dette de sommeil. Pourquoi ?
Car le fait dedormirmoinsneveutpasdirenepas
dormir assez. Les gros dormeurs subordonnés
dormiraient donc davantage simplement parce
qu’ils n’auraient rien d’autre à faire. En effet,
chez les babouins olive, il a été observé que les
individus dormant peu une nuit donnée, ne com-
pensent pas en dormant davantage la nuit sui-
vante, suggérant qu’ils n’auraient pas de dette de
sommeil, ce qui pourrait être le cas chez les
chimpanzés de notre étude (Loftus et al., 2022).

Par ailleurs, nous avons trouvé un effet de
traits sociaux à l’échelle du groupe sur le som-
meil, et en premier lieu le nombre de mâles
adultes présents au moment du coucher. Il est
intéressant de noter que, bien que les deux para-
mètres soient fortement corrélés, c’est le nombre
de mâles adultes qui influence significativement
l’heure de coucher et non la taille du groupe
totale. Cela suggère que les mâles chimpanzés
ayant tendance à être plus actifs socialement,
surtout en présence d’autres mâles, les interac-
tions sociales, comme le grooming, les jeux et les
démonstrations de force, pourraient retarder
l’heure de nesting (Lonsdorf et al., 2014). La
présence de nombreuxmâles pourrait également
engendrer un stress au sein du groupe, modifier
les niveaux hormonaux de cortisol (Wittig et al.,
2015), ce qui pourrait en conséquence perturber
légèrement les cycles de sommeil et pousser les
individus à se coucher plus tard. En second lieu,
la présence d’une femelle sexuellement active
réduit significativement la durée du sommeil des
individus, mâles et femelles confondus. Il est
difficile d’établir la cause de cette réduction de
temps de sommeil, car ni l’heure de nesting, ni le
nombre de réveils nocturnes, ni l’heure de réveil
(nonmontré ici) ne sont significativement impac-
tés par la présence d’une femelle sexuellement
active, ce qui suggère probablement un effet
réparti sur tous ces différents paramètres à la
fois. La raison d’une réduction du temps de
sommeil en présence d’une femelle sexuellement
active parait assez logique, du moins chez les
mâles :maximiser ses chancesd’accouplement. Il
faut cependant noter que nous n’avons observé
qu’une tentative d’accouplement nocturne, et ce
de la part d’une femelle s’introduisant dans le nid
d’un mâle, un matin vers 5h. La réduction du

temps de sommeil pourrait être alors davantage
interprétée commeune lutte de pouvoir nocturne
entre mâles pour l’accès aux femelles pendant la
journée suivante. Il serait pertinent de comparer
les activités des chimpanzés mâles lors des
réveils nocturnes (vocalisent-ils ? font-ils des
démonstrations de force ? ont-ils un simple com-
portement de vigilance ?) afin de comprendre si
la présence ou l’absence de femelles sexuelle-
ment actives module les raisons de leurs réveils.
Le sommeil réduit des femelles du groupe serait
un « dommage collatéral », perturbé par les
réveils nocturnes des mâles.

Conclusion
Les puissants de ce monde se targuent de

dormir très peu, à l’instar de Margaret Thatcher
qui affirmait « dormir, c’est pour les faibles ».
Notre étude montre une relation similaire entre
rang social et sommeil chez les chimpanzés : les
mâles dominants se couchent plus tard, dorment
moins et se réveillent davantage pendant la nuit
que les subordonnés. Comme les humains, les
chimpanzés dominants auraient la responsabi-
lité de veiller sur le groupe, ou profiteraient
simplement de ce temps sans sommeil pour se
garantir l’accès aux femelles. Nous avons égale-
ment observé que l’environnement social comme
la taille du groupe ou la présence de femelles
sexuellement actives dans le groupe pouvaient
repousser l’heure de coucher ou réduire la durée
du sommeil, démontrant, comme chez l’humain,
le rôle prépondérant des relations sociales dans
le façonnage du sommeil chez les chimpanzés.
Maisàquelprix ?Nosancêtreshumainsprimitifs
ont réussi à drastiquement réduire leur temps de
sommeil afin, entre autres, de développer une vie
sociale riche, sans pour autant que cela impacte
leur santé et leur reproduction. Pour l’instant,
nul ne sait si les chimpanzés sont également
capables d’une telle prouesse...
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Introduction

Found in animals ranging from worms
to humans, sleep fulfils key functions
for the organism, such as reinforcing
the immune system, enhancing cogni-
tive abilities, and conserving energy

(Siegel, 2009, Zielinski et al., 2016; Zielinski and
Krueger, 2011), but also has the disadvantages of
being an immobile and vulnerable state and of
conflicting with other biological functions (fora-
ging, mating...). It can then be considered as an
adaptive trade-off, evolution having favoured
varied sleep profiles depending on species and
individuals, balancing costs and benefits accor-
ding to internal andexternal contexts (Rothetal.,

2010). In gregarious species, the social context
can modulate this balance. Sleeping in a group
may indeed bring certain benefits for sleep, such
as reducing the risk of predation, conserving
energy through social thermoregulation, or
exchanging information (Chakravarty et al.,
2024). In female teal (Anas crecca crecca), for
example, vigilance during sleep decreases as the
numberof conspecifics increases (Gauthier-Clerc
et al., 1998). But social dynamics can also reduce
the quantity or quality of sleep, sacrificed to
spend more time with conspecifics, disrupted by
the proximity of awake neighbours or, in subor-
dinate individuals, by social exclusion from favo-
rable sleeping site locations (Chakravarty et al.,
2024). For example, male sandpipers (Calidris
melanotos) drastically reduce their sleep during
the breeding season (Lesku et al., 2012) and olive
baboons (Papio anubis) sleep less when the num-
ber of close conspecifics increases (Loftus et al.,
2022). In captivity, it has been shown that infant
sleep quality was positively correlated with
maternal dominance rank inmacaques (Macaca)
(Hediger, 1961), but that high-ranking gelada
males (Theropithecus gelada) had less relaxed
sleep than subordinatemales (Noser et al., 2003).

However, the influence of social factors on
sleep can only be rigorously studied under natu-
ral conditions, where evolution has shaped sleep
patterns according to ecological selection pres-
sures absent in captivity, such as weather condi-
tions, predation pressure or food availability,
which can interact with social variables and alter
the sleep characteristics of individuals (Ratten-
borg et al., 2017; Reinhardt, 2020). Indeed, in
natural conditions, the significance of sleep goes
far beyond its simple physiological impact, and
investing in sleepwhen alertness and activity are
particularly high can entail considerable costs.
For example, animals spend more time foraging
for food in the wild than in captivity, reducing
their sleep duration de facto, as demonstrated in
the slow loris (Nycticebus javanicus) (Reinhardt
et al., 2019). In the wild, individuals can be
expected to produce greater intra-specific varia-
bility in sleep behaviour than in captivity, in
response to ecological, individual and social pres-
sures.However, research in thewild, particularly
in primates, is scarce, and questions as funda-
mental as «does the social context facilitate or
restrict sleep?» remain largely unexplored (Kara-
mihalev et al., 2019).
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The aim of my study was to overcome the lack
of knowledgeabout the influenceof social context
in natural conditions by studying the sleep of
chimpanzees, a social primate species with a
well-established hierarchy. Thanks to an innova-
tive experimental set-up,wewereable for thefirst
time toobtain videos anddirectmeasurements of
sleep in wild chimpanzees.

Material & Methods
a. Data collection
Data collection took place fromJanuary toOcto-

ber 2023 and from January to August 2024 in the
Sonso chimpanzee community (Pan troglodytes
schweinfurthii) in Uganda’s Budongo forest, com-
prising 76 individuals (10 adultmales and 33 adult
females). The chimpanzees live in a multi-male,
multi-female society marked by fission-fusion
dynamics (they move around in small groups,
splitting up and reuniting during the day (Chap-
man et al., 1993)) and build an individual nest to
sleep in each evening, always different from the

previous day’s (Anderson et al., 2019). Forty-eight
individuals (20males and 28 females; 10 juveniles,
4 subadults and 34 adults) were monitored from
7:00a.m. tonesting time, for a total of 706nestings
observed. In 31 individuals (12 males and
19 females; 3 juveniles, 3 subadults and 15 adults),
and for a total of 94 nights, we measured sleep
as follows (Figure 1): after waiting for total
darkness, we deployed a telescopic pole, mounted
on a tripod. As the pole could reach 16.5m, most
nests were within reach, as Budongo chimpanzees
nest relatively low (Brownlow et al., 2001). At the
top of the pole, we installed a remote-controlled
pan/tilt head, itself toppedby two infrared camera-
traps. The first camera (Ereagle E3H) was
connected via WIFI to a cell phone, enabling us to
visualize the correct orientation of the cameras in
relation to the nest. The second camera (Bushnell
4k No-glow) recorded 1 min videos every 5 min, in
addition tomotion-triggeredvideos.Foreachnight
filmed, we measured: the total sleep duration, the
number of nocturnal awakenings and the time of

Figure 1: Schema of camera set-up. A remote-controlled pan/tilt head is mounted on a telescopic pole. A
camera-trap (camera 1) connected byWIFI to a smartphone and a camera-trap (camera 2) recording 1-minute
videos every 5 minutes in addition to motion-activated videos are placed on the head.
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awakening.An individualwas considered asleep if
he/she did not move, with eyes closed, in a lying
position, forat least5minutes(exampleFigure2).

To monitor various abiotic factors, we measu-
red temperature every 15 minutes using a digital
thermometer (Elitech RC51). Precipitation was
measured every hour using a rain gauge installed
in the middle of the station. Sunrise, sunset and
moon phase were measured using the mooncal-
c.org website. The age and sex of each individual,
as well as the number of babies and juveniles of
each female, were known. The sexual status of
each female was determined by morphological
observation of the vulva and ranked from 0 (no
sexual activity) to 4 (maximum sexual activity).
Social rank was determined by calculating the
Elo-rank, which combines three types of aggres-
sion (severe aggression, chases and threats) as
well as pant-grunts, a unidirectional submission
vocalization, thesedatabeingpartof the long-term
data routinely collected. We then classified the
individuals into three groups according to their
rank: high, mid and low. This enabled us to sepa-
rate individuals into groups of equivalent size, but
also to classify females more easily, the Elo-rank
being more complex to calculate due to their less
gregarious nature than that of males. Each night,

we alsomeasured the number of individuals in the
sleepinggroup, thenumberof adultmales, and the
number of sexually active females (sexual states
ranked 3 and 4) in the group.

b. Statistical analysis
All analyses were performed on R version

2.14.2 (R Development Core Team, 2001). For
each parameter studied (nesting time, total sleep
duration, number of nocturnal awakenings), we
used linear mixed models (LMMs) using the
’lmer’ function from the ’lmer4’ package, with
individual identity as a random factor. The fixed
effects incorporated in the models were: mean
daytime temperature, mean night-time tempera-
ture, presence or absence of rain during the day,
presence or absence of rain during the night,
daytime rainfalls, night-time rainfalls, moon
phase, sunset time, sunrise time, age, sex, social
rank, sexual status of females, number of indivi-
duals in the sleeping group, number of adult
males in the sleeping group, presence or absence
of one or more sexually active females. To select
the variables to be included in each model, we
measured the AIC (Akaike Information Crite-
rion) and retained only those models with the
lowest AIC. We then checked the distribution of
residuals for each model using the ’qqplot’ func-

Figure 2: Example of a video image of a 31-year-old male chimpanzee (Hawa) asleep on his back in his nest.
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tion in the ’car’packageandShapiro tests.Where
necessary, we used post hoc tests with the
’emmeans’ function from the ’emmeans’ pac-
kage, with Tukey correction, to determine which
groups differed specifically from each other.

Results
a. Influenceof social rankonnesting time,
sleep duration and sleep fragmentation in
males
In addition to a highly significant effect of sun-

set time and the presence of rain during the day on

chimpanzee nesting time, we found a significant
interactionbetweensexandsocial rankonnesting
time, sleep duration and the number of nocturnal
awakenings (Table 1). In males, dominant indi-
vidualswent tobedslightly later (at18h41±30min
on average) than subordinate individuals (at
18h25 ± 37min on average) (Figure 3). Dominant
males also slept the least (8.99±1.09h on average
vs. 9.80±0.88h for subordinates), due to the fact
that they woke up more often (7.2±3.6 times per
night on average, vs. 4.4±2.5 for subordinates)
(Table 1 and Figure 3).

Table 1: Fixed effects for models predicting nesting time, sleep duration and number of
nocturnal awakenings.

Nesting time Sleep duration
Number of nocturnal

awakenings

H2 DF p H2 DF p H2 DF p

Rank 0.13 2 0.94 0.42 2 0.92 2.56 2 0.28

Sex 1.80 1 0.18 2.01 1 0.61 0.11 1 0.74

Nest height - - - 0.93 1 0.40 1.15 1 0.28

Sunset time 87.64 1 S0.001 - - - - - -

Rain during the day 13.71 1 S0.001 - - - - - -

Rain during the night - - - 1.5 1 0.22 4.12 1 0.04

Mean daily temperature 0.80 1 0.37 - - - - - -

Mean night temperature - - - 0.14 1 0.70 0.01 1 0.93

Moon phase - - - 0.02 1 0.90 0.13 1 0.72

Rank x Sex 5.63 2 0.04 5.59 2 0.04 5.04 2 0.03

Female sexual state 0.001 1 0.97 2.46 1 0.12 7.20 1 0.007

Presence of a baby with the female 1.92 1 0.17 0.12 1 0.72 0.86 1 0.35

Presence of a juvenile with the female 2.02 1 0.15 0.01 1 0.92 0.05 1 0.82

Number of adult males 5.47 1 0.02 0.05 1 0.77 0.14 1 0.71

Presence of alpha male 2.93 1 0.09. 2.02 1 0.34 - - -

Presence of a sexually active female 0.31 1 0.58 11.88 1 0.005 1.80 1 0.18

b. Influence of social environment on nes-
ting time and sleep duration
We observed that the higher the number of

adult males in the group, the later the nesting
time (Table1andFigure4).However,we found
no influence of this parameter on sleep duration
or the number of nocturnal awakenings. On the
other hand, the presence of one or more sexually
active females in the sleeping group significantly

reduced sleep duration, irrespective of sex and
rank (9.9±0.8h on average in the absence of
sexually active females versus 9.0±1.5h on ave-
rage in their presence) (Table 1 and Figure 4).

Discussion
Our study provided the first direct description

of sleep in a population of wild chimpanzees, and
demonstrated that the social context had a signi-
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Figure 3: Impact of male chimpanzees’ social rank on nesting time (A), sleep duration per night (B), number of
awakenings per night (C). Points are colored per individual. Boxplots representmedian and first and third quartiles.

Figure 4: Influences of the social environment on chimpanzee sleep. A: Nesting time depending on the number
of adult males in the group. The blue line is the linear regression line fitted to the data, and the grey shading
represents the 95% confidence interval of this regression. B: Sleep duration depending on the presence of a
sexually active female in the sleeping group. Boxplots represent median and first and third quartiles.
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ficant impact on their sleep, whether in terms of
timing, duration or fragmentation. We first
demonstrated the effect of an individual social
parameter, rank, onmale sleep. Dominantmales
went to bed slightly later, slept less and had
more fragmented
sleep than subordi-
nate males. These
results are the first
to suggest the exis-
tence of a chrono-
type (propensity to
morningness or
eveningness) in a
wild primate spe-
cies, this parameter having previously been stu-
died exclusively in humans and in the wild, in
birds (Randler, 2014). In humans, the existence
of highly varied chronotypes (Luca et al., 2015) is
underpinned by the «sentinel» hypothesis: a stag-
gering of bedtime and wake-up times would have
enabledearlyhumanstobettermonitor thegroup,
with individuals taking it in turns to assume the
role of sentinel (Samson et al., 2017). However, it
wasstillunknownwhetherthisvariabilityextended
to all social primates orwas specific to the human
species. Our observations suggest that the same
variability also exists in male chimpanzees, and
that it is correlated with their social rank. Domi-
nant individuals seem to nest later, possibly to
assume a role of vigilance and protection of the
group, generally assigned to dominant males (de
Waal, 1984; Williams et al., 2004). It should be
noted, though, that the difference in nesting time
betweendominant andsubordinate chimpanzees
is of the order of 20 minutes, indicating a rather
low level of staggering. Could this be due to the
fact that chimpanzees nesting in trees are less
subject to predation than on the ground, and
therefore require less nocturnal surveillance?
Anotherhypothesis couldbe thatdominantmales
delay their nesting time to gain prolonged access
to sexually receptive females and thus increase
their chances of mating. To test this, it would be
relevant to compare social activities (grooming,
mating attempts) between males and females
during the last minutes before nest building.
Interestingly, it has been shown in humans that
a late chronotype is associated with an extro-
verted, risk-taking personality, as well as better
reproductive success, traits that are found in
dominantmalechimpanzees(Randler,2014;Rand-

ler et al., 2012). We also showed that dominant
males slept less, due to a more fragmented sleep
pattern. These results echo a study conducted in
captivity on geladas, in which dominant males
have a less «relaxed» sleep (i.e. a less relaxed

sleeping posture),
again suggesting a
role for group vigi-
lance (Noser et al.,
2003). One ques-
tion that emerges
fromtheseobserva-
tions is: how do
dominant males
manage to main-

tain such a high level of performance (cognitive,
social, reproductive) during the day, with so little
sleep at night? Several non-exclusive hypotheses
may explain this. It’s possible that these males
compensate for this shorter sleep by sleeping
more deeply, to make up for the resulting sleep
debt, as has been suggested in primitive humans
(Samson andNunn, 2015). To test this, we would
need a reliable measure of sleep architecture,
which is impossible with the technological tools
currently available. On the other hand, the fact
that dominant males have a more fragmented
sleep than subordinate males goes against this
hypothesis: it is indeed more difficult to get deep
sleep if sleep is regularly interrupted and seg-
mented into several blocks (Samson and Shuma-
ker, 2015). It’s also possible that thesemales will
show «after-effects» of sleep deprivation the fol-
lowing day, whether social or cognitive, which
could ultimately impact their survival, reproduc-
tion, or simply their social rank. From this pers-
pective, long-termmonitoring of sleep in relation
tocognitiveandreproductiveperformanceswould
be relevant. A final hypothesis suggests that,
even if they sleep less, dominant short sleepers
do not generate sleep debt. Why? Because slee-
ping less doesn’t mean not sleeping enough.
Subordinates would sleep more simply because
they have nothing else to do. Indeed, in olive
baboons, it has been observed that individuals
who sleep little on a given night do not compen-
sate by sleeping more the following night, sug-
gesting that they do not have a sleep debt, which
could be the case for the chimpanzees in our
study (Loftus et al., 2022).

In addition, we found a group-level effect of
social traits on sleep, primarily the number of

“Our study provided the first direct
description of sleep in a population of
wild chimpanzees, and demonstrated
that the social context had a significant
impact on their sleep, whether in terms
of timing, duration or fragmentation.”
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adult males present at nesting time. Interestin-
gly, although the two parameters were highly
correlated, it was the number of adult males
that significantly influencednesting time, rather
than total group size. This suggests that, as
chimpanzee males tend to be more socially
active, especially in the presence of other males,
social interactions such as grooming, games and
displays of strength could delay nesting time
(Lonsdorf et al., 2014). The presence of many
males could also generate stress within the
group, altering cortisol hormone levels (Wittig
et al., 2015), which could consequently slightly
disrupt sleep cycles and cause individuals to nest
later. Secondly, the presence of one or several
sexually active females significantly reduced the
sleep duration of both males and females. It is
difficult to establish the cause of this reduction in
sleep duration, as neither the nesting time, nor
the number of nocturnal awakenings, nor the
waking time (not shown here) were significantly
impacted by the presence of a sexually active
female, which probably suggests a distributed
effect on all these different parameters. The
reason for reducing sleep duration in the pre-
sence of a sexually active female seems quite
logical, at least in males: to maximize their
chances of mating. It should be noted, however,
that we only observed one nocturnal mating
attempt, and that was a female entering amale’s
nest at around 5am. The reduction in sleep
duration could therefore be interpreted more as
a nocturnal power struggle between males for
access to females during the following day. It
would be relevant to compare the activities of
male chimpanzees during nocturnal awakenings
(do they vocalize? do theydemonstrate strength?
are they simply vigilant?) in order to understand
whether the presence or absence of sexually
active females modulates the reasons for their
awakenings. The reduced sleep of the females in
the group would be a «collateral damage»,

disrupted by the nocturnal awakenings of the
males.

Conclusion
The world’s powerful pride themselves on get-

ting very little sleep, as Margaret Thatcher once
said: «Sleep is for the weak». Our study shows a
similar relationship between social rank and sleep
in chimpanzees: dominant males nest later, sleep
less and wake up more during the night than
subordinates. Like humans, dominant chimpan-
zees would be responsible for looking after the
group, or would simply take advantage of this time
without sleep to guarantee themselves access to
females. We also observed that the social environ-
ment, suchasgroupsizeor thepresenceof sexually
active females in thegroup, couldpostponenesting
time or reduce sleep duration, demonstrating, as
in humans, the preponderant role of social rela-
tionships in shaping sleep in chimpanzees. But at
what cost? Our primitive human ancestors
managed to drastically reduce their sleep duration
in order, among other things, to develop a rich
social life, without this impacting on their health
and reproduction. Whether chimpanzees are also
capable of such a feat remains to be seen...
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à la base du contrôle olfactif des émotions
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Résumé
Les odeurs sont au cœur de nos désirs les plus fondamentaux. Il n’est donc pas surprenant que de

toutes les modalités sensorielles, l’olfaction ait une relation privilégiée avec les zones du cerveau
impliquées dans le traitement de la récompense et des émotions. La voie sensorielle olfactive
contourne le thalamus et projette directement sur l’amygdale et le striatum ventral, régions clés dans
la régulation des émotions et du comportement. Au-delà de cette organisation anatomique, l’archi-
tecture des circuits neuronaux qui permettent aux odeurs de guider nos choix n’est pas bien comprise,
qu’il s’agisse de nourriture, des personnes que l’on fréquente ou bien de la décision de s’éloigner ou
de s’approcher d’un objet. La cartographie de ces circuits, depuis l’entrée sensorielle jusqu’à la sortie
comportementale, est maintenant possible grâce aux progrès technologiques récents qui permettent
de suivre avec précision les comportements des animaux, tout en enregistrant ou en manipulant des
populations ciblées de neurones. En raison de sa compacité, la voie olfactive, est unmodèle idéal pour
comprendre comment les stimuli sensoriels façonnent les émotions et guident les actions qui en
découlent.

Mots-clés
Olfaction, émotions, valence, neuroanatomie, neurophysiologie

Scents and Sensibility - The neuronal circuit basis for
olfactory control over emotions and behavior

Abstract
Scents vitally inform our most fundamental desires, so it is no surprise that of all the sensory

modalities, olfaction has the most exclusive relationship with the brain’s reward and emotional
centers. The olfactory sensory pathway bypasses the thalamus, projecting directly into the amygdala
and ventral striatum, key regions in the regulation of emotions and behavior. Beyond this anatomical
configuration, the precise neuronal circuit architectures allowing scents to guide choices of what to
eat, who to associate with, and when to flee are not well understood. Recent advances in techniques
to monitor odor-driven behaviors while recording or manipulating targeted populations of neurons
have opened thepossibilities tomap these circuits fromsensory input all theway to behavioral output.
The compactness of the olfactory pathwaymakes it an idealmodel system to understand how sensory
stimuli shape emotions and guide action.

Key words
Olfaction, emotions, valence, neuroanatomy, neurophysiology
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Introduction

Toutau long de l’histoire de l’humanité,
les odeurs ont été exploitées pour leur
extraordinaire pouvoir sur nos émo-
tions, nos préférences et nos désirs.
Dans l’espoir de plaire à leurs dieux,

les Égyptiens de l’Antiquité allumaient déjà de
l’encens odorant lors des rituels funéraires.
Selon Le Livre des morts, les fumées ascendantes
transmettaient les prières funéraires directe-
ment à Osiris, qui était plus enclin à accorder sa
bénédiction si l’arôme porteur du message était
agréable1. Qu’on l’utilise pour s’attirer les
faveurs divines, rendre la nourriture appétis-
sante ou séduire ses semblables, l’odeur joue un
rôle essentiel pour déterminer la valence d’une
entité, autrement dit son caractère agréable ou
désagréable. Lorsqu’elles sont présentées à
faible intensité, des odeurs comme celles du bois
de santal, de la menthe poivrée et du citron sont
agréables pour l’homme2,3, ce qui indique une
valence positive, alors que des odeurs comme
celles des œufs pourris ou de la chair en décom-
position sont désagréables4, ce qui leur confère
une valence négative. Les valences olfactives
peuvent être innées et reposer sur des méca-
nismes neuronaux codés génétiquement qui
induisent des comportements instinctifs même
en l’absence d’expérience préalable. Mais les
valences peuvent aussi être apprises, et
dépendre ainsi des capacités cérébrales à former
et récupérer des souvenirs5. Étant donné que les
perturbations des capacités olfactives causées
par le vieillissement6, les infections aiguës7 ou
les troubles neurologiques8 ont été associées à la
dépression et à l’anhédonie9, les circuits céré-
braux qui associent les odeurs aux émotions
pourraient jouer un rôle clé dans un grand
nombre de maladies mentales.

Pour commencer à comprendre pourquoi les
odeurs sont si fortement liées à la notion de
valence, il faut regarder l’anatomie du système
olfactif desmammifères. Molécules volatiles pré-
sentes dans l’air, les odeurs pénètrent dans la
cavité nasale où elles rentrent en contact avec
l’épithélium olfactif qui abrite les neurones sen-
soriels olfactifs. Chez la souris, il existe environ
1000 classes différentes de neurones sensoriels,
chaque classe exprimant un récepteur à la confi-
guration unique qui attache un ensemble
d’odeurs10-12. Les neurones sensoriels expri-

mant le même récepteur sont dispersés dans
l’épithélium nasal, mais leurs axones convergent
vers deux glomérules précis et stéréotypés dans
le bulbe olfactif13. Comme les odeurs activent
généralement plus d’une classe de neurones sen-
soriels, une carte topographique des odeurs est
présente au niveau du bulbe qui comprend
l’ensemble des glomérules activés par l’odeur
présentée. Dans le bulbe, les neurones princi-
paux, appelés cellules mitrales et cellules touf-
fues, envoient leurs dendrites apicales dans un
seul glomérule. Leurs axones, en revanche, se
projettent sur de nombreuses régions du cerveau
central, notamment l’amygdale, le tubercule
olfactif (OT, qui fait partie du striatumventral) et
le cortex piriforme (PC)14,15. Le PC est souvent
considéré comme le principal cortex sensoriel de
l’olfaction et, comme le bulbe, il est directement
relié à l’amygdale et à l’OT16-19. Les zones sen-
sorielles olfactives, le bulbe et le PC, sont donc
directement connectées aux centres émotionnels
et à des régions impliquées dans le codage de la
valence20, comme l’amygdale et l’OT21,22, et ceci
sans la présence d’un relais thalamique. Cette
organisation anatomique confère aux odeurs un
lien unique avec les émotions et bien que plus
marquée chez la souris, elle est conservée aussi
chez l’homme (Figure 1).

L’objectif de cette mini-revue est de mettre en
lien des données de physiologie et d’anatomie
afin d’éclairerla façon dont le traitement précoce
des odeurs détermine leur valence mais peut
également être façonné, en retour, par l’appren-
tissage. Ce travail permettra demieux appréhen-
der les mécanismes et les circuits neuronaux qui
lient les odeurs aux émotions et au comporte-
ment.

Comment mesurer la valence d’une odeur
Pour mieux comprendre les circuits impliqués

dans le contrôle olfactif des émotions et du
comportement, il est nécessaire de disposer de
paradigmes permettant de mesurer la valence
des odeurs tout en observant/manipulant préci-
sément l’activité neuronale. Alors que les
humains utilisent le langage pour décrire la
qualité d’une odeur, les animaux ont recours à
des formes d’expression non linguistiques. Chez
les rongeurs, l’indicateur comportemental le
plus courant de la valeur d’une odeur est le temps
d’investigation23-25. En général, un rongeur est
habitué à un environnement familier, puis une
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source odorante est introduite à un endroit fixe
de cet environnement (Figure 2A). Le temps
passé à proximité de la source est ensuite nor-
malisé par rapport au temps passé dans d’autres
régions de l’environnement afin de déterminer si
l’odeur est attirante (agréable), aversive
(désagréable) ou neutre. Bien que cette mesure
ait été utilisée pour quantifier les valences olfac-
tives innées et apprises, elle présente deux
limites très importantes. Tout d’abord, dans des
conditions naturelles, les odeurs émanent d’une
source et finissent par atteindre le nez,mais il est
difficile de recréer ce phénomène dans un
contexte de laboratoire. L’espace est limité, et ni
le moment précis où l’odeur arrive au nez ni la
diffusion de l’odeur dans l’environnement du
laboratoire ne sont contrôlés, ce qui complique
l’alignement de l’activité neuronale enregistrée
simultanément ainsi que les fenêtres tempo-
relles permettant de cibler de potentielles mani-
pulations des circuits. Deuxièmement, le temps
d’investigation ne reflète qu’un seul comporte-
ment parmi l’ensemble des comportements qui
se déroulent lors du test (plusieurs minutes en
général). Cette mesure unique calculée sur une
échelle de temps aussi longuene tient pas compte
de mesures comportementales plus fines telles
que les changements de cap, la vitesse de course,
le reniflement ou les expressions faciales. Ces
comportements instantanés peuvent potentielle-
ment fournir des indications sur la valence de
l’odeur qui sont tout aussi précises, sinon meil-
leures, que le temps d’investigation. Elles ont
aussi l’avantage supplémentaire de pouvoir être

alignées sur l’activité neuronale à l’échelle de la
milliseconde, ce qui est nécessaire pour déchif-
frer les subtilités du fonctionnement des circuits
neuronaux.

Le développement récent du terrier virtuel
(Figure 2B)26 répond à ces deux limitations.
Dans ce système de réalité virtuelle, les souris
sont placées lors d’essais successifs à l’entrée
d’un terrier, puis elles ont la possibilité de
s’approcher d’un stimulus attirant (sortir du ter-
rier) ou, au contraire, de se retirer dans le terrier
et ainsi d’éviter un stimulus désagréable (comme
une odeur) ; c’est une décision qu’elles prennent
souvent dans la nature. En enregistrant le
moment exact où un rongeur décide si une odeur
est agréable ou désagréable, le terrier permet
d’aligner précisément l’activité neuronale avec
les mouvements d’approche ou d’évitement, le
comportement de reniflage et les expressions
faciales. Lors d’expériences pilotes, nos résultats
indiquent que lorsqu’on leur présente une odeur
de nourriture avariée, les souris se retirent rapi-
dement dans le terrier et plissent les yeux
(Figure 2C, rouge). Lorsqu’on leur présente une
odeur neutre qui a été conditionnée pour être
désagréable en l’associant à de faibles stimula-
tions électriques au niveau des pattes (à l’exté-
rieur du terrier), les souris sont souvent d’abord
immobiles et tremblent, puis se retirent dans le
terrier virtuel27. Pour les odeurs alimentaires
intrinsèquement attractives, nos résultats sug-
gèrent que les souris restent calmes à l’entrée du
terrier, qu’elles ne montrent aucun changement
dans l’ouverture des yeux, et qu’elles ne sortent

Figure 1 : Schémas des circuits anatomiques des systèmes olfactifs de la souris (à gauche) et de l’humain (à
droite), y compris le bulbe olfactif, le cortex piriforme, le tubercule olfactif (OT) et l’amygdale. Les flèches
indiquent la direction des connexions
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pas systématiquement (Figure 2C, bleu). Dans
d’autres conditions, elles peuvent être incitées à
sortir si la source odorante est couplée au terrier
de telle sorte qu’une sortie est nécessaire pour
recevoir l’odeur, ou via un conditionnement par
la récompense26. Le terrier virtuel est donc un
outil puissant pour déchiffrer les circuits neuro-
naux à la base du contrôle olfactif des émotions et
du comportement.

La voie sensorielle olfactive : les lignes
étiquetées et l’apprentissage

Depuis l’épithélium olfactif, en passant par le
bulbe et le PC, les informations olfactives
arrivent rapidement dans les régions cérébrales
sièges des émotions et du codage de la valence
(comme l’amygdale et l’OT). En accord avec de
nombreuses études psychophysiques28-31, les
principes d’organisation, à chaque étape du trai-
tement, suggèrent que la valence (agréable ou
désagréable) est une dimension perceptive
majeure de l’odorat. Ces principes sont décrits
ci-dessous pour les régions cérébrales constitu-
tives de la voie olfactive principale et ses cibles
directes dans les centres impliqués dans les émo-
tions et dans la valence.

Épithélium olfactif
L’épithélium olfactif murin, divisé en zones

dorsale et ventrale sur la base de marqueurs
d’expression génétique24, contient les neurones
sensoriels qui constituent la porte d’entrée des
odeurs dans le cerveau. Commementionné dans
l’introduction, chaque neurone sensoriel expri-
me 1 des T1000 classes de récepteurs pos-
sibles32. Tous les neurones sensoriels qui expri-
ment le même récepteur sont globalement confi-
nés dans la même zone de l’épithélium33, mais
dans une même zone, les neurones sensoriels
voisins peuvent exprimer des récepteurs sen-
sibles à des molécules odorantes radicalement
différentes (au niveau de leur structure chimi-
que)34. L’ablation génétique de l’ensemble de la
zone dorsale abolit l’évitement inné de nombreu-
ses odeurs, notamment l’acide 2-méthylbutyrique,
l’hexanal (odeurs d’aliments pourris) et l’urine de
prédateur, mais les souris ayant subi l’ablation
peuvent encore détecter ces odeurs et être condi-
tionnées à les éviter24. Cela suggère que la zone
dorsale de l’épithélium abrite des neurones senso-
riels qui sont génétiquement prédéterminés pour
conduire à l’évitement de certaines odeurs intrin-
sèquement aversives, mais que les molécules odo-

Figure2 : Paradigmes comportementaux pourmesurer la valence des odeurs. A. Laméthode la plus courante
consiste àmesurer le tempsd’investigationd’une sourced’odeurdansunenvironnement.B.Le terrier virtuel.
En haut : Comportements théoriques de retraite (entrée dans le terrier) et de sortie (sortie du terrier). En bas :
Une souris dans le terrier, qui est un tube coulissant suspendu à des paliers à air. C. Données préliminaires
dans le terrier. En haut : Exemple de souris : la position centrale du terrier (axe x) en fonction du temps (axe y)
lorsqu’on lui présente des odeurs avec des valences innées (selon des études antérieures24 utilisant des essais
de temps d’investigation). L’odeur d’aliment pourri est l’hexanal (1 % en volume dans de l’huile minérale),
l’odeur d’aliment bon est l’huile de cacahuètes (1 % en volume dans de l’huile minérale). En bas : Clignement
des yeux à l’apparition de l’odeur, quantifié par le rapport entre l’axe vertical et l’axe horizontal de l’œil
(exemples d’images à droite). 0 correspond à un œil fermé et T0,9 à une ouverture maximale.
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rantes impliquées dans les odeurs aversives inte-
ragissent également avec d’autres récepteurs en
dehors de la zone dorsale qui eux n’ont pas cette
prédétermination. Dans le cas particulier de
l’urine de prédateur, il a été démontré que l’évite-
ment inné dépendait d’une seule catégorie de neu-
rones sensoriels (exprimant des récepteurs de
type Taar4) résidant dans la zone dorsale de l’épi-
thélium35. L’ablation de cette seule classe de neu-
rones sensoriels abolit l’évitement de l’urine de
prédateur, effaçant ainsi sa qualité aversive35.

Au-delà des comportements innés, il a égale-
mentétédémontréque lesneuronessensorielsde
l’épithélium olfactif jouent un rôle dans l’appren-
tissage olfactif. Pour les odeurs neutres, l’asso-
ciationavecdesrécompenseshydriques (chezdes
souris légèrement assoiffées) modifie le schéma
d’activation des neurones sensoriels de l’épithé-
lium dorsal, augmentant l’ampleur de leurs
réponses et le nombre de classes de neurones
sensoriels activés avec l’entraînement36. D’autre
part, l’association d’odeurs neutres avec des sti-
muli électriques aversifs délivrés au niveau de la
patte augmente les sorties axonalesdesneurones
sensorielsdans la zonedorsale,maisuniquement
pour les classesdeneurones sensoriels qui répon-
daient à l’odeur avant l’association37.

Dans l’ensemble, ces études suggèrent que dès
la première étape périphérique de la voie senso-
rielle olfactive, les valences innées et apprises sont
réparties sur différents canaux. Il semble exister
des voies spécifiques dont la valence est détermi-
née génétiquement ainsi que des canaux plus
flexibles qui peuvent être modifiés par l’expé-
rience. Bien que l’on en sache moins sur l’épi-
thélium olfactif chez l’homme, des études dans
lesquelles des sujets humains ont évalué subjecti-
vement le caractère agréable de différentes odeurs
au cours d’enregistrements simultanés en électro-
olfactogrammes, ont révélé que de petites par-
celles de l’épithélium qui répondent à une odeur
agréable sont susceptibles de répondre à d’autres
odeurs agréables, même lorsque les structures
chimiques des molécules odorantes sont très dif-
férentes38. Ceci suggère que la valence est peut-
être également organisée topographiquement
dans les voies nasales humaines.

Bulbe Olfactif
Chez les rongeurs, les neurones sensoriels qui

résident dans la zone dorsale de l’épithélium
olfactif projettent principalement vers le bulbe

olfactif dorsal, tandis que les neurones sensoriels
de la zone ventrale projettent plutôt vers le bulbe
ventral39.Ainsi, la topographie dorso-ventrale de
l’épithélium est globalement maintenue au
niveaudubulbe.En conséquence, des glomérules
du bulbe dorsal sont activés pour signaler les
qualités intrinsèquement désagréables de l’urine
de prédateur et des odeurs liées à la nourriture
pourrie, discutées dans la section précédente24.
À l’inverse, le bulbe ventral jouerait un rôle
important dans le traitement des odeurs sociales
intrinsèquement attractives chez le rongeur,
comme l’urine de conspécifiques qui est généra-
lement plus attractive si elle provient d’individus
du sexe opposé40,41.D’autres odeurs considérées
comme agréables de manière innée, décrites par
les humains comme ayant un caractère boisé ou
floral, activentégalement lebulbeventral chez les
rongeurs5, ce qui suggère la présence d’un gra-
dient de valence dorso-ventral dans le bulbe.
Superposé à cette topographie dorso-ventrale, il
existe également un gradient de valence antéro-
postérieur dans le bulbe ventral, dans lequel la
sous-région antérieure est plus activée par les
odeurs agréables innées et la sous-région posté-
rieure par les odeurs désagréables23. Ces cartes
dans le bulbe peuvent acheminer des informa-
tions sur la valence vers des centres cérébraux
supérieurs spécifiques. Par exemple, les projec-
tions du bulbe vers l’amygdale, connue pour son
rôle dans la peur et le conditionnement associa-
tif, proviennent principalement du bulbe dorsal.
Une expérience qui consiste à faire taire ces
axones bulbaires abolit l’attirance et l’évitement
innés envers de nombreuses odeurs25. Les pro-
jections du bulbe vers l’OT sont également topo-
graphiquement organisées, et l’inhibition des
entrées du bulbe postéro-ventral vers l’OT
médian augmente le temps d’investigation des
odeurs normalement considérées comme désa-
gréables de manière innée42.

Comme décrit pour l’épithélium olfactif, le
bulbe subit également des modifications de ces
circuits au cours de l’apprentissage olfactif.
Après le conditionnement à la peur, il n’y a pas de
changement dans l’identité des glomérules du
bulbe activés, mais les activations glomérulaires
sont augmentées43, ce qui est cohérent avec ce
qui a été rapporté dans les neurones sensoriels
présynaptiques. En outre, dans le cadre d’un
conditionnement appétitif, deux mélanges
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d’odeurs binaires (avec les mêmes composants
mais dans des proportions différentes, c’est-à-
dire 100/0 et 20/80 pourcentages de volume) qui
sont tous deux associés à une récompense
évoquent des patrons d’activité plus corrélés
dans le bulbe qu’unmélange non récompensé qui
est chimiquement plus proche (c’est-à-dire
90/10)44. Ces observations suggèrent que la
valence apprise est au moins aussi importante
que la composition chimique pour le codage de
l’information au niveau du bulbe. En résumé, les
valences olfactives innées et apprises ont un
impact significatif sur la localisation et le degré
d’activation des régions du bulbe, et cette infor-
mation est rapidement diffusée dans les régions
en aval liées aux émotions et au comportement.

Cortex piriforme
Alors que l’épithélium olfactif et le bulbe ont

des rôles bien documentés dans les comporte-
ments innés induits par les odeurs, le PC est
considéré comme le centre principal de l’appren-
tissage et de la mémoire olfactive17. Il ne pré-
sente pas les gradients topographiques présents
dans le bulbe car,
contrairement à
d’autres cibles de
pro j e c t i on du
bulbe15, les affé-
rences du bulbe
dans lePCsont dis-
tribuéesdemanière
aléatoire14,15.Mal-
grécetteabsencede
topographie, la
majorité des neu-
rones du PC pré-
sententdes réponsesmodifiées lorsque lavalence
d’uneodeurévolueavec l’expérience45,46.Confor-
mément à ce rôle présumé dans la mémoire
olfactive flexible, des stimulations optogéné-
tiques de petits sous-groupes de neurones dans le
PC(quimiment lespatronsd’activité évoquéspar
des odeurs), sont suffisantes pour former et récu-
pérer des souvenirs agréables ou désagréables
(marqués par l’approche ou l’évitement), lors-
qu’elles sont associées à des récompenses ou à
des punitions48. L’inactivation générale du PC à
l’aide d’outils chémo-génétiques abolit partielle-
ment les souvenirs d’odeurs aversives provoqués
par l’association d’odeurs et de stimuli aver-
sifs49. Dans les circuits du PC, de nombreux

systèmesneuromodulateurs sont actifs, et il a été
récemment démontré que le système endocanna-
binoïde en particulier soutient le rappel de sou-
venirs olfactifs à valence positive50. La récupé-
ration d’une préférence conditionnée après avoir
associé une odeur à une solution sucrée est abolie
lorsque les récepteurs cannabinoïdes de type 1
(CB1-R) sont spécifiquement inhibés dans le PC.
Dans un article récent, nous avonsmontré qu’un
blocage similaire de la signalisation CB1-R dans
le PC décorrèle les réponses olfactives, améliore
la détection des odeurs et nuit à la discrimina-
tion51. Malgré les progrès considérables réalisés
dans notre compréhension de la physiologie et de
la fonctionnalité du PC, il reste encore beaucoup
à découvrir sur la façon dont les valences olfac-
tives sont apprises, modifiées et traitées dans les
circuits du PC pour entraîner des comporte-
ments appropriés.

L’amygdale
Le fait qu’il n’y ait que deux relais synaptiques

(de l’épithélium au bulbe et du bulbe à l’amyg-
dale) entre la périphérie sensorielle et les circuits

amygdaliens est
propre à l’olfac-
tion, mais le rôle
vital de l’amygdale
dans la peur et les
associations entre
stimulisensorielset
états émotionnels,
lui, ne l’est pas. De
nombreuses re-
cherches ont en
effet établi que
l’amygdale est le

principal centre émotionnel et associatif pour
différents types de stimuli22, mais ces études ne
rentrent pas dans le cadre de cettemini-revue. Si
l’on s’en tient aux aspects olfacto-émotionnels, le
noyaucorticalpostéro-latéralde l’amygdalereçoit
des entrées directes à la fois du bulbe et du PC, et
le fait de mettre sous silence les entrées du bulbe
abolit les différences de temps d’investigation
d’odeurs dotées d’une valence innée25. La pré-
sentation d’une odeur associée à la photo-
activation d’ensembles de neurones de l’amyg-
dalebaso-latéralemarquéspar c-fos suffitàentraî-
ner de l’attrait (marqué par c-fos lors d’injections
de nicotine) ou de l’aversion (marquée par c-fos
lors de chocs avec les pieds)52. Ces résultats

“Ce n’est que dans le cas particulier de
l’olfaction que les neurones sensoriels
périphériques sont déjà spécialisés dans
le traitement de stimuli associés à une
valence innée. Dans aucune autre
modalité sensorielle, des éléments issus
dumondeextérieurn’affectentdemanière
aussi directe nos états émotionnels.”
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montrent l’implication de l’amygdale dans l’ex-
pression de comportements innés guidés par les
odeurs et dans la formation de souvenirs liés aux
odeurs. C’est en effet un centre essentiel lorsqu’il
s’agit de la valeur émotionnelle des odeurs et des
comportements qui endécoulent, de la géométrie
de l’encodage du caractère agréable des odeurs et
desparamètrescomportementauxassociés.Aussi
l’amygdale fait-elle actuellement l’objet d’une
recherche active27.

Tubercule olfactif
Dans l’OT, convergent les entrées sensorielles

provenant du bulbe et du PC, les projections
dopaminergiques de l’aire tegmentale ventrale et
les entrées glutamatergiques de l’amygdale53, ce
qui fait de l’OT un lieu unique d’intégration des
informations sensorielles et des informations
liées à la valence. La libération de dopamine dans
lescircuitsde l’OTest trèsrécompensante,comme
le montre la facilité avec laquelle l’auto-
administration de cocaïne dans l’OT renforce
l’action de presser sur un levier chez les ron-
geurs54. En effet, la cocaïne ralentit la recapture
de la dopamine54, ce qui signifie que les concen-
trations de dopamine s’accumulent dans l’espace
extracellulaireà la suitede l’auto-administration.
De plus, la libération de dopamine par optogéné-
tiquedans l’OTmédianest suffisantepour induire
une préférence de place conditionnée et un ren-
forcement positif de l’odeur associée55. Après un
conditionnement appétitif, les neurones de l’OT
qui expriment des récepteurs dopaminergiques
de typeD1codentdemanière robuste le caractère
agréable des odeurs21 et, contrairement auPC, le
caractère agréable peut être facilement décodé à
partir de l’activité des populations neuronales de
l’OT47. Une forme de topographie peut être trou-
vée dans l’OT : les odeurs associées à une récom-
pense activent des sous-régions antéro-médianes
tandis que les odeurs associées à une punition
activentdesdomainespluspostéro-latéraux56, ce
qui correspond approximativement aux entrées
topographiques des domaines antéro- et postéro-
ventraux des bulbes mentionnés précédemment.
En résumé, l’OT est une région qui intègre les
informations sensorielles (bulbe et PC) et liées à
la valence (dopamine et amygdale). Sur la base de
sesprojectionssortantesvers lescentresmoteurs
(pallidum, tenia tecta et thalamus médiodor-
sal53), l’OT pourrait être une région clé pour la

transformation des entrées sensorielles et émo-
tionnelles en sorties comportementales.

Conclusion et perspectives
Les photorécepteurs de l’œil encodent fidèle-

ment les motifs lumineux incidents, tout comme
les cellules ciliées de l’oreille interne trans-
duisent authentiquement les sons en activité
électrique. Ce n’est que dans le cas particulier de
l’olfaction que les neurones sensoriels périphé-
riques sont déjà spécialisés dans le traitement de
stimuli associésàunevalence innée.Dansaucune
autremodalité sensorielle, des éléments issus du
monde extérieur n’affectent de manière aussi
directe nos états émotionnels. Le fait que les
informations sensorielles parviennent rapide-
ment aux aires du cerveau associées aux émo-
tions et à la valence est aussi propre à l’olfaction.
Pourcesraisons, le systèmeolfactif estunmodèle
extraordinaire pour étudier comment le monde
qui nous entoure peut avoir un impact sur nos
goûts, nos préférences et nos états émotionnels.

Ce tour d’horizon des voies sensorielles olfac-
tives a permis d’élucider deux types de traite-
ment co-existants : les lignes étiquetées et
l’apprentissage. Les lignes étiquetées font réfé-
renceàdes circuits qui dépendentde l’expression
des gènes et qui s’assemblent automatiquement
sur la base d’une logique génétique et développe-
mentale, sans qu’il soit nécessaire de faire appel
à l’expérience. Les circuits olfactifs murins qui
détectent l’urine des prédateurs, les aliments
avariés et l’urine des congénères sont des
exemples de ce type de traitement. Les signaux
olfactifs sont acheminés des neurones sensoriels
du nez vers des ensembles spécifiques de glomé-
rules dans le bulbe, à partir duquel ils sont
ensuite acheminés dans l’amygdale, engendrant
ainsi des états affectifs qui commandent des
comportements d’approche ou d’évitement.
D’autre part, à tous les niveaux de la voie olfac-
tive, ont été observés des effets de l’apprentis-
sage, par lesquels l’expérience attribue une
valeur émotionnelle aux substances odorantes.
Des formes de plasticité liées à l’apprentissage
olfactif ont notamment été observées dans l’épi-
théliumolfactif, le bulbe, le PCet l’OT. Toutes ces
régions sont largement interconnectées, avecdes
connexions bidirectionnelles particulièrement
fortes entre le PC et le bulbe qui facilitent la
plasticité du bulbe57. Il reste à déterminer si ces
modifications dépendantes de l’expérience se
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produisent indépendamment dans plusieurs
régions par le biais de différents mécanismes ou
si elles sont orchestrées par une régionmaîtresse
et se propagent ensuite en amont et en aval des
circuits impliqués. Le développement du terrier
virtuel qui améliore le suivi comportemental et le
nombre d’investigations olfactives, ainsi que les
techniques de pointe qui permettent de suivre et
manipuler l’activité dans des populations défi-
nies de neurones, seront essentiels pour
répondre à cette question complexe.
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Introduction

Throughout human history, scents have
been exploited for their extraordinary
power over our emotions, preferences,
and desires. Already onto this, the
ancient Egyptians, hoping to please

their gods, lit sweet-smelling incense during
burial rituals. According to The Book of the Dead,
the ascending fumes carried funeral prayers
directly to Osiris, who was more likely to grant
divine blessing if themessage-bearing aromawas
pleasant1. Whether tailored to curry divine
favor, to make food appetizing, or to appeal to
social partners, scent plays a pivotal role in deter-
mining an entity’s fundamental pleasant- or
unpleasant-ness, a property known as valence.
When presented at low intensities, scents like
sandalwood,peppermint, and lemonarepleasant
to humans2,3, indicative of positive valence, whe-
reas smells like rotten eggs or decaying flesh are
unpleasant4, and thus ascribed a negative
valence. Odor valences can be innate, resulting
from genetically hard-coded, labelled line neural
circuits that drive instinctive behaviors even in
the absence of experience, or they can be learned,
and depend on the brains’ faculties for forming
and retrieving memories5. As disturbances in
olfactory processing caused by aging6, acute
infections7, or neurological disorders8 have been
linkedwithdepressionandanhedonia9, thebrain
circuits associating odors with emotions and
valences might play a key role in debilitating
mental illness.

To begin to understand why scents and
olfaction are so powerful for setting valences,
one needs to look no further than the anatomy of
the mammalian olfactory system. Volatile mole-
cules in the air, odorants, enter the nasal cavity
where they bombard the olfactory epithelium,
which houses the olfactory sensory neurons. In
mice, there are T1000 different classes of sen-
sory neurons, with each class expressing a
unique receptor that binds different sets of
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odorants10–12. Sensory neurons expressing the
same receptor are dispersed in the nasal epithe-
lium, but their axons converge to two precise,
stereotypical glomeruli in the olfactory bulb13.
As odorants typically activate more than a single
sensory neuron class, a topographical odor map
is present in the bulb that is comprised of an
odorant’s full complement of activated glome-
ruli. Within the bulb, principal neurons called
mitral and tufted cells send dendrites into a
singleglomerulusandaxons intomanyregions in
the central brain, including the amygdala, olfac-
tory tubercle (OT, part of the ventral striatum),
and the piriform cortex (PC)14,15. The PC is
considered the principal sensory cortex for olfac-
tion, and like the bulb, is directly connected with
the amygdala and theOT16–19.Olfactory sensory
areas, the bulb and PC, are thus directly plugged
into emotional and valence centers20, the amyg-
dala and OT21,22, with no thalamic relay, gran-
ting scents unique emotional access. This anato-
mical layout, although more prominent in mice,
is conserved in humans (Figure 1).

The goal of this mini-review is to superimpose
physiology onto this anatomy and detail how
early olfactory processing both determines and is
shaped by valence. This will shed light on the
neuronal circuit mechanisms that make scents
vital for emotions and behavior.

Measuring Odor Valence
To better understand the circuit basis for

olfactory control of emotions and behavior, we
must have a paradigm to measure odor valence
while precisely observing/manipulating neuro-

nal activity. While humans use language to
describe the quality of a scent, animals must rely
on non-linguistic forms of expression. In
rodents, the most common behavioral readout
for odor valence is investigation time23–25. Typi-
cally, a rodent is habituated to a clean environ-
ment and subsequently, an odorant source is
introduced at a fixed location in that environ-
ment (Figure 2A). The amount of time spent
near the source location is thennormalized to the
time spent in other regions of the environment to
determine if a scent is attractive (pleasant),
aversive (unpleasant), or neutral. While this
metric has been used to quantify both innate and
learned odor valences, it has two very important
limitations. First, in expansive natural condi-
tions odorants emanate from sources to even-
tually reach the nose, but to recreate this in a
laboratory context is problematic. Space is
limited, and neither the precise time that the
scent arrives to the nose nor the spread of the
odorant in the lab environment are controlled,
complicating the alignment of simultaneously
recorded neuronal activity as well as the time
windows to target potential circuit manipula-
tions. Second, investigation time reflects beha-
vior taking place over many minutes. A readout
computed on such a long timescale glosses over
more granular behavioral measures such as
changes in heading, running speed, sniffing, or
facial expressions. These instantaneous beha-
viors can potentially provide odor valence rea-
douts that are just as precise if not better than
investigation times, with the added benefit that
they can be aligned with neuronal activity on

Figure 1:Anatomical circuit diagrams for mouse (left) and human (right) olfactory systems including the olfactory bulb,
piriform cortex, olfactory tubercle (OT), and amygdala. Arrows indicate directionality of connections.
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millisecond timescales, a requirement for deci-
phering the intricacies of neuronal circuit func-
tion.

The recent development of the virtual burrow
(Figure 2B)26 addresses both of these limita-
tions. This virtual reality system repeatedly
places mice at the threshold of safety in the
entrance to a burrow, and asks them to decide
whether to exit and approach anattractive oppor-
tunity or to retreat and avoid an aversive one, a
decision they oftenmake in nature. By capturing
the exact moment in time that a rodent decides
whether an odor is attractive or aversive, the
burrowallowsprecise alignmentofneuronal acti-
vity with approach or avoidance movements,
sniffing behavior, and facial expressions. In pilot
experiments, our findings indicate that when
presented an innately aversive rotten food odor,
mice rapidly retreat into the burrow and squint
their eyes (Figure 2C, red). In other studies,
when presented a neutral odor that has been
conditioned to be aversive by pairing it with foot
shocks (outside of the burrow), mice often
tremble, which is believed to be akin to freezing,
and then retreat into the virtual burrow27. For
innately attractive food odors, our findings sug-
gest that mice remain calm in the burrow,
showing no change in their eye opening, and they

do not systematically exit (Figure 2C, blue). We
are now working to determine under what condi-
tionsmice canbe coaxed out of the burrow, either
by coupling the odorant source to the burrow in
such a way thatmakes exit required to receive an
odor, or through reward conditioning26. The vir-
tual burrow is thus a key advance that we are
exploiting to decipher the neuronal circuit basis
for olfactory control over emotions and behavior.

The olfactory sensory pathway – Labelled
lines and learning

From the olfactory epithelium in the nose
through the bulb and PC, scent information
rapidly arrives into emotional and valence cen-
ters (amygdala andOT). In agreementwithmany
psychophysical studies28–31, the organizational
principles at every processing stage suggest
valence is a major perceptual dimension in the
sense of smell. These principles will be described
for the brain regions making up the main olfac-
tory pathway and its direct targets in emotional
and valence centers.

Olfactory Epithelium
The murine olfactory epithelium, which is

divided into dorsal and ventral zones based on
gene expressionmarkers24, contains the sensory
neurons that act as the gateway for scents into

Figure2:Behavioral paradigms formeasuringodor valence.A.Themost commonmethod is tomeasure the investigation
time of an odor source in an environment.B.The virtual burrow assay. Top: Theoretical retreat (burrow entry) and egress
(burrow exit) behaviors. Bottom: A mouse in the the burrow, which is a sliding tube suspended on air bearings.
C.Preliminarydata in theburrow.Top:Examplemouse: thecenterpositionof theburrow(x-axis) across time (y-axis)when
presented odors with innate valences (according to prior studies24 using investigation time assays). Rotten food odor is
Hexanal (1% by volume in mineral oil), good food odor is peanut oil (1% by volume in mineral oil). Bottom: Eye blinking
at odor onset quantified by the ratio of the vertical to the horizontal axis of the eye (example images to the right). 0 is a
closed eye and T0.9 is maximally open.
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the brain. As mentioned in the introduction,
individual sensory neurons express 1 out of
T1000 different odorant receptors32. All sen-
sory neurons that express the same receptor are
confined to thesamezoneof theepithelium33, but
within a zone, neighboring sensory neurons can
express receptors that are sensitive to drastically
different odorants (at the chemical structure
level)34. Genetic ablation of the entire dorsal
zone abolishes innate avoidance of many odo-
rants, including 2-methylbutyric acid, hexanal
(rotten food odors), and predator urine, but the
same mice can still detect and be conditioned to
avoid these odorants24. This suggests that the
dorsal zone of the epithelium is home to sensory
neurons that are genetically pre-determined to
drive avoidance of certain innately aversive odo-
rants, but that those odorants also interact with
other receptors outside of the dorsal zone that
lack this pre-determination. For the special case
of predator urine, innate avoidance has further
been shown to hinge on a single class of sensory
neuron (Taar4-expressing) residing in the dorsal
zone35. Ablation of this single class of sensory
neurons abolishes avoidance of predator urine,
thus erasing its innately aversive quality35.

Sensory neurons in the olfactory epithelium
have also been shown to play a role in olfactory
learning. For neutral odors, association with
water rewards (in thirsty mice) changes the pat-
tern of activated sensory neurons in the dorsal
epithelium, increasing the magnitude and num-
ber of activated sensory neuron classes with
training36. On the other hand, pairing neutral
odors with foot shocks also increases sensory
neuron axonal outputs in the dorsal zone, but
only for sensoryneuronclasses that responded to
the odor before shock pairing37.

Overall, these studies affirm that in the peri-
pheral stage of the olfactory sensory pathway,
innate and learned valences are distributed
across different channels. There are labelled
lines that have genetically fixed valence aswell as
more flexible channels that can be modified
through experience. Although less is known
about the human olfactory epithelium, studies in
which human subjects subjectively rated odor
pleasantness during simultaneous electro-
olfactogram recordings found that small patches
of the epithelium that respond to a pleasant
odorant are likely to respond to other pleasant

odorants, even when the chemical structures of
the odorants are very different38, suggesting that
valence is topographically mapped in the human
nasal passage.

Olfactory Bulb
In rodents, sensory neurons that reside in the

dorsal zone of the olfactory epithelium project
mainly to the dorsal olfactory bulb, whereas ven-
tral zone sensory neurons project to the ventral
bulb39, meaning that the dorso-ventral topogra-
phy of the epithelium is maintained in the bulb.
Accordingly, dorsal bulb glomeruli are activated
to signal the innately aversive qualities of preda-
tor urine and rotten food-related odorants that
were discussed in the previous section24. Conver-
sely, the ventral bulb plays an important role in
processing innately attractive social odors like
con-specific urine, which is most attractive if it
comes from rodents of the opposite sex40,41.
Other innately attractive scents that are descri-
bed by humans to have woody or floral character
also activate the ventral bulb in rodents5, sugges-
ting the presence of a dorso-ventral valence gra-
dient in the bulb. Superimposed on this dorso-
ventral topography, there is also an antero-
posterior valence gradient in the ventral bulb in
which the anterior sub-region is more activated
by innately attractive odors and posterior sub-
region by aversive ones23. These valencemaps in
the bulb can route valence information to specific
higher brain centers. For example, projections
fromthebulb to theamygdala, known for its roles
in fear and associative conditioning, are mostly
of dorsal bulb origin, and silencing these axons
during odor investigation abolishes innate
attraction and avoidance of many different odo-
rants25. The bulb projections to the OT are also
topographic, and inhibiting the postero-ventral
bulb inputs to the medial OT increases investiga-
tion time of innately aversive odorants42.

As described for the olfactory epithelium, the
bulb also undergoes plasticity during olfactory
learning. After fear conditioning, there is no
change in the identity of activated bulb glome-
ruli, but the glomerular activations are aug-
mented43, consistent with what has been
reported in the presynaptic sensory neurons.
Further, for appetitive conditioning, binary odor
cocktails with the same components but different
proportions that are both associatedwith reward
(i.e. 100/0 and 20/80 volume percentages) evoke
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more correlated bulb activity patterns than a
non-rewarded mixture that is chemically in
between (i.e. 90/10)44, suggesting that learned
valences are at least as important as chemistry in
the bulb. In summary, both innate and learned
odor valences have a significant impact on what
regions of the bulb are activated and to what
extent, and this information is rapidly broadcast
to downstream regions directly linked with emo-
tions and behavior.

Piriform Cortex
While the olfactory epithelium and bulb have

well-documented roles in innate odorant-driven
behaviors, the PC is considered the primary hub
for olfactory learning andmemory17. It lacks the
topographical valence maps that are present in
the bulb because unlike other bulb projection
targets15, bulb inputs to PC are randomly distri-
buted14,15. Despite this lack of input topography,
the majority of PC
neurons have alte-
redresponseswhen
an odor’s valence
changes w i th
experience45,46.
47Consistent with
its role as a flexible
olfactory memory
center, optogene-
tic mimicry of odo-
rant-like activity
patterns in PC,
when paired with
rewards or punish-
ments, are suffi-
cient to form and retrieve either attractive or
aversive memories (marked by approach or avoi-
dance)48. Broadly inactivating the PC with che-
mogenetic tools partially abolishes aversive odor
memories brought about by pairing odorants
with foot shocks49. Within PC circuits, many
neuromodulatory systems are active, and it has
recently been shown that the endocannabinoid
system in particular supports the recall of attrac-
tive olfactorymemories50. The retrieval of condi-
tioned preference after pairing an odorant with
sugar is abolished when cannabinoid type-
1 receptors are specifically deleted from the PC.
In a recent paper,wehave shown that blockade of
CB1-R signaling in the PC decorrelates odor
responses, enhances odor detection, and impairs

discrimination51. Despite big advancements in
our understanding of PC physiology and functio-
nality, there is still much to be discovered about
how odor valences are learned,modified and read
out of PC circuits to drive appropriate behaviors.

Amygdala
Havingmerely two synapses between the peri-

phery and amygdalar circuits (epithelium to bulb
and bulb to amygdala) is unique to olfaction, but
the vital role of the amygdala in fear and emotio-
nal associations with sensory stimuli is not. An
extensive body of research has established the
amygdala as the primary emotional and associa-
tive center for all different types of stimuli22 and
is out of the scope of thismini-review. Sticking to
the olfacto-emotional aspects, the postero-lateral
cortical nucleus of the amygdala receives direct
inputs from both the bulb and PC, and silencing
the bulb inputs abolishes innate odor valen-
ces25. Odorant presentation paired with photo-

activation of Fos-
tagged ensembles
of baso - la tera l
amygdala neurons
issufficient todrive
learning of odor
attraction (by acti-
vatingneuronsthat
were Fos-tagged
afternicotine injec-
tions) or aversion
(same but here it is
cells Fos -tagged
afterfootshocks)52.
Theseresults impli-

cate the amygdala in the expression of innate
odorant-driven behaviors and the formation of
odorant-related memories. It is therefore a vital
hub for the emotional implications of odorants
and subsequent behaviors, and currently the geo-
metry of the encoding of odor valence and related
behavioralparametersareunderactive inquiry27.

Olfactory Tubercle
In theOT, sensory inputs from thebulb andPC

convergewithdopaminergicprojections fromthe
ventral tegmental area and glutamatergic inputs
from the amygdala53, placing it as a unique locus
for the integrationof sensory andvalence-related
information. Dopamine release into OT circuits
is highly rewarding, indicated by the ease with
which lever pressing is reinforced by OT cocaine

“It is only in olfaction that peripheral
sensory neurons are already specialized
for processing emotionally charged
stimuli. In no other sense do the raw
phenomena of the outside world so
directly shape fundamental pleasures
and emotions, and in no other sense
does this information arrive so quickly
to emotional and valence centers in the
brain.”
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self-administration in rodents54. Cocaine is
known to slow dopamine reuptake54, meaning
that dopamine concentrations build up in the
extracellular space after self-administration. In
addition, optogenetically driven dopamine
release in the medial OT is sufficient for condi-
tioned place preference and positive odor rein-
forcement55. After appetitive odor conditioning,
OT neurons that express D1-type dopamine
receptors robustly encode the valence of an
odor21, and unlike PC, valence can be easily
decoded fromOT population activity47. Topogra-
phical maps of valence can be found across the
OT, with reward-associated odors activating
antero-medial sub-regions while punishment-
associated odors activate more postero-lateral
domains56, roughly corresponding to the topo-
graphical bulb inputs from the antero- and pos-
tero-ventral domains mentioned earlier. In sum-
mary, the OT is a region that integrates sensory
(bulb andPC) and valence-related (dopamine and
amygdala) information and based on its outputs
to motor centers (pallidum, tenia tecta, and
mediodorsal thalamus53), could be a key region
for transforming sensory and emotional inputs
into behavioral outputs.

Conclusion and Perspectives
Photoreceptors in the eye faithfully encode inci-

dent patterns of light just like hair cells in the
innerearauthentically transducesounds intoelec-
trical activity, but it is only in olfaction that peri-
pheral sensoryneuronsare already specialized for
processing emotionally charged stimuli. In no
other sense do the raw phenomena of the outside
world so directly shape fundamental pleasures
and emotions, and in no other sense does this
information arrive so quickly to emotional and
valence centers in the brain. For these reasons,
the olfactory system is an extraordinarymodel for
studying how the world around us can impact our
emotional states, preferences, and desires.

This whirlwind tour of the olfactory sensory
pathway has elucidated two coexisting types of
processing, labelled line and input pattern lear-
ning. Labelled lines refer to circuits that are
etched into the genes and auto-assemble them-
selves based on genetic and developmental logic
without a need for experience. The murine olfac-
tory channels that detect predator urine, spoiled
foods, and conspecific urine are examples of this
kind of processing. Odorant signals are routed
from the sensory neurons in the nose to specific
sets of glomeruli in the bulb where they are
fast-tracked into the amygdala to produce affec-
tive states that command approach or avoidance
behaviors.On the other hand, reflections of input
pattern learning, which requires experience to
assign emotional value to odorants, have been
observed across all levels of the olfactory
pathway. Plasticity during olfactory learning has
been observed in the olfactory epithelium, bulb,
PC, and OT. All of these regions are extensively
interconnected, with particularly strong feed-
back connections between PC and the bulb that
facilitate bulb plasticity57. Whether these expe-
rience-dependent modifications independently
occur across multiple regions via different
mechanisms or they are orchestrated by one
master region and then propagated up or down
the hierarchy remains to be seen. Our develop-
ment of the virtual burrow to improve on inves-
tigation time assays, along with cutting edge
techniques to track and manipulate activity in
defined populations of neurons will be vital to
answering this challenging question.
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Résumé
Les recherches menées sur les animaux ont permis d’élucider le rôle des champs oculomoteur

dans le contrôle des mouvements des yeux. Cependant, la topographie de leurs homologues
humains reste mal comprise. Nous avons utilisé des techniques avancées de neuro-imagerie
et de modélisation pour cartographier la topographie des champs oculomoteurs humains.
En combinant des tâches oculomotrices et visuelles, nous avons identifié des groupes visuo-
moteurs dans les cortex pariétaux et frontaux qui présentent des caractéristiques d’organi-
sation rétinotopique. En particulier, nous avons trouvé des différences dans les schémas de
magnification corticale entre les groupes, ce qui suggère des rôles fonctionnels spécialisés. Dans
l’ensemble, nos résultats révèlent une architecture topographiquement organisée des champs
oculomoteurs humains qui sous-tend le contrôle sophistiqué des mouvements oculaires rapides
(saccade) et de poursuite lente.

Mots-clés
Saccade, poursuite lente, champs récepteurs, rétinotopie, modélisation

Human eye fields cortical topography unraveled by visual
and oculomotor tasks

Abstract
Research in animals has elucidated the roles of the eye fields in controlling eye movements.

However, the topography of their human homologues remains poorly understood.We used advanced
neuroimaging andmodeling tomap the topographyof thehumaneyefields.By combining oculomotor
and visual tasks, we identified visuomotor clusters within the parietal and frontal cortices that
exhibited hallmarks of retinotopic organization. Interestingly, we found differences in cortical
magnification patterns between clusters, suggesting specialized functional roles. Altogether, our
findings reveal a topographically organized architecture of the human eye fields underlying the
sophisticated control of saccade and smooth pursuit eye movements.

Keywords
Saccade, smooth pursuit, receptive field, retinotopy, modeling
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Introduction

Les mouvements oculaires sont fonda-
mentauxpour laperceptionvisuelle, les
deux principaux types de mouvement
étant les saccades et les poursuites
lentes. Les saccades se caractérisent

par leur rapidité, permettant aux yeux de passer
rapidement d’un point à un autre, tandis que les
poursuites lentes permettent aux yeux de suivre
des objets en mouvement. Ces mouvements ocu-
laires sont essentiels pour maintenir une vision
stable de l’environnement et acquérir des infor-
mations visuelles détaillées. Le contrôle de ces
mouvements est notamment régi par deux struc-
tures corticales principales : les champs oculomo-
teurs frontaux (COF) et les champs oculomoteurs
pariétaux (COP), largement étudiés par l’électro-
physiologie chez les primates non humains
(Andersen, 1989 ; Schall, 2015). L’aire corticale
appelée « champs oculomoteurs frontaux » a été la
première aire découverte du lobe frontal, située à
la jonction du sillon précentral et du sillon frontal
supérieur, elle est particulièrement connue pour
son rôle dans la génération des mouvements ocu-
laires saccadiques. Des recherches ont notam-
ment montré que sa stimulation peut évoquer des
saccades avec une direction et une amplitude
précise. D’autre part, les champs oculomoteurs
frontaux et pariétaux, situés autour du sillon
intrapariétal, jouent tous deux un rôle important
dans le contrôle des mouvements oculaires de
poursuite. Les champs oculomoteurs pariétaux,
en particulier l’aire intrapariétale latérale (LIP),
jouent un rôle crucial dans l’intégration des infor-
mations sur les mouvements visuels nécessaires
aux poursuites lentes (Andersen & Buneo, 2002 ;
Bremmer et al., 1997). Aussi notons que des
études animales ont démontré que les champs
oculomoteurs frontaux et les zones intraparié-
tales latérales présentent une topographie rétino-
topique, c’est-à-dire une organisation reflétant la
structure de la surface située à l’arrière de nos
globes oculaires, la rétine. En effet, une organisa-
tion utilisant la cartographie rétinotopique peut
être considérée comme vitale pour traiter avec
précision notre environnement visuel et coordon-
ner nos mouvements oculaires (Duhamel et al.,
1992 ; Patel et al., 2010 ; Schall, 2002 ; Thompson
et al., 2005).

Chez l’homme, des études d’imagerie par réso-
nance magnétique fonctionnelle ont permis de

mieux comprendre la localisationdesaireshomo-
logues des champs oculomoteurs frontaux et
pariétauxdans le contexte des saccades (Amiez&
Petrides, 2009 ; Grosbras, 2016 ; Grosbras et al.,
2005 ; Lobel et al., 2001) et des poursuites lentes
(Berman et al., 1999 ; Lencer & Trillenberg,
2008). Ces études ont systématiquement fait état
d’une augmentation des signaux dépendant du
niveau d’oxygène dans le sang (BOLD) dans les
champs oculomoteurs frontaux lors de tâches
nécessitant des saccades, ce qui indique un enga-
gement actif de ces champs dans ces processus.
En outre, la zone du sillon intrapariétal, contre-
partie anatomique humaine de la zone intrapa-
riétale latérale animale, a été largement étudiée
à l’aide de l’IRM fonctionnelle, révélant son rôle
dans l’attention spatiale et la planification des
mouvements oculaires. En particulier, des
études portant sur des tâches de saccades et de
mouvements oculaires de poursuites lentes ont
révélé une activation forte et systématique du
sillon intrapariétale, soulignant son implication
dans la coordination de la poursuite visuelle et
des réponses saccadiques (Astafiev et al., 2003 ;
Medendorp et al., 2003). Enfin, des études d’IRM
fonctionnelle à l’état de repos ont montré que les
champs oculomoteurs frontaux et pariétaux pré-
sentent des schémas d’activité synchronisés, ce
qui suggère l’existence d’un réseau fonctionnel
robuste soutenant cesdeux typesdemouvements
(Hutchison et al., 2012).

Pour approfondir l’étude de l’interaction entre
les champs oculomoteurs humains, nous avons
émis l’hypothèse que les homologues humains de
ces régions s’appuient sur des cartes visuelles
organiséesdemanière rétinotopique.Pour tester
notre hypothèse, nous avons d’abord évalué
l’implication des régions cérébrales correspon-
dant anatomiquement aux champs oculomoteurs
pariétaux et frontaux pendant les tâches de sac-
cades et de poursuites lentes. Ensuite, nous
avons modélisé leur topographie en utilisant la
méthode des champs récepteurs de population
(Dumoulin & Wandell, 2008 ; Szinte & Knapen,
2020). Cette méthode a déjà permis de compren-
dre comment l’information visuelle est traitée
dans le cortex (Mackey et al., 2017 ; Silver &
Kastner, 2009). Elle a notamment permis de
déterminer les paramètres visuels spatiaux des
différentes parties du cortex visuel humain ainsi
que leurs interactions. Nos résultats permettent
de révéler l’organisation rétinotopique complexe
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des homologues humains des champs oculomo-
teurs frontaux et pariétaux.

Méthode et résultats
Notre premier objectif était d’identifier les

régions corticales du cerveau correspondant aux
homologues humains des champs oculomoteurs
pariétaux et frontaux. Avec le soutien de la Fon-
dation Fyssen, nous avons recruté 20 partici-
pants (âgés de 19 à 54 ans, dont 10 femmes) pour
leur fairepasseruneséried’examens IRMà l’aide
d’un scanner Siemens Prisma 3T. Le protocole
comprenait des examens structurels avec une
résolution de 0,8mm isotropique pour les images
pondérées en T1 et en T2, ainsi que des examens
fonctionnels avec une résolution de 2 mm isotro-
pique en 2D-EPI, un temps de répétition de
1,2 seconde, un facteur d’accélération multi-
bande de quatre, un champde vue de 62 degrés et
des examens de correction de susceptibilité à la
distorsion du champ magnétique utilisant des
directions d’encodage de phase opposées.

Les participants ont d’abord effectué deux
blocs d’une tâche de saccade (Figure 1A), suivie
de deux blocs d’une tâche de poursuite
(Figure 1B), pour une durée totale d’environ
40 minutes. Au cours de la tâche de saccade, les
participants devaient maintenir leur regard sur
une cible blanche (0,06 degré d’angle visuel) affi-
chée sur un fond noir (20 Z 20 degrés d’angle
visuel). Chaque bloc commençait par une période
de fixation (19,2 secondes), au cours de laquelle
les participants maintenaient leur regard sur la
cible au centre de l’écran. Cette période était
suivie d’une alternance de périodes de saccades
(38,4 secondes) et de fixation, répétées quatre
fois. Pendant les périodes de saccades, la cible
sautait du centre de l’écran à l’une des 16 posi-
tions présentées séquentiellement, en suivant
une trajectoire dans le sens inverse des aiguilles
d’unemontre (Figure 1C). L’amplitude desmou-
vements oculaires requis variait d’une période à
l’autre, allant de 2,5 à 10 degrés d’angle visuel par
incréments de 2,5 degrés. La tâche de poursuite
était en grande partie similaire, à la différence
près que pendant les périodes de poursuite, la
cible était continuellement déplacée pour faciliter
les mouvements oculaires de poursuite lente.
L’amplitude et la vitesse des mouvements ocu-
laires de poursuite variaient d’une période à
l’autre, allant de 2,5 à 10 degrés d’angle visuel par
seconde, par incréments de 2,5 degrés par

seconde. Nous avons utilisé un atlas surfacique à
la pointe de la technologie (Glasser et al., 2016)
pour définir anatomiquement les régions d’inté-
rêt correspondant aux homologues humains sup-
posés des champs oculomoteurs. Pour le groupe
des champs oculomoteurs pariétaux, nous avons
combiné plusieurs parcellations de surface de
l’atlaspour créerdeux régionsd’intérêtdistinctes
(voirFigure 1D) : le sillon intrapariétal inférieur
(iIPS) et supérieur (sIPS). Le groupe des champs
oculomoteurs frontaux a été délimité en créant
trois régions d’intérêt (voir Figure 1D) : le sillon
précentral supérieur (sPCS), inférieur (iPCS) et
médian (mPCS).

Détermination des aires corticales
visuomotrices humaines.

Nous avons utilisé une approche par modéli-
sation linéaire générale pour prédire les séries
temporelles BOLD associées aux mouvements
oculaires pendant les périodes de saccades et de
poursuites lentes. Après avoir corrigé les tests
statistiques multiples, nous avons évalué si les
éléments individuelsde la surface corticale, appe-
lés « vertex », présentaient une régression signi-
ficative entre les séries temporelles prédites et
observées au sein de chaque groupe. Pour quan-
tifier ces effets, nousavons calculé lepourcentage
médian de vertex significatifs, ainsi que pour
chaque régiond’intérêt l’intervalle de confianceà
95 % à travers les participants (Figure 1E-F).

Notre analyse a révélé qu’une majorité des
vertex des champs oculomoteurs pariétaux
étaient activés de manière significative pendant
les saccades (voir « Saccade » dans la Figure 1E,
iIPS : 58,8 %, [43,5 ; 67,3] ; sIPS : 62,3 %, [49,5 ;
72,9]) et la poursuite lente (voir « Poursuite » dans
la Figure 1E, iIPS : 50,2 %, [33,7 ; 65,8] ; sIPS :
59,1 %, [45,6 ; 69,3]). Des schémas similaires ont
été observés dans les groupes de champs oculomo-
teurs frontaux, où une proportion substantielle de
vertex dans les sillons précentraux inférieurs et
supérieurs ont été sélectivement activés par les
saccades (voir « Saccade » dans la Figure 1F,
iPCS : 47,7 %, [29,3 ; 58,4] ; sPCS : 49,8 %, [30,6 ;
61,1]), avec toutefois une activation légèrement
plus faible dans le sillon précentral médian
(mPCS : 29,9 %, [13,9 ; 39,2]). La tâche de pour-
suite a également induit des activations significa-
tives dans le sillon précentral inférieur et supé-
rieur (voir « Poursuite » dans laFigure 1F, iPCS :
41,4 %, [25,2 ; 55,3] ; sPCS : 44,8 %, [35,2 ; 49,4]),
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avec néanmoins un peumoins d’activation dans le
sillon précentral médian (24,6 %, [15,9 ; 38,4]).
Collectivement, ces résultats indiquent que notre
méthode combinant les régions d’intérêt définies
par un atlas et l’activité modélisée permet une
localisation précise des champs oculomoteurs
pariétaux et frontaux.

Par la suite, nous avons cherché à savoir si les
groupes oculomoteurs définis fonctionnellement
étaient également activés au cours d’une tâche
visuelle. Les mêmes participants ont pris part à
une session d’examen séparé consistant en cinq
blocs d’une tâche visuelle, d’une durée totale
d’environ une heure (Figure 2A). Dans cette

tâche, les participants devaientmaintenir la fixa-
tion sur une cible blanche affichée au centre de
l’écran. Il leur était demandé de concentrer leur
attention sur le bruit visuel contenu dans une
barre mobile traversant l’écran. Chaque bloc
comprenait neuf périodes, alternant la présenta-
tion de la barre en mouvement et des périodes
sans barre, la barre se déplaçant séquentielle-
ment dans les quatre directions cardinales (voir
Figure 2B, panneau supérieur). Pour évaluer
l’attention visuelle, nous avons filtré l’orienta-
tion du bruit visuel pour créer des textures de
signaux orientés dans le sens des aiguilles d’une
montre et dans le sens inverse. Les participants

Figure 1. A. Tâche de saccade. Les participants fixent une cible blanche et saccadent pour suivre son
déplacement.B.Tâche de poursuite. Les participants poursuivent le déplacement régulier de la cible blanche.
C.Design expérimental. La cible pouvait se déplacer dans 16 directions et quatre amplitudes présentées dans
des périodes alternées de mouvement (T38 s) et de fixation (T19 s). D. Atlas et régions d’intérêt (RI). En
combinant les parcellations de la surface de l’atlas, nous avons défini anatomiquement deux champs
oculomoteurs pariétaux (iIPS : V6A, V7, IPS1, IP0, 7PI,MIP, IP1 ; et sIPS : 7 Pm, VIP, LIPv, LIPd, IP2, 7 Am,
7AL, 7PC, AIP) et trois régions d’intérêt des champs oculomoteurs frontaux (iPCS : 55b, PEF, 6v, 6r, IFJp,
IFJa ; sPCS : 6mp, 6d, FEF, i6ma, 6a, i6-8 et mPCS : SEF, 24db, p32pr). Les panneaux de droite présentent
une carte plane des parcellations de l’atlas et des régions d’intérêt des champs oculomoteurs pariétaux et
frontaux. E-F. Les panneaux supérieurs montrent le pourcentage médian de vertex significatifs inclus dans
les régions d’intérêt des champs oculomoteurs pariétaux (à gauche) et frontaux (à droite) pour les différentes
tâches (Saccade, Poursuite et Vision) et la conjonction des trois tâches (Toutes). Les barres d’erreur indiquent
les intervalles de confiance à 95 % à travers les participants. Les panneaux du bas montrent les cartes
d’activations (R2desvertex significatifs) d’unparticipant représentatif (sub-03)dans les trois tâches (Saccade,
Poursuite et Vision) ainsi que leur conjonction (Toutes) pour les champs oculomoteurs pariétaux (panneaux
de gauche) et frontaux (panneaux de droite), respectivement.
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devaient indiquer l’orientation du bruit filtré, et
la difficulté de la tâche était ajustée de manière à
solliciter au mieux leur attention. En suivant les
mêmes étapes de prétraitement que celles
décrites précédemment, nous avons quantifié les
emplacements de l’écran oùun stimulus suscitait
une réponse visuelle en estimant les propriétés
des champs récepteurs de population. Plus pré-
cisément, nous avons appliqué un modèle de
champ récepteur de population à la pointe de la
technologie (Kay et al., 2013) pour déterminer
notamment l’emplacement optimal et la taille
caractérisant la réponse spatiale de la population
neuronale projetée sur chaque vertex.

La Figure 2B illustre un exemple de série
temporelle d’un vertex avec son modèle et ses
paramètres les mieux ajustés. Nous avons
ensuite évalué dans quellemesure les régions des
champs oculomoteurs pariétaux et frontaux défi-
nies par l’atlas étaient activées de manière signi-
ficative par notre tâche visuelle. Pour ce faire,
nous avons évalué la significativité statistique-
ment corrigée de la régression entre chaque série
temporelle des vertex et les prédictions du
modèle de champ récepteur de population ajusté
au mieux. Nous avons constaté qu’une propor-
tion substantielle des vertex des champs oculo-
moteurs pariétaux était activée demanière signi-
ficative pendant la tâche visuelle (voir « Vision »
dans la Figure 1E, iIPS : 64,0 %, [36,7 ; 68,8] ;
sIPS : 66,1 %, [42,0 ; 72,7]). Des résultats compa-
rables ont été observés pour les groupes des
sillons précentraux inférieurs et supérieurs (voir
«Vision »dans laFigure1F, iPCS : 50,8%, [24,2 ;
62,6] ; sPCS : 53,6%, [33,7 ; 61,9]), tandis que
l’activation dans le sillon précentral médian est
quelque peu réduite (35,6%, [20,9 ; 43,4]).

Avec nos trois tâches, nous avons ainsi pu
identifier des clusters visuomoteurs, correspon-
dant à des régions corticales significativement
activées à la fois par lesmouvements oculaires et
les tâches visuelles. Cette analyse a révélé que
plus de 40% des vertex du cluster des champs
oculomoteurs pariétaux étaient significative-
ment activés par toutes les tâches (voir « Toutes »
dans la Figure 1E, iIPS : 41,7%, [19,8 ; 58,3] ;
sIPS : 42. 8 %, [27,2 ; 59,0]) ainsi que 20 % des
vertex du groupe des champs oculomoteurs fron-
taux (voir « Toute » dans la Figure 1F, iPCS :
27,8 %, [12,6 ; 43,2] ; sPCS : 29,2 %, [17,3 ; 43,5] ;
mPCS : 15,2 %, [7,0 ; 24,9]).

Évaluation de la topographie des champs
oculomoteurs humains.

Pour déterminer si les groupes visuomoteurs
précédemment identifiés sont topographique-
ment organisés, nous avons d’abord examiné la
relation entre la taille et l’excentricité des
champs récepteurs de population. Conformé-
ment à la surreprésentation des photorécepteurs
en vision centrale (Packer et al., 1989), la taille
des champs récepteurs visuels dans le système
visuel cortical primaire est connue pour varier
linéairement avec l’excentricité, présentant des
champs récepteurs plus petits en vision centrale
(faible excentricité) et des champs récepteurs
plus grands en périphérie (forte excentricité).
Notre analyse a révélé que la taille des champs
récepteurs de population des vertex visuomo-
teurs présentait une corrélation significative
avec l’excentricité pour tous (voir le panneau de
gauche de la Figure 2C) dans le sillon intrapa-
riétal inférieur (19/20 participants, 0,21 O r O
0. 68 —corrélation entre les participants—, tous
les ps S 0,05), à l’exception d’un participant
(1/20 participant, r = 0,01, p = 0,25) et pour tous
dans le sillon intrapariétal supérieur (19/20 par-
ticipants, 0,30O rO 0,70, tous les psS 0,001),
à l’exception d’un participant (1/20 participant,
r = 0,04, p = 0,20). Une relation linéaire signifi-
cative similaire a été observée pour le groupe des
champs oculomoteurs frontaux (voir le panneau
de droite de la Figure 2C) avec un effet signifi-
catif pour tous les participants dans le sillon
précentral inférieur et médian (20/20 partici-
pants, iPCS : 0. 25 O r O 0,75, toutes ps S

0,001 ; mPCS : 0,33 O r O 0,73, tous les ps S

0,001), et dans le sillonprécentral supérieur pour
tous (19/20 participants, 0,26 O r O 0,71, tous
les
ps S 0,001) sauf un participant (1/20 partici-
pant, r = -0,01, p = 0,54). Cette première analyse
indique que les groupes visuomoteurs définis
dans les champsoculomoteurshumains reposent
sur des cartes rétinotopiques.

Nous avons ensuite examiné la magnification
corticale de ces régions d’intérêt. En électrophy-
siologie animale, le facteur de magnification cor-
ticale est défini comme le rapport entre la dis-
tance physique entre deux neurones visuels (en
millimètres) et la distance entre leurs champs
récepteurs respectifs (en degré d’angle visuel).
Étant donné la surreprésentation des photoré-
cepteurs fovéaux, les structures corticales réti-
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notopiques affectent généralement davantage de
neurones à la vision centrale, ce qui se traduit par
desvaleursdemagnificationcorticaleplus impor-
tantes en vision centrale diminuant rapidement
au fur et à mesure que l’on se déplace vers la
périphérie. Pour adapter cette mesure à l’IRM
fonctionnelle humaine, nous avons calculé le rap-
port entre les distances corticales médianes
entre les vertex et la distance visuelle médiane
des champs récepteurs de population correspon-
dante. Nos résultats indiquent que la magnifica-
tion corticale des champs récepteurs de popula-
tion au sein du cluster visuomoteur des champs
oculomoteurs pariétaux est significativement
liée à leur excentricité (voir le panneau gauche de
la Figure 2D), suivant une relation exponen-
tielle négative significative chez tous les partici-
pants dans le sillon intrapariétal inférieur (par-
ticipants 20/20, 0. 14 O r O 0,85, tous les ps S
0,001) et tous les participants dans le sillon intra-
pariétal supérieur (18/20 participants, 0,47 O r

O 0,84, tous les psS 0,01), à l’exception de deux
participants (2/20 participants, sIPS : -0,14 O r
O 0,01, tous les ps O 0,05). Les résultats dif-
fèrent pour les vertex du groupe des champs
oculomoteurs frontaux, avec une surreprésenta-
tion moins prononcée de l’excentricité fovéale
(voir le panneau de droite de la Figure 2D).
Néanmoins, une relation significative a été obser-
véechez lamajoritédesparticipantsdans le sillon
précentral inférieur (15/20 participants, 0,09O

rO 0,73, tous les psS 0,001 ; 5/20 participants,
-0,38 O r O 0,04, tous les ps O 0,05), le sillon
précentral supérieur (18/20 participants, 0.
24 O r O 0,84, tous les ps S 0,001 ; 2/20 parti-
cipants, -0,21O rO -0,05, tous les psO 0,05) et
le sillon précentral médian (13/20 participants,
0,08 O r O 0,8, tous les ps S 0,01 ; 7/20 parti-
cipants, -0,39O rO 0,09, tous les psO 0,05). La
surreprésentation de la vision centrale est large-
ment réduite si l’on compare les champs oculo-
moteurs pariétaux et frontaux, ce qui suggère

Figure2.A.Tâchevisuelle.Lesparticipantsfixentunecibleblancheet rapportent l’orientationdubruit visuel
contenudansunebarre se déplaçant dans les quatre directions cardinales.B.Champrécepteur depopulation.
Exemple de série temporelle, de sonmodèle et des paramètres d’un champ récepteur de population expliquant
au mieux les données. C. Excentricité vs. taille. Taille du champ récepteur de population en fonction de
l’excentricité des vertex visuomoteurs dans les champs oculomoteurs pariétaux (à gauche) et frontaux (à
droite). Lespoints représentent lamédianedesparticipantspour six tranchesd’excentricité. Toutes les barres
et régions d’erreur indiquent l’intervalle de confiance à 95 % à travers les participants. D. Excentricité vs.
magnificationcorticale (MC).Magnificationcorticale (MC)en fonctionde l’excentricitédes champsrécepteurs
de population, avec les mêmes conventions qu’en C. E. Indice de contralatéralité (ctrl). Les diagrammes
circulaires montrent les indices de contralatéralité des vertex visuomoteurs dans les champs oculomoteurs
pariétaux (à gauche) et frontaux (à droite). F. Champs oculomoteurs humains. Les panneaux montrent des
cartes planes des champs oculomoteurs pariétaux (en haut) et frontaux (en bas) des champs récepteurs de
populationen termesd’excentricité (à gauche), de taille (au centre) et demagnification corticale (àdroite) pour
l’hémisphère droit d’un participant représentatif (le même participant qu’à la Figure 1).
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une distinction fonctionnelle potentielle. Néan-
moins, nous avons observé une relation exponen-
tiellenégative significativeentre lamagnification
corticale et l’excentricité dans les deux groupes,
une deuxième signature d’une topographie réti-
notopique.

Enfin, nous avons étudié une troisième signa-
turede la rétinotopie liéeauphénomènededécus-
sation des yeux. Au niveau du chiasma optique,
les nerfs optiques se croisent partiellement, ce
qui donne lieu à des projections controlatérales
vers le cortex visuel. Cette disposition permet à
l’hémisphère gauche de traiter les informations
visuelles provenant du champ visuel droit et
inversement. Dans les aires visuelles de bas
niveau, telles que le cortex visuel primaire (V1),
les neurones présentent principalement des
champs récepteurs controlatéraux, répondant
aux stimuli provenant du champ visuel opposé
(Hubel & Wiesel, 1962). Nous avons défini un
indice de contralatéralité basé sur le ratio des
vertex dont le champ récepteur de population
sont centrés dans les hémisphères visuels contra-
latéraux, allant de 0 % à 100 % de contralatéra-
lité. Parmi les participants, nous avons observé
un niveau élevé de contralatéralité du groupe de
champs oculomoteurs pariétaux (voir les pan-
neaux de gauche de la Figure 2E, iIPS : 71,8 %,
[47,3 ; 96,3] ; sIPS : 59,2 %, [43,2 ; 81. 8]),
quelque peu réduite, mais toujours prédomi-
nante dans le groupe des champs oculo-
moteurs frontaux (voir les panneaux de droite de
la Figure 2E, iPCS : 65,1 %, [44,8 ; 87,8] ;
sPCS : 54,6 %, [35,1 ; 79,5] ; mPCS :
65,3 %, [44,5 ;
91,9]). Ces résul-
tats suggèrent
que les groupes
de champs oculo-
moteurs parié-
taux et f ron -
taux dépendent
d’une cascade de
connexions intra-
hémisphériques
prenant naissance dans les cartes rétinotopiques
de bas niveau.

Discussion
Nous avons étudié la topographie visuelle des

champs oculomoteurs humains. Pour ce faire,
nous avons identifié les régions corticales cor-

respondant aux homologues humains supposés
des champs oculomoteurs pariétaux et frontaux
définis comme fonctionnellement activés pen-
dant des tâches de mouvements oculaires. Il est
intéressant de noter qu’une proportion substan-
tielle de ces régions était activée lors d’une tâche
visuelle, ce qui nous a permis de définir des
groupes visuomoteurs. Afin d’étudier leur topo-
graphie visuelle, nous avons évalué l’interaction
des paramètres de leur champ récepteurs de
population. Les résultats ont révélé une corréla-
tion linéaire entre leur taille et l’excentricité de
leurs champs récepteurs de population, ainsi
qu’une relation exponentielle négative entre leur
magnification corticale et l’excentricité dans les
deux groupes. Enfin, nous avons quantifié la
contralatéralité des champs récepteurs de popu-
lation dans les groupes visuomoteurs, en consta-
tant un fort biais vers les représentations du
champ visuel controlatéral. Ces différents effets
sont considérés comme des caractéristiques de
l’organisation rétinotopique et suggèrent ainsi
fortement que les champs oculomoteurs
humains héritent d’une topographie rétinoto-
pique.

Les mécanismes neuronaux qui sous-tendent
les saccades et la poursuite lente ont fait l’objet
d’études intensives dans les neurosciences
contemporaines. Les cartes visuelles des cortex
pariétaux et frontaux jouent un rôle crucial dans
le traitement des informations spatiales et de
guidage desmouvements oculaires. Des travaux
antérieurs de Silver et al. suggèrent que les
zones situées dans le sillon intrapariétal rem-

plissent des fonc-
tions analogues à
celles de l’aire intra-
pariétale latérale
des primates non
humains. Cette der-
nière étant impli-
quéedanslecontrôle
desmouvementsdes
yeux (S i lver &
Kastner, 2009). La

conservation de l’organisation topographique
des aires de traitement visuel et oculomoteur
d’une espèce à l’autre suggère l’existence d’un
mécanisme évolutionnaire sous-jacent à cette
caractéristique fondamentale de l’architecture
neuronale. Il est important de noter que le
développement de ces cartes visuelles com-

“La conservation de l’organisation
topographique des aires de traitement
visuel et oculomoteur d’une espèce à
l’autre suggère l’existence d’un
mécanisme évolutionnaire sous-jacent
à cette caractéristique fondamentale
de l’architecture neuronale.”
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mence tôt dans la vie, comme en témoignent les
recherches démontrant que les macaques nou-
veau-néspossèdentdéjàunsystèmevisuel entiè-
rement organisé comprenant des représenta-
tions topographiques (Arcaro & Livingstone,
2024). Cette organisation est cruciale pour le
développement ultérieur de fonctions visuomo-
trices complexes. Dans le contexte des mouve-
ments oculaires, les travaux fondamentaux de
Sereno et al. ont démontré que des populations
neuronales distinctes au sein de ces aires corti-
cales sont spécialisées dans le contrôle de diffé-
rents types de saccades, certains voxels répon-
dant préférentiellement aux grandes saccades
tandis que d’autres sont adaptés aux petites
saccades (Sereno et al., 2001). Cette topogra-
phie fonctionnelle au sein du système des sac-
cades permet une réponse nuancée aux diffé-
rentes demandes visuelles. En outre, il a été
démontréquel’organisationdescartesduchamp
visuel dans le cortex frontal est influencée à la
foispar lesreprésentationsenfonctionde l’angle
polaire et de l’excentricité (Kastner et al., 2007 ;
Konen & Kastner, 2008). Cette double organi-
sation topographique, qui reflète à la fois la
composantedirectionnelle et la composantedis-
tance des stimuli visuels, facilite le traitement
efficace des informations visuelles nécessaires
pour guider les mouvements oculaires dans des
contextes variés. La représentation de l’angle
polaire permet d’encoder la directionnalité des
stimuli visuels, tandis que la cartographie de
l’excentricité fournit des informations sur la
distance des stimuli par rapport au centre du
regard. Un tel système rétinotopique complet,
englobant à la fois les dimensions angulaires et
radiales, est essentiel pour l’exécution précise
des mouvements oculaires saccadiques et de
poursuite lente.

Dans ce travail, nousavons cherchéà révéler la
topographie des clusters visuomoteurs en modé-
lisant leur contrepartie visuelle à l’aide de
méthodes des champs récepteurs de population
(Dumoulin & Wandell, 2008 ; Kay et al., 2013).
S’appuyant sur une précédente analyse complète
des clusters de cartes de champ visuel dans les
cortex pariétaux et frontaux humains par Mac-
key et al. (2017), notre étude étend ces résultats
en élucidant comment les représentations spa-
tiales dans ces régions sont organisées et com-
ment elles interagissent avec différents types de

mouvements oculaires. Notre premier résultat
indique que ces régions ne sont pas simplement
des régions passives de traitement visuel, mais
qu’elles sont activement impliquées dans la pla-
nification et l’exécution des mouvements ocu-
laires saccadiques et de poursuites lentes. En
particulier,nos travauxet l’étudedeMackeyetal.
(2017) font état degroupesdistinctsdans le sillon
précentral, avec au moins deux cartes rétinoto-
piques distinctes dans les parties supérieures du
sillon précentral et deux autres cartes dans les
parties postérieures etmédiales du sillon précen-
tral (voir les panneaux inférieurs de la
Figure 2F). Ces résultats motivent une étude
complémentaire, qui vise à modéliser la topogra-
phie des fonctions oculomotrices dans ces
groupes. À cette fin, nous envisageons deux
approches potentielles. La première devrait tirer
parti du travail actuel pour soustraire l’activité
visuelle prédite due à la présentation de cibles
mobiles relatives aux tâches oculomotrices. Cela
devrait rendre possible la modélisation de l’acti-
vitéoculomotrice résiduelle.Lasecondeméthode
consiste à annuler l’activité visuelle de ces
groupes en collectant un nouvel ensemble de
données demouvements oculaires effectués dans
l’obscurité totale.

Notre travail décrit en outre une nouvelle
caractéristiquedeces cartes rétinotopiquesdans
le cerveau humain. Alors que nous avons établi
une relationétroite entre la taille et l’excentricité
des champs récepteurs de population dans les
groupes de champs oculomoteurs humains, leur
mesurede lamagnification corticale diffère.Plus
précisément, nous avons constaté une nette sur-
représentation du champ visuel central dans les
champs oculomoteurs pariétaux, alors que la
magnification corticale était fortement réduite
dans les champs oculomoteurs frontaux. À notre
connaissance, notre étude est la première à éva-
luer la magnification corticale à grande échelle
dans ces zones. Comme nous avons pu valider
notre méthode en reproduisant les effets atten-
dus de magnification corticale observés dans les
aires visuelles de bas et de moyen niveau (résul-
tat non montré ici), nos résultats dans les
champs oculomoteurs frontaux pourraient sug-
gérer une distribution plus homogène des
champs récepteurs visuels à la fois dans la péri-
phérie centrale et dans la périphérie proche. Ce
résultat pourrait soutenir la capacité humaine à
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exécuter dans cette zone des mouvements ocu-
laires précis.

Enfin, la connectivité fonctionnelle entre les
champsoculomoteurspariétauxet frontauxnous
permet de mieux comprendre comment ces
régions collaborent pendant des tâches de mou-
vements oculaires. Des travaux antérieurs de
Hutchison et al. ont utilisé l’IRM fonctionnelle à
l’état de repos pour démontrer de fortes corréla-
tions entre les zones pariétales et frontales (Hut-
chison et al., 2012). L’intégration des informa-
tions provenant de ces groupes interconnectés
est essentielle pour l’exécution des mouvements
oculaires en réponse à des environnements
visuels dynamiques. En plus des tâches décrites
ici, nous avons également évalué la connectivité
fonctionnelle à l’état de repos et la connectivité
structurelle basée sur la diffusion chez lesmêmes
participants. De futures analyses limitant ces
données de connectivité à nos groupes visuomo-
teurs promettent de renforcer davantage l’idée
que ces deux régions clés travaillent en conjonc-
tion pour produire un comportement oculomo-
teur précis.

Nous avons montré que les champs oculomo-
teurs humains s’appuient sur une topographie
rétinotopique, avec des schémas distincts de
magnification corticale pouvant refléter leurs
rôles spécialisés dans les mouvements oculaires
saccadiques et de poursuites lentes. La connecti-
vité fonctionnelle et structurelle entre ces
groupes visuomoteurs met en évidence leur rôle
collaboratif dans la production d’un comporte-
ment oculomoteur précis et adapté.
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Introduction

Eye movements are fundamental to
visual perception, with saccades and
smooth pursuit being the two primary
types. Saccades are characterized by
their rapid nature, allowing the eyes

to shift quickly from one fixation point to ano-
ther, while smooth pursuit enables the eyes to
track moving objects. These eye movements are
crucial for maintaining a stable view of the envi-
ronment and for acquiring detailed visual infor-
mation. The control of these movements is
notably governed by two main cortical struc-
tures: the frontal eye fields (FEFs) and parietal
eye fields (PEFs), extensively studied through
early non-human primate electrophysiology
(Andersen, 1989; Schall, 2015). The cortical area

GRP : fyssen JOB : annales38 DIV : 13_mp_Szinte p. 10 folio : 129 --- 14/4/025 --- 11H4

NEUROBIOLOGY

129



name «frontal eye fields» was the first discovered
area of the frontal lobe, situated at the junction of
the pre-central sulcus and the superior frontal
sulcus, it is particularly well known for its role in
generating saccadic eye movements. In particu-
lar, research has shown that its stimulation can
evoke saccades with precise direction and ampli-
tude. Both the frontal and the parietal eye fields,
located around the intraparietal sulcus, play
significant roles in controlling smooth pursuit
eyemovements.Theparietal eyefields, especially
the lateral intraparietal area (LIP), is crucial for
integrating visual motion information necessary
for smooth pursuit (Andersen & Buneo, 2002;
Bremmer et al., 1997).

Interestingly, animal studies have demonstra-
ted that both the frontal eye fields and lateral
intraparietal areas exhibit a retinotopic topogra-
phy, that is an organization reflecting the struc-
ture of the surface at the back of our eyes, the
retina. An organization using retinotopic map-
ping canbe seen as vital to process accurately our
visual environment and later coordinate our eye
movements on it (Duhamel et al., 1992; Patel
et al., 2010; Schall, 2002; Thompson et al., 2005).

In human, functionalmagnetic resonance ima-
ging studies have provided insights into the loca-
lization of homologues of the frontal and parietal
eye fields in the context of saccadic (Amiez &
Petrides, 2009; Grosbras, 2016; Grosbras et al.,
2005; Lobel et al., 2001) and smooth pursuit eye
movements (Berman et al., 1999; Lencer &
Trillenberg, 2008). These studies have consis-
tently reported increased blood oxygen level-
dependent (BOLD) signals in the frontal eye
fields during tasks requiring saccades, indicating
its active engagement in these processes. Fur-
thermore, the intraparietal sulcus area, the
human anatomical counterpart of the animal
lateral intraparietal area, has been extensively
studied using functional MRI, revealing its role
in spatial attention and the planning of eyemove-
ments. Notably, studies with saccades and
smooth pursuit eye movement tasks found
strong and systematic intraparietal suclus acti-
vation, underscoring its involvement in coordi-
nating visual tracking and saccadic responses
(Astafiev et al., 2003; Medendorp et al., 2003).
Moreover, resting-state functional MRI studies
haveshownthat the frontal andparietal eyefields
exhibit synchronized activity patterns, sugges-

ting a robust functional network supporting both
types of eye movements (Hutchison et al., 2012).

To further investigate the interaction between
the human eye fields, we hypothesized that the
human homologues of these regions rely on reti-
notopically organized visual maps. To test our
hypothesis, we first assessed the involvement of
brain regions anatomically corresponding to the
parietal and frontal eye fields during saccadic
and smooth pursuit tasks. Subsequently, we
modeled their topography using the population
receptive field method (Dumoulin & Wandell,
2008; Szinte & Knapen, 2020). Such method
previously provided significant insights into how
visual information is processed throughout the
visual cortex (Mackey et al., 2017; Silver &
Kastner, 2009). It notably allowed to determine
parameters of the visual spatial tuning of indivi-
dual parts of the human brain as well as their
interaction within a region. Our results unrave-
led the intricate retinotopy of the human homo-
logues of the frontal and parietal eye fields.

Method and results
Our first objective was to identify the cortical

brain regions corresponding to the human homo-
logues of the parietal and frontal eye fields.With
the support of the Fyssen foundation, we
recruited 20 participants (ages 19-54, including
10 females) to undergo a series of MRI scans
using a Siemens Prisma 3T scanner. The scan-
ning protocol included structural scans with
0.8mm isotropic resolution for both T1-weighted
and T2-weighted images, as well as functional
scans with 2 mm isotropic 2D-EPI, a time repeti-
tion of 1.2 seconds, a multiband acceleration
factor of four, a flip angle of 62 degrees, and
susceptibility distortion correction scans utili-
zing opposite phase encoding directions.

Participants first engaged in two runs of a
saccade task (Figure1A), followedby tworunsof
a pursuit task (Figure 1B), totaling approxima-
tely 40minutes. In the saccade task, participants
were instructed tomaintain their gaze on awhite
target (0.06 degrees of visual angle) displayed
against a black background (20 by 20 degrees of
visual angle). Each run commenced with fixation
period (19.2 seconds), during which participants
focused on the target at the center of the screen.
This was succeeded by alternating periods of
saccades (38.4 seconds) and fixation, repeated
four times. During the saccade periods, the tar-
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get jumped from the center of the screen to one
of 16 sequentially presented positions, following
a counterclockwise trajectory (Figure 1C). The
amplitude of the required saccadic eye move-
ments varied across periods, ranging from2.5 to
10 degrees of visual angle in increments of
2.5 degrees. Thepursuit taskwas largely similar,
with the key difference being that during the
pursuit periods, the target was continuously dis-
placed to facilitate smooth pursuit eye move-
ments. The amplitude and velocity of the smooth
pursuit eye movements varied across periods,
ranging from2.5 to10degreesof visual angleper
second in increments of 2.5 degrees per second.
We utilized a state-of-the-art surface atlas (Glas-
ser et al., 2016) to anatomically define regions of

interest corresponding to the putative human
homologues of the human eye fields. For the
parietal eye fields cluster, we combined multiple
surface parcellations from the atlas to create two
distinct regions of interest (see Figure 1D): the
inferior (iIPS) and the superior intraparietal
sulcus (sIPS). The frontal eye fields cluster was
delineated by creating three regions of interest
(see Figure 1D): the superior (sPCS), the infe-
rior (iPCS), and the medial precentral sulcus
(mPCS).

Determining human cortical visuomotor
areas.

We employed a general linear modeling
approach to predict the BOLD timeseries asso-

Figure 1. A. Saccade task. Participants fixated on a white target and saccade to follow its displacement. B.
Pursuit task. Participants pursue the smooth displacement of the white target. C. Experimental design. The
target moved could move at 16 directions and four amplitudes played in alternated periods of movement
(T38 s) and fixation (T19 s).D.Atlas and regions of interest (ROIs). Combining atlas surface parcellations,
we anatomically defined two parietal eye fields (iIPS: V6A, V7, IPS1, IP0, 7PI,MIP, IP1; and sIPS: 7 Pm, VIP,
LIPv, LIPd, IP2, 7 Am, 7AL, 7PC, AIP) and three frontal eye fields regions of interest (iPCS: 55b, PEF, 6v,
6r, IFJp, IFJa; sPCS: 6mp, 6d, FEF, i6ma, 6a, i6-8 and mPCS: SEF, 24db, p32pr). The right panels present a
flatmap of the atlas parcellations and the parietal and frontal eye fields regions of interest. E-F. Top panels
show the median percentage of significant vertices included in the parietal (left) and frontal eye fields (right)
regions of interest for the different tasks (Saccade, Pursuit and Vision) and the conjunction of the three tasks
(All). Error bars show the 95% confidence intervals across participants. Bottompanels show activationsmaps
(R2 of significant vertices) of a representative participant (sub-03) in the three tasks (Saccade, Pursuit and
Vision) as well as their conjunction (All) for the parietal (left panels) and frontal eye fields (right panels)
clusters, respectively.
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ciated with eye movements during saccadic and
smooth pursuit periods. After correcting formul-
tiple statistical tests, we assessed whether indi-
vidual cortical surface elements, referred to as
«vertices,» exhibited significant regression
between the predicted and observed timeseries
within each cluster. To quantify these effects, we
calculated the median percentage of significant
vertices, along with the 95% confidence interval,
for each region of interest across participants
(Figure 1E-F).

Our analysis revealed that a majority of parie-
tal eye fields vertices were significantly activated
during both saccadic (see «Saccade» in
Figure1E, iIPS:58.8%, [43.5; 67.3]; sIPS:62.3%,
[49.5; 72.9]) and smooth pursuit eye movements
(see «Pursuit» in Figure 1E, iIPS: 50.2%, [33.7;
65.8]; sIPS: 59.1%, [45.6; 69.3]). Similar patterns
were observed in the frontal eye fields clusters,
where a substantial proportion of vertices in the
inferior and superior precentral sulcus were
selectively activated during repeated saccades
(see «Saccade» inFigure 1F, iPCS: 47.7%, [29.3;
58.4]; sPCS: 49.8%, [30.6; 61.1]), with a slightly
lower activation in the medial precentral sulcus
(mPCS: 29.9%, [13.9; 39.2]). Thepursuit task also
elicited significant activations in the inferior and
superior precentral sulcus (see «Pursuit» in
Figure 1F, iPCS: 41.4%, [25.2; 55.3]; sPCS:
44.8%, [35.2; 49.4]), with somewhat less activa-
tion in themedial precentral sulcus (24.6%, [15.9;
38.4]). Collectively, these findings indicate that
our method combining atlas-defined regions of
interest and modeled activity enabled precise
localization of parietal and frontal eye fields ocu-
lomotor clusters.

Next,we investigatedwhether the functionally
defined oculomotor clusters were also activated
during a visual task. The same participants took
part in a separate scanning session consisting of
five runs of a visual task, totaling approximately
an hour (Figure 2A). In this task, participants
were instructed to maintain fixation on a white
target displayed at the center of the screen. They
were asked to focus on visual noise contained
within a moving bar that traversed the screen.
Each run comprised nine interleaved periods,
alternating between the presentation of the
moving bar and periods without it, with the bar
moving sequentially in the four cardinal direc-
tions (seeFigure 2B top panel). To assess visual

attention, we filtered the orientation of the visual
noise to create clockwise and counterclockwise
signal textures. Participants were tasked with
reporting the orientation of the filtered noise,
and the difficulty of the task was adjusted to
optimally engage their attention. Following the
same preprocessing steps outlined previously,
we quantified the screen locations where a stimu-
lus elicited a visual response by estimating its
population receptive field properties. Specifi-
cally, we applied a state-of-the-art population
receptive field model (Kay et al., 2013) to deter-
mine notably the optimal location, and size cha-
racterizing the spatial tuning of the neural popu-
lation projected onto each vertex. Figure 2B
illustrates an example vertex timeseries along
with its best-fitting model and parameters. We
then assessed the extent to which the atlas-
defined parietal and frontal eye fields regions of
interestwere significantly activated by our visual
task. To do this, we evaluated the statistically
corrected significance of the regression between
each vertex timeseries and the predictions from
the best-fitting population receptive field model.
We found that a substantial proportion of parie-
tal eye fields vertices were significantly activated
during the visual task (see «Vision» in
Figure1E, iIPS:64.0%, [36.7; 68.8]; sIPS:66.1%,
[42.0; 72.7]). Comparable results were observed
for the inferior and superior precentral sulcus
clusters (see «Vision» inFigure1F, iPCS: 50.8%,
[24.2; 62.6]; sPCS: 53.6%, [33.7; 61.9]), while
activation in the medial precentral sulcus was
somewhat reduced (35.6%, [20.9; 43.4]).

With our three tasks, we could thus identify
visuomotor clusters, corresponding to cortical
regions significantly activated by both eye move-
mentandvisual tasks.This analysis revealed that
more than 40% of the vertices in the parietal eye
fields cluster were significantly activated by all
tasks (see «All» inFigure 1E, iIPS: 41.7%, [19.8;
58.3]; sIPS: 42.8%, [27.2; 59.0]) as well as 20% of
the vertices in the frontal eye fields cluster (see
«All» in Figure 1F, iPCS: 27.8%, [12.6; 43.2];
sPCS: 29.2%, [17.3; 43.5]; mPCS: 15.2%, [7.0;
24.9]).

Assessing the topography of the human
eye fields.

To investigate whether the previously identi-
fied visuomotor clusters are topographically
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organized, we first examined the relationship
between the size and the eccentricity of their
population receptive field. Consistent with the
over-representation of photoreceptors in central
vision (Packer et al., 1989), the size of visual
receptive fields in the early cortical visual system
is known to vary linearly with eccentricity, exhi-
biting smaller receptive fields in central vision
(low eccentricity) and larger receptive fields in
the periphery (high eccentricity). Our analysis
revealed that the population receptive fields size
of the visuomotor vertices significantly correla-
ted with eccentricity for all participants (see left
panel in Figure 2C) in the inferior intraparietal
sulcus (19/20 participants, 0.21 O r O 0.68 —
person correlation across participants—, all psS
0.05), except one participant (1/20 participant,
r = 0.01, p = 0.25) and for all participants in
superior intraparietal sulcus (19/20 partici-
pants, 0.30 O r O 0.70, all ps S 0.001), except
one participant (1/20 participant, r = 0.04, p =
0.20). A similar significant linear relationship

wasobserved for the frontal eyefields cluster (see
right panel in Figure 2C) with significant effect
for all participants in the inferior and the medial
precentral sulcus (20/20 participants, iPCS:
0.25 O r O 0.75, all ps S 0.001; mPCS: 0.33 O

r O 0.73, all ps S 0.001), and in the superior
precentral sulcus for all (19/20 participant,
0.26 O r O 0.71, all ps S 0.001) but one parti-
cipant (1/20 participant, r = -0.01, p = 0.54). This
first analysis indicated that our defined human
eye fields visuomotor clusters rely on retinotopic
maps.

We then examined the cortical magnification
of these regions of interest. In animal electrophy-
siology, the cortical magnification factor is defi-
ned as the ratio of the physical distance between
two visual neurons (in millimeters) to the dis-
tance of their respective visual receptive fields
(in degree of visual angle). Given the over-
representation of foveal photoreceptors, retino-
topic cortical structures are expected to allocate
more neurons to central vision, resulting in

Figure 2. A. Visual task. Participants fixated on a white target and report the orientation of visual noise
contained within a bar moving in four cardinal directions.B. Population receptive field. Example timeseries
and its best explained population receptive field model and parameters. C. Eccentricity vs. size. Population
receptivefield size as a functionof eccentricity of visuomotor vertices in theparietal (left) and frontal eyefields
(right) clusters.Dots shows themedian average across participants for six eccentricity bins. All error bars and
shaded error regions denote fits and 95% CI across participants, respectively. D. Eccentricity vs. cortical
magnification. Cortical magnification (CM) as a function of population receptive field eccentricity with
conventions as in C. E. Contralaterality index. Pie charts show the contralaterality indices of visuomotor
vertices in the parietal (left) and frontal eye fields (right) clusters. F. Human eye fields topography. Panels
show flatmaps of parietal (top) and frontal eye fields (bottom) clusters of the population receptive field
eccentricity (left), size (center) and cortical magnification (right) for the right hemisphere of a representative
participant (same participant as in Figure 1).
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larger cortical magnification values in central
vision that decreases rapidly as one moves
towards the visual periphery. To adapt this mea-
sure forhuman functionalMRI,wecalculated the
ratio of the median cortical distances between
vertices to the median visual distance of their
corresponding population receptive fields. Our
findings indicated that the corticalmagnification
of population receptive fields within the parietal
eye fields visuomotor cluster was significantly
related to their eccentricity (see left panel in
Figure 2D), following a significant negative
exponential relationship in all participants in the
inferior intraparietal sulcus (20/20 participants,
0.14 O r O 0.85, all ps S 0.001) and all partici-
pants in the superior intraparietal sulcus (18/
20 participants, 0.47O rO 0.84, all psS 0.01),
except two participants (2/20 participants, sIPS:
-0.14O rO0.01, allpsO0.05).Results differ for
vertices within the frontal eye fields cluster, with
less pronounced over-representation of foveal
eccentricity (see right panel inFigure 2D). Still,
a significant relationship was observed in the
majority of participants in the inferior precentral
sulcus (15/20 participants, 0.09 O r O 0.73, all
psS 0.001; 5/20 participants, -0.38O rO 0.04,
all ps O 0.05), the superior precentral sulcus
(18/20 participants, 0.24 O r O 0.84, all
psS 0.001; 2/20 participants, -0.21O rO -0.05,
all ps O 0.05) and the medial precentral sulcus
(13/20 participants, 0.08 O r O 0.8, all
ps S 0.01; 7/20 participants, -0.39 O r O 0.09,
all psO 0.05). The over-representation of central
vision was largely reduced when comparing
parietal and frontal eye fields suggesting with a
potential functional distinction. Nevertheless,
we observed a significant negative exponential
relationship between cortical magnification and
eccentricity in both clusters, a second signature
of a retinotopic topography.

Finally, we investigated a third signature of
retinotopy related to the phenomenon of eye
decussation. At the optic chiasm, the optic
nerves partially cross, resulting in contralateral
projections to the visual cortex. This arrange-
ment allows the left hemisphere to process
visual information from the right visual field
and vice versa. In low-level visual areas, such
as the primary visual cortex (V1), neurons pre-
dominantly exhibit contralateral receptive
fields, responding to stimuli from the opposite

visual field (Hubel & Wiesel, 1962). We defined
a contralaterality index based on the ratio of
population receptive field vertices centered in
the contralateral visual hemifields, ranging
from 0% to 100% contralateral. Across partici-
pants, we observed a strong level of contralate-
rality of the parietal eye fields cluster (see left
panels of Figure 2E, iIPS: 71.8%, [47.3; 96.3];
sIPS: 59.2%, [43.2; 81.8]), which was somewhat
reduced but still predominant in the frontal eye
fields cluster (see right panels of Figure 2E,
iPCS: 65.1%, [44.8; 87.8]; sPCS: 54.6%, [35.1;
79.5]; mPCS: 65.3%, [44.5; 91.9]). These results
suggest that both the parietal and frontal eye
fields clusters depend on intra-hemispheric cas-
cade of low-level retinotopic maps.

Discussion
We investigated the visual topography of the

human eye fields. To do so, we identified cortical
regions corresponding to the putative human
homologues of the parietal and frontal eye fields
defined as functionally activated during eye
movement tasks. Interestingly, a substantial pro-
portion of these regions were activated during a
visual task, allowing us to define visuomotor
clusters. To further investigate their visual topo-
graphy,weassessed the interactionof their popu-
lation receptive field parameters. The results
revealed a linear correlation between their size
andeccentricity, aswell asanegativeexponential
relationship between their corticalmagnification
and eccentricity in both clusters. We, moreover,
quantified the contralaterality of the population
receptive fields in the visuomotor clusters, fin-
ding a strong bias towards contralateral visual
field representations. These effects are conside-
red hallmarks of retinotopic organization and
strongly suggest that thehumaneyefields rely on
a retinotopic topography.

The neural mechanisms underlying saccadic
and smooth pursuit eye movements have been a
focus of intense study in contemporary neuros-
cience. Visual maps in the parietal and frontal
cortices play a crucial role in processing spatial
information and guiding eye movements. Pre-
vious work by Silver et al. suggests that areas
locatedwithin the intraparietal sulcus serve func-
tions analogous to those of the lateral intraparie-
tal area in non-human primates, which is known
to be involved in the control of eye movements

GRP : fyssen JOB : annales38 DIV : 13_mp_Szinte p. 15 folio : 134 --- 21/7/025 --- 15H55

NEUROBIOLOGY

134



(Silver&Kastner, 2009). The conservation of the
topographic organization of visual and oculomo-
tor processing areas across species suggests
the existence of an underlying evolutionary
mechanism for this
fundamental aspect
of neural architec-
ture. Importantly,
the development of
these visual maps
beg ins ear ly in
life, as evidenced
by research de -
monstrating that
newborn macaques already possess a fully orga-
nizedvisualsystemcomprisingtopographicrepre-
sentations (Arcaro & Livingstone, 2024). This
organization is crucial for the subsequent deve-
lopment of complex visuomotor functions. In the
contextofeyemovements,seminalworkbySereno
et al. provided evidence that distinct neuronal
populations within these cortical areas are spe-
cialized for controlling different types of sac-
cades, with some voxels preferentially respon-
ding to large saccades while others are tuned to
smaller saccades (Sereno et al., 2001). This func-
tional topography within the saccadic eye move-
ment system allows for a nuanced response to
varying visual demands.Moreover, the organiza-
tion of visual field maps in the frontal cortex has
been shown to be influenced by both polar angle
and eccentricity representations (Kastner et al.,
2007; Konen & Kastner, 2008). This dual topo-
graphic organization, reflecting both the direc-
tional and distance components of visual stimuli,
facilitates the efficient processing of visual infor-
mation necessary for guiding eye movements in
varying contexts. The polar angle representation
allows for the encoding of directionality in visual
stimuli, while the eccentricity mapping provides
information on the distance of stimuli from the
center of gaze. Such a comprehensive retinotopic
system, encompassing both angular and radial
dimensions, is essential for the accurate execu-
tion of both saccadic and smooth pursuit eye
movements.

In this work, we aimed to unravel the topogra-
phy of visuomotor clusters by modeling their
visual counterpart using state-of-the-art popula-
tion receptive fields methods (Dumoulin & Wan-
dell, 2008; Kay et al., 2013). Building upon a
previous comprehensive analysis of visual field

map clusters in the human parietal and frontal
cortices by Mackey et al. (2017), our study
extends these findings by elucidating how the
spatial representations in these regions are orga-

nized and how
they interactwith
different types of
eye movements.
Our first finding
indicates that
theseareasarenot
merely passive
visual processing
regions, but are

actively involved in theplanningandexecutionof
both saccadic and smooth pursuit eye move-
ments. In particular, both ourwork and the study
byMackey et al. (2017) report distinct clusters in
the precentral sulcus, with at least two distinct
retinotopic maps in the superior parts of the
precentral sulcus and two other maps in the
posterior and medial portions of the precentral
sulcus (see bottom panels of Figure 2F). These
results motivate follow-up study, which aims to
model the topography of oculomotor functions in
these clusters. To this end, we are considering
two potential approaches. The first should take
advantage of the current work to subtract the
predicted visual activity due to the presentation
of moving targets from the oculomotor tasks
data. This should leave the residual oculomotor
activity to model. The second method supposes
nulling the visual activity of these clusters by
collecting a new dataset of eye movement tasks
performed in total darkness.

Our work, moreover, describes a new feature
of these retinotopic maps in the human brain.
While we established a strong relationship
betweenpopulationreceptivefieldsizeandeccen-
tricity in human eye field clusters, their measure
of cortical magnification differs. Specifically, we
found a clear over-representation of the central
visual field in the parietal eye fields, but this
cortical magnification was strongly reduced in
the frontal eye fields. To our knowledge, our
study is the first to assess large-scale cortical
magnification in these areas. As we were able to
validate ourmethod by reproducing the expected
cortical magnification effects observed in low-
andmid-level visual areas (result not shown), our
results in the frontal eye fields might suggest a
more homogenous distribution of visual recep-

“The conservation of the topographic
organization of visual and oculomotor
processing areas across species suggests
theexistenceofanunderlyingevolutionary
mechanism for this fundamental aspect
of neural architecture.”
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tive fields in both central and close periphery.
This outcome might sustain the ubiquitous capa-
city to execute both precise saccadic and smooth
pursuit eye movements within this range. Fur-
thermore, the functional connectivity between
the parietal and frontal eye fields enhances our
understanding of how these regions collaborate
during eye movement tasks. Previous work by
Hutchison et al. utilized resting-state functional
MRI to demonstrate strong correlations between
the parietal and frontal areas (Hutchison et al.,
2012). The integration of information from these
interconnected clusters is critical for the
seamless execution of eye movements in res-
ponse to dynamic visual environments. In addi-
tion to the tasks described here, we also assessed
resting-state and diffusion-based structural
connectivity in the same participants. Future
analyses restricting these connectivity data to
our visuomotor defined clusters promise to fur-
ther reinforce the idea that these two key regions
working in conjunction to produce precise oculo-
motor behavior.

We showed that the human eye fields rely on a
retinotopic topography, with distinct patterns
of cortical magnification that may reflect
their specialized roles in saccadic and smooth
pursuit eye movements. The functional and
structural connectivity between these visuomo-
tor clusters further highlights their collaborative
role in producing precise and adapted oculomo-
tor behavior.
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Résumé
À travers l’étude des traditions ornementales et symboliques, les travaux de post-doctorat avec la

Fondation Fyssen ont permis d’ouvrir de nouvelles perspectives de recherche sur la culture
natoufienne (15 000 - 11 650 ans cal. BP), charnière des processus de sédentarisation et de
néolithisation en Asie du Sud-Ouest (d’un mode de vie mobile à sédentaire et d’une économie de
prédation à la production). Cet éclairage original suggère que ces sociétés de primo-sédentaires
forment le creuset d’une double révolution liée à la création d’identités individuelles et collectives :
la révolutiondespratiquesornementales etdesproductions symboliques.Deuxprocessus simultanés,
à large spectre et interdépendants. Dans la transition Néolithique du Levant, la culture natoufienne
apparaît alors comme centrale dans la mutation des schémas cognitifs identitaires associée aux
transitions vers de nouveaux modes de vie et de nouveaux concepts de relations avec les environne-
ments sociaux et naturels.

Mots-clés
Sédentarisation, Néolithisation, Natoufien, pratiques ornementales, traditions symboliques
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A new approach to Sedentarisation and Neolithisation
in the Southern Levant: unveiling the revolution in symbols

by analysing the ornamental and symbolic traditions
of the Natufian culture

(15,000 – 11,650 years cal. BP)
Abstract

Through the study of ornamental and symbolic traditions, post-doctoral work with the Fyssen
Foundation has opened new research perspectives on the Natufian culture (15,000 - 11,650 cal. BP),
at the crossroads of the processes of Sedentarisation andNeolithisation in theSouthwestAsia (froma
mobile to a sedentary lifestyle and from a predatory economy to production). This original insight
suggests that these primo-sedentary societies were the crucible for a twofold revolution linked to the
creation of individual and collective identities: the revolution in ornamental practices and symbolic
production. Two simultaneous, broad-spectrum and interdependent processes. In the Neolithic
transition of the Levant, Natufian culture appears to be central to the mutation of cognitive identity
patterns associated with the transition to new lifestyles and new concepts of relationships with social
and natural environments.

Keywords
Sedentarisation, Neolithisation, Natufian, ornamental practices, symbolic traditions

Introduction

Après avoir vécu pendant unmillion et
demi d’années au sein de petits
groupes de chasseurs-cueilleurs
mobiles, les sociétés préhistoriques
du Levant Sud se sont profondément

transformées en seulement trois millénaires.
Durant la culture natoufienne (15 000 –
11 650 ans cal. BP), qui marque la transition du
Paléolithique au Néolithique, les derniers chas-
seurs-cueilleurs duLevant ont commencé à adop-
ter un mode de vie sédentaire dans de grands
hameaux. Il s’agit d’un développement extraor-
dinaire, à la fois pour son processus relativement
rapide et parce qu’il a nécessité des formes de vie
sociale, économique et culturelle fondamentale-
ment nouvelles dans une période de change-
ments environnementaux importants et géogra-
phiquement variables. Ces transitions, vers de
nouveaux modes de vie et de nouveaux concepts
de relations avec les environnements sociaux et
naturels, furentprogressives : ellesnécessitèrent
et créèrent de nouveaux schémas cognitifs, dont
l’un répondait à un besoin humain fondamental,
à savoir la création d’identités collectives.

Des travaux récents ont visé à retracer l’évolu-
tion des identités collectives à travers les décora-

tions corporelles et les productions symboliques
afin de comprendre comment les sociétés adap-
tèrent leurs relations dialectiques entre les
humains, les choses et les environnements au
cours de cette période cruciale de l’évolution
humaine. Concrètement, sur 9 sites natoufiens du
LevantSud (Fig.1), ces travauxontviséàdévoiler
la partie immergée de l’iceberg, à savoir les déco-
rations corporelles et les productions symboliques
natoufiennes disparues ou conservées mais
jusque-là jamais identifiées. Cette approche nova-
trice a permis de caractériser l’exploitation sym-
bolique des oiseaux (plumes, serres, os), identifier
la plus ancienne utilisation de colorant organique
rouge au monde (c. 15 000 ans cal. BP) illustrant
l’exploitation des plantes à des fins ornementales
et les premiers instruments sonores préhisto-
riques identifiés au Levant (c. 12 000 ans cal. BP)
illustrant la symbolique des rapaces.

Sans ces éléments, notre perception de la
diversité des répertoires ornemental et symbo-
lique natoufiens, inchangée depuis leur décou-
verte il y a près d’un siècle (Garrod etBate, 1937),
et la question de leur diversité sociale et cultu-
relle seraient inexorablement biaisées. Ainsi,
grâce à une approche et des collaborations inter-
disciplinaires et internationales, ces travaux ont
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d’ores et déjà fourni de riches résultats qui per-
mettent de jeter un éclairage nouveau sur les
primo-sédentaires du Levant Sud et d’ouvrir de
nouvelles perspectives de recherche.

De plumes, de serres et d’os : exploitation
symbolique des oiseaux

L’avifaune prend une part très importante
dans l’économie de subsistance à large spectre
des groupes natoufiens (e.g., Munro, 2013 ; Sim-
mons, 2013). L’intégration des oiseaux dans la
sphère symboliquenatoufienne adéjà étémise en
évidence (Pichon, 1983) mais l’importance de ce
phénomène a largement été sous-estimée jusqu’à
présent étant donné que les collections d’avi-
faune n’ont jamais été étudiées selon cette pers-
pective. On pensait que la présence des oiseaux
dans les décorations corporelles se limitait aux
perles sur tibiotarses de perdrix (Alectoris
chukar) sur quelques sites et à de rares perles
tubulaires sur os long (Pichon, 1983). On avait
également suggéré, sans pour autant le démon-
trer, que les serres des rapaces avaient pu être
utilisées comme ornement étant donné leur sur-
représentation dans les profils squelettiques

(e.g., Munro, 2013). Les développements métho-
dologiques sur le sujet, dans des contextes extra-
levantins (e.g., Peresani et al., 2011 ; Romandini
et al., 2014), ont permis de réévaluer l’exploita-
tion symbolique des oiseaux et leur importance
dans les décorations corporelles natoufiennes.
Pour développer ce champ de recherche au cours
du post-doctorat avec la Fondation Fyssen et
grâce à un financement sur projet obtenu auprès
de la Irene Levi Sala Care Archaeological Foun-
dation, les collectionsd’avifaune récoltées sur les
fouilles des hameaux natoufiens (ancien à final)
de Hayonim et Eynan-Mallaha ont été analysées
(Fig. 1). Les études préliminaires menées par
une équipe internationale et interdisciplinaire
(technologie, archéozoologie, archéométrie)1,

1 F. Valla (UMR 8068 Temps); A. Bridault et A. Borvon
(UMR 7041 Archéologies Environnementales); H. Khalaily
(Autorité des Antiquités d’Israël); A. Belfer-Cohen,
L. Grosman et R. Rabinovitch (Université Hébraïque de
Jérusalem); T. Simmons (Université Virginia Common-
wealth); N. Munro (Université du Connecticut).

Figure 1 : A : Carte du Levant avec les principaux sites Natoufiens ; B : Détail de la région d’étude au Levant
Sud avec variation de la ligne côtière au début et à la fin duNatoufien (les sites en cours d’étude sont en rouge).
(DAO LD).
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permettent déjà d’entrevoir le potentiel informa-
tif de l’exploitation des oiseaux dans les décora-
tions corporelles natoufiennes.

Les plumes forment une part très importante
des décorations corporelles denombreuses socié-
tés humaines sub-contemporaines dans les-
quelles elles remplissaient des fonctions polysé-
miques encodées en fonction des espèces
d’oiseaux, de la taille ou la couleur des plumes
(Prévost, 2011). Pour explorer, de façon inédite,
la possibilité que les natoufiens aient utilisé des
plumes dans leurs décorations corporelles, les
méthodologies développées pour mettre en évi-
dence l’extraction des plumes en contexte
archéologique (e.g., Peresani et al., 2011) ont été
suivies. Sur des centaines d’os des ailes (humé-
rus, ulna, carpométacarpe) (Fig. 2) d’oiseaux de

toute taille et de toute origine (sédentaires ou
migrateurs) desmicro-stries de découpemises en
évidence ne relèvent pas des activités de bouche-
rie documentées en expérimentation (Laroulan-
die, 2001). Ces traces sont systématiquement
concentrées aux abords des papilles rémigiales
(où les plumes s’attachent à l’os) et suggèrent
l’extraction des rémiges (plumes des ailes)
(Fig. 2) comme l’ont démontré les expérimenta-
tions réalisées et celles déjà publiées (Peresani et
al., 2011).

Le caractère quasi systématique de cette pra-
tique, sur un large éventail d’espèces d’oiseaux,
dans certains contextes de Hayonim et Eynan-
Mallaha suggère l’importance des plumes aux
yeux des natoufiens. Si l’empennage d’armes
propulsées reste une possibilité, la diversité des

Figure 2 : Ulna d’une Grande Outarde (Otis tarda) du Natoufien ancien de la Grotte d’Hayonim dont toutes
les papilles rémigiales (où les plumes s’attachent à l’os) sont marquées par des micro-stries de découpe
transversales suggérant l’extraction des rémiges (plumes des ailes). Détail de l’une des papilles rémigiales
sous unemagnification à 50x et 250x et photo des rémiges d’uneGrandeOutarde femelle. (Photos etDAOL.D.
– Plumes Featherbase).
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espèces d’oiseaux concernées et, par conséquent,
de la taille des plumes extraites, laisse à penser
que les natoufiens utilisaient ces plumes pour
leurs décorations corporelles. À l’échelle d’un
hameau, au Natoufien Final de Eynan-Mallaha
(Davin et al., 2023a), la répartition spatiale des os
des ailes des oiseaux aquatiques suggère que ces
élémentsont été collectés et traitésdifféremment
des portions de la carcasse riches en viande. De
plus, on note une variation spatiale des ailes en
fonction des espèces d’oiseaux, ce qui suggère
des préférences pour certains types de plumes
entre les différentes unités sociales habitant le
site. Une fois cette analyse terminée, par compa-
raison aux collections de références, on pourra
identifier l’éventail des plumes collectées par les
natoufiens et suivre l’évolution spatio-temporelle

de cette pratique ornementale à l’échelle intra et
inter-sites.

Lesperlessurextrémitésdistalesde tibiotarses
de perdrix (Alectoris chukar) (Fig.3.B) étaient,
jusqu’à présent, reconnues comme la composante
majeuredesdécorationscorporellesnatoufiennes
en avifaune (Pichon, 1983). La perdrix, plus que
toute autre espèce d’oiseaux, aurait donc eu une
place particulière dans la sphère symbolique
natoufienne. Étant donné la surreprésentation
des tibiotarses dans les profils squelettiques des
perdrix, onasuggéréque les chasseursnatoufiens
géraient les carcasses de cet oiseau bien différem-
ment des autres proies. Une part importante des
perdrix chassées étaient consommées en dehors
du hameau et seuls les tibiotarses, matière pre-
mière prisée, étaient rapportés sur le site pour

Figure 3 : Exemples de l’exploitation natoufienne des membres inférieurs de l’avifaune à des fins
ornementales (les flèches blanches indiquent des stries de découpe). (A) Eynan-Mallaha (Natoufien final),
tarsométatarse de Hibou grand-duc (B. bubo) utilisé comme pendentif et suspendu grâce à une perforation
naturelle (flèche noire) ; Grotte d’Hayonim (Natoufien ancien et récent) (B) Perle et support de perle sur
tibiotarse dePerdrix choukar (A. chukar) ; (C) Serre de grand falconiformedécouverte dans la sépulture parée
de H33 ; (D) Phalanges de Vautour moine (A. monachus) marquées par des stries de découpe indiquant
l’extraction des serres. (Photos L.D. – Oiseaux Wikipédia).
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être, éventuellement, transformés en perles par
un simple sciage transversal de l’extrémité dis-
tale. Cette pratique bien particulière et reconnue
chez plusieurs groupes natoufiens (Munro, 2013)
n’a jamaisétéexploréeendétail.Pourdévoilerson
potentiel informatif, et tenterderemettreenques-
tion ce paradigme, les centaines de tibiotarses de
toutes les espèces d’oiseaux chassées par les
natoufiens et collectées sur les fouilles de Hayo-
nim et Eynan-Mallaha ont été analysés.Par
comparaison aux expérimentations réalisées et à
celles déjà publiées (Laroulandie, 2001), nous
avons pu mettre en évidence des microtraces iné-
dites liées aux activités de boucherie, à la prépa-
ration des supports de perles et des émoussés
d’usure(Fig.3.B).Autotal, chezcesdeuxgroupes
natoufiens, nous avons identifié 130 perles et
100 supports de perles, jamais reconnus jusqu’à
présent, doublant
le corpus de perles
et quintuplant le
corpus de supports
aujourd’huiconnus.
L’analyse de la
répartition spa-
tiale de ces arte-
facts, nourrie d’un
corpus bien plus
important, se révè-
lera informative sur l’identification des zones
d’activités liées à la concentration et à la trans-
formation de ces os prisés par les natoufiens.
Au-delà de la révision de l’importance de ces
décorations corporelles, nous avons pumettre en
évidence un aspect inédit de cette pratique orne-
mentale, à savoir l’utilisation d’un éventail d’es-
pèces d’oiseaux d’origine et de taille bien plus
large que la seule perdrix. Bien que minoritaire,
ce phénomène est important puisqu’une quaran-
taine de perles, chez les deux groupes natoufiens,
ont été fabriquéesàpartirde tibiotarsesd’oiseaux
aquatiques (Oie cendrée, Canard colvert, Foulque
macroule, Sarcelle d’hiver), de plaine (Outarde
canepetière, Corneille noire, Œdicnème criard,
Francolinnoir)etderapaces(Busevariable,Faucon
crécerelle). Nos résultats préliminaires per-
mettent d’ores et déjà d’élargir l’éventail d’oi-
seaux auxquels les natoufiens accordaient une
place dans leur sphère symbolique.Une fois notre
analyse terminée, nous pourrons suivre l’évolu-
tion spatio-temporelle de cette pratique ornemen-
tale à l’échelle intra et inter-sites.

Les pattes de rapaces et, plus particulière-
ment, leurs doigts (serres) (Fig. 3), sont utilisés
dans les décorations corporelles de nombreuses
sociétés humaines sub-contemporaines dans les-
quelles ils remplissaient des fonctions polysé-
miques (Parmalee, 1980). En contexte préhisto-
rique, desméthodologies associant identification
demicrotraces et expérimentation ont permis de
mettre en évidence de telles pratiques ornemen-
tales, surtout au Paléolithique européen (e.g.,
Rodríguez-Hidalgo et al., 2019). Au Natoufien,
étant donné la surreprésentation des serres dans
les profils squelettiques des rapaces, cette pra-
tique a plusieurs fois été suggérée, mais jamais
clairement démontrée (Simmons, 2013). Pour
tenter de la démontrer, éclairer la relation des
natoufiens aux rapaces et dévoiler le potentiel
informatif d’une telle pratique, nous avons ana-

lysélesosdespattes
de rapaces chassés
par les natoufiens
et collectées sur les
fouilles de Hayo-
nim et Eynan-Mal-
laha.Par comparai-
son à nos expéri-
mentationsetcelles
dé j à pub l i é e s
(Romandini et al.,

2014), nous avons pu mettre en évidence des
microtraces inédites liées aux activités de désar-
ticulation et à la préparation des supports suggé-
rant l’extractiondes serres (Fig.3.D). Lakératine
qui recouvrait les serres ayant aujourd’hui dis-
paru, il est difficile de mettre en évidence des
émoussés d’usure sur les surfacesmais on peut en
observer sur les micro-stries de désarticulation ce
qui suggère que les serres ont été manipulées ou
suspendues(Fig.3.C).UntarsométatarsedeHibou
grand-duc, suspendu par une perforation natu-
relle et marqué d’émoussés de contact (Fig. 3.A),
suggère que des pattes de rapace entières ont pu
êtreutiliséesenpendentif.À l’échelled’unhameau,
auNatoufienFinal deEynan-Mallaha (Davin et al.,
2023a), la répartition spatiale des serres de falco-
niformes suggère que ces éléments ont été princi-
palement concentrés (déposés, oubliés ou perdus)
à l’intérieur des structures d’habitation. De plus,
on note une variation spatiale des os des pattes en
fonction des espèces de rapaces diurnes et noc-
turnes, ce qui suggère des préférences pour cer-
taines espèces entre les différentes unités sociales

“Cet éclairage original suggère que ces
sociétés de primo-sédentaires forment
le creuset d’une double révolution liée
à la création d’identités individuelles et
collectives : la révolution des pratiques
ornementales et des productions
symboliques.”
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habitant le site. Nos résultats préliminaires per-
mettent d’ores et déjà de démontrer, pour la pre-
mière fois, que les serres de nombreuses espèces
de rapaces diurnes et nocturnes ont été utilisées
dans la parure natoufienne. Le développement de
cesanalysespermettradesuivre l’évolutionspatio-
temporelledecespratiquesornementalesàl’échelle
intra et inter-communautaires.

Révolutionner la couleur : le colorant
organique rouge

Décorer l’espace de vie, les objets, le corps et
les vêtements avec de la couleur est une pratique
humaine très répandue. Alors que l’utilisation
habituelle de pigmentsminéraux rouges (tels que
l’oxyde de fer comme l’ocre) par les humains
anatomiquement modernes a commencé en
Afrique il y a environ 140 000 ans (Wolf et al.,
2018), la plus ancienne preuve de l’utilisation de
pigments rouges organiques, à base deplantes ou
d’animaux, datait d’il y a seulement 6000 ans
dans la péninsule ibérique et la vallée de l’Indus
(Santa Cruz del Barrio et al., 2022 ; Marshall,
1931). Au Proche-Orient, la recherche sur les
matériaux de pigmentation utilisés au Natoufien
est peu développéemalgré le potentiel informatif
qu’elle recèle sur la compréhension des terri-
toires d’acquisition, techniques et symboliques.
Jusqu’à récemment, on pensait que ces groupes

utilisaient rarement des colorants dans leurs
décorations corporelles.Les analyses archéomé-
triques effectuées (Davin, 2019) ont permis de
changer ce point de vue en mettant en évidence
l’utilisation intensive de pigments minéraux
(ocres de teintes rouge, jaune et violette) pour
colorer des parures en matières biogéniques au
Natoufien ancien de Eynan-Mallaha. En dévelop-
pant ce champ de recherche au cours du post-
doctorat avec la Fondation Fyssen, nous avons
analysé un éventail plus large de collections de
parures couvertes de résidus de colorant, dont
celles du Natoufien ancien de la Grotte Kebara
(c. 15 000 ans cal BP) (Fig. 1) conservées au
Rockefeller Museum de Jérusalem. L’étude pré-
liminaire menée en collaboration avec une
équipe interdisciplinaire (archéométrie et
chimie)2 (Davin et al., 2023b) nous a permis
d’identifier le plus ancien colorant organique
rouge (Fig. 4).

Pour caractériser les résidus de colorant que
nous avions observé sur les 16 perles en coquil-
lage, os et dent de Kebara, nous les avons analy-
sés par spectroscopie de rayons X à dispersion
d’énergie (SEM-EDS) et spectroscopie Raman
grâce à un financement sur projet obtenu auprès

2 L. Bellot-Gurlet (SU-CNRSUMR8233); J. Navas (CNAM).

Figure 4 : Gauche : Perle en scaphopode fossile (D. sexangulum) du Natoufien ancien de la Grotte de Kebara
avec des résidus de colorant organique rouge à base de racine de plantesRubiaceae (Rubia spp.,Asperula spp.,
Gallium spp.). Droite : Garance à feuillesminces (Rubia tenuifolia) et ses racines à partir desquelles le colorant
Natoufien a pu être fabriqué. (Photos L.D.).
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de la Irene Levi Sala Care Archaeological Foun-
dation. Six de ces perles ont été colorées avec un
colorant minéral, de l’hématite (oxyde de fer -
Fe2O3), de différentes teintes allant du rouge à
l’orangé, ce qui pourrait suggérer différentes
sources d’acquisition. On note également un pos-
sible mélange d’hématite et de charbon pour
accentuer la profondeur du rouge, une pratique
identifiée dans des contextes paléolithiques euro-
péens (Defrasne et al., 2019) mais jamais au
Proche-Orient. L’identification de la préparation
de nuancier de couleurs par un mélange de pig-
ments est donc une nouvelle voie de recherche au
fort potentiel informatif.

Les 10 perles restantes sont toutes en coquil-
lage, dont certaines espèces ont été collectées
dans des gisements fossiles, 400 km au nord, et
d’autres sur les rives de lamer Rouge, 400 km au
sud, ce qui suggère l’importance de Kebara dans
les réseaux d’échange entre groupes natoufiens.
Les résidus de colorant observables sur cet
ensemble sont très homogènes par leur teinte
rouge vif, plus intense que le rouge des colorants
minéraux. Les analyses SEM-EDS nous ont indi-
quéqueces résidusnecontenaientpasd’oxydede
fer, excluant la possibilité qu’il puisse s’agir
d’hématite. À la place, ces résidus présentaient
une forte concentration de carbone et d’oxygène
suggérant la nature organique du pigment. La

spectroscopie Raman (Fig. 5) nous a permis
d’observer que ce colorant organique a une com-
position identique sur les 10 perles, suggérant
une chaîne opératoire et un composé organique
commun. Pour l’identifier, nous avons établi la
liste des plantes et des animaux présents à la fin
du Pléistocène au Proche-Orient et que les natou-
fiens auraient pu utiliser pour produire un pig-
ment rouge. Nous avons ensuite comparé les
spectres Raman de ces potentiels matériaux aux
spectres archéologiques et la correspondance la
plus proche a été établie avec l’alizarine et la
purpurine, les chromophores (molécules colo-
rantes) concentrés dans les racines des plantes
de la famille des Rubiaceae (Rubia spp.,Asperula
spp., Gallium spp.).

Les perles du Natoufien ancien de la grotte de
Kebara, antérieures de 9 000 ans au premier cas
d’utilisation de Rubiaceae comme pigment
publié à ce jour, constituent donc la preuve la
plus ancienne de la fabrication et de l’utilisation
de pigments rouges organiques. Le schéma de
fabrication du colorant natoufien n’a pas encore
identifié, car les outils de broyage en pierre de
Kebara n’ont pas encore été analysés. Par ana-
logie avec l’antiquité et les périodes historiques
(Cardon, 2014) on sait que ce colorant organique
n’était pas facile à obtenir. Il fallait, dans un
premier temps creuser, s’emparer des racines,
les sécher et les réduire en poudre qui, par la

Figure 5 : Gauche : Spectroscopie Raman du colorant organique du Natoufien ancien de la Grotte de Kebara
comparée à celles des racines non transformées de (A) la garance voyageuse sauvage (Rubia peregrina), (B)
la garance à feuilles minces sauvage (Rubia tenuifolia), (C) la garance domestique (Rubia tinctorum), (D) une
laque à base de garance domestique de chez Kremer Pigmente. Droite : Réplique expérimentale de perles en
coquillages avec le colorant organique rouge natoufien à base de racines de plantesRubiacées. (Photos etDAO
L.D.).
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suite, était bouillie. Puis la préparation devait
macérer pendant plusieurs jours en fonction de
la teinte souhaitée. Un processus long et com-
plexe comparé à la transformation de l’ocre qui
ne demande qu’à racler ou broyer un bloc pour en
tirer sa couleur. En plus du temps nécessaire à sa
confection, le pigment d’origine organique
demande une connaissance pointue de l’environ-
nement et surtout le développement de techno-
logies propres à son extraction. Cela veut aussi
dire que les natoufiens ont sans doute dû passer
par beaucoup d’expérimentations pour parvenir
à ce résultat. Ainsi, cette découverte suggère le
développement de nouvelles connaissances tech-
niques et botaniques par les natoufiens de
Kebara. Cela ajoute un aspect comportemental
jusqu’alors inconnu des sociétés natoufiennes, à
savoir une tradition bien établie de transforma-
tion non alimentaire des plantes au début du
mode de vie sédentaire. Les habitants de la
Grotte de Kebara ont peut-être mis au point ce
colorant pour faire paraître leurs ornements plus
rouges que les autres Natoufiens qui n’utili-

saient, eux, que des colorants minéraux tels que
l’ocre. En effet, cette première révolution de la
couleur rouge pourrait refléter l’augmentation
de l’expression des identités personnelles et
collectives générée par l’avancée de la sédenta-
rité et de la territorialité (Belfer-Cohen etGoring-
Morris, 2017). Cette découverte apporte égale-
ment de nouvelles données essentielles sur
l’ancienneté et le développement de la variété des
colorants préhistoriques, notamment en
contexte Natoufien où ces problématiques sont
méconnues.

Fabriquer des flûtes pour imiter le chant
des rapaces

Les preuves directes de l’existence d’instru-
ments sonores au Paléolithique sont relative-
ment rares, seuls quelques exemples ayant été
découverts dans des contextes du Paléolithique
supérieur, en particulier dans les cultures euro-
péennes (e.g., Conard et al., 2009). Cependant,
des considérations théoriques suggèrent que de
tels artefacts ont existé ailleurs dans le monde.

Figure 6 : Les sept flûtes en os d’ailes (humérus, ulna, radius) de poule d’eau (Foulque macroule et Sarcelle
d’hiver) du Natoufien final de Eynan-Mallaha imitant le chant de rapaces (l’Épervier d’Europe et le Faucon
crécerelle). (Photos L.D.).
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Néanmoins, les preuves de la production de sons
sont ténues dans les archives archéologiques
préhistoriques du Levant, l’étude de la musique
et de son évolution étant peu explorée. En déve-
loppant les travaux visant à mettre en évidence
l’exploitation symbolique des oiseaux (Cf. supra),
au cours du post-doctorat avec la Fondation Fys-
sen, nous avons pu ouvrir unenouvelle voie de
recherche sur les instruments sonores natou-
fiens en analysant les os desailes (humérus, ulna,
radius) d’oiseaux du hameau Natoufien Final de
Eynan-Mallaha (c. 12 000 ans cal. BP) (Fig. 1).
L’étude préliminaire que nous avons menéeen
collaboration avec une équipe internationale et
interdisciplinaire (technologie, archéozoologie,
ethnomusicologie, géospatial, archéométrie)
(Davin et al., 2023a), nous a permis d’identifier
les premiers instruments sonores préhistoriques
identifiés au Levant (Fig. 6).

Ces instruments, découverts sur les sols des
structures d’habitat et dans leurs environs immé-
diats, prennent la formede sept aérophones enos
de poules d’eau perforés (6 fragments et 1 flûte
complète en os deFoulque macroule et Sarcelle
d’hiver) (Fig. 6). Découverts au cours des cam-

pagnes de fouille de 1996 à 2005, ces os avaient
été analysés sous une perspective archéo-
zoologique, pour identifier les espèces d’oiseaux,
et technologique, pour identifier d’éventuelles
traces techniques. Ces dernières n’avaient pas
été reconnues jusqu’à notre analyse. À travers la
lecture de ces traces, nous avons pu mettre en
évidence un schéma de transformation original,
que les fabricants natoufiens semblent avoir
développé spécialement pour la transformation
d’osd’oiseauxenaérophones, etqui semblent liés
aux chaînes opératoires identifiées sur les instru-
ments sonores du Paléolithique Supérieur
européen (d’Errico et Lawson, 2006). Pour les
rapporter à des instruments que l’on connaît
aujourd’hui, on pourrait qualifier les aérophones
natoufiens comme des flûtes à encoche (type
quena des Andes). Un type de flûte dont l’utilisa-
tion est complexe, car le joueur doit diriger son
souffle sur un point bien précis de l’embouchure
(Clodoré-Tissot et al., 2009). Sur la flûte com-
plète, onamisenévidencedeuxzonesconservant
des résidus d’hématite et qui suggèrent que cet
instrument était originellement coloré en rouge.
Des émoussés de contact sur les perforations
(trous de jeu) et les embouchures suggèrent que

Figure 7 : Gauche : Fabrication d’une réplique expérimentale de la flûte natoufienne complète.
Droite : Dans le spectre auditif humain, analyse spectrale du son produit par (A) la réplique expérimentale
de la flûte natoufienne sur os frais de Canard colvert femelle ; En comparaison avec (B) le chant de la
Sarcelle d’hiver (Anas crecca) ; (C) le chant de l’Épervier d’Europe (Accipiter nisus) et du Faucon
crécerelle (Falco tinnunculus) ; (D) le chant de la Foulque macroule (Fulica atra). (Photos et
DAO L.D.).
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ces 7 flûtes ont été utilisées à diverses intensités.
Afin de confirmer nos interprétations et l’origine
anthropique de ces traces, nous les avons com-
parées aux traces produites par la taphonomie
sur les os d’oiseaux découverts sur le site et celles
publiées dans la bibliographie (Fernandez-Jalvo
etAndrews, 2016). De plus, nous avons reproduit
le schéma de transformation natoufien en fabri-
cant, à l’identique, 3 répliques expérimentales de
la flûte complète (sur os frais et sec de Canard
colvert femelle) (Fig. 7).

En jouant des répliques expérimentales, nous
avons pu produire des sonsmélodiques (diverses
tonalités et fréquences) sous la forme de notes
aigues (65 dBA et trois groupes de fréquences
entre 3000-4200 Hz, 4400-5600 Hz et 6050-
7650 Hz) (Fig. 7.A). Nous avons alors émis
l’hypothèse que le son produit par la flûte pouvait
avoir comme objectif d’imiter le chant d’oiseaux.
Pour explorer cette piste nous avons procédé aux
analyses acoustiques du son produit par la flûte
expérimentale et le chant des 58 espèces
d’oiseaux chassées par les natoufiens et identi-
fiées dans les niveaux Natoufien Final de Eynan-
Mallaha, grâce à la sonothèque duMuséumnatio-
nal d’Histoire Naturelle. Le son produit par la
flûte expérimentale n’est pas comparable aux
chants de la Sarcelle d’hiver (Fig. 7.B) et la
Foulque macroule (Fig. 7.D), dont les os ont été
utilisés pour fabriquer les flûtes. Parmi ces
58 espèces d’oiseaux, les seules dont le chant est
similaire au son produit par la flûte sont des
falconiformes, l’Épervier d’Europe et le Faucon
crécerelle (Fig. 7.C), suggérant ainsi que
lesflûtes natoufiennes ont été fabriquées pour
imiter le chant de ces rapaces. Le choix des
natoufiens, d’utiliser des os des ailes de petites
poules d’eau (la flûte complète sur ulna mesure
63mm de long (Fig. 6), paraît alors significa-
tif. En effet, les fabricants avaient à disposition
des os d’oiseaux bien plus grands, qui auraient
produit des instruments plus faciles àmanipuler,
mais, étant donné que la taille du conduit d’air
(longueur et diamètre) d’un aérophone déter-
mine la fréquence du son qu’il produit (Clodoré-
Tissot et al., 2009), choisir de petits os pour
fabriquer ces flûtes assurait qu’elles produisent
des sons aigus, similaires aux chants des falconi-
formes.Cechoix indiqueque les fabricantsnatou-
fiens connaissaient les bases du fonctionnement
de l’acoustique et suggère ainsi que les flûtes du
Natoufien Final de Eynan-Mallaha s’inscrivent

sans doute dans une tradition plus ancienne de
fabrication d’instruments sonores.

Nous nous sommes alors demandé pourquoi
les natoufiens voulaient imiter les chants de
rapaces. Lesdeux espèces enquestion, l’Épervier
d’Europe et le Faucon crécerelle, sont les falco-
niformes les plus communs et ceux qui ont le plus
tendance à s’approcher de l’habitat des hommes.
Selon la théorie des affinités sonores (Campos
Calvo-Sotelo, 2016), qui veutque l’actiondes sons
environnants façonne le cerveau musical
humain, les chants de ces rapaces familiers
auraient donc dû intégrer le cerveau acoustique
des Natoufiens. À l’échelle du site, au Natoufien
Final de Eynan-Mallaha, ces deux espèces sont
majoritairement représentées par leurs serres
(NISP=10/13),marquéespardesmicro-striesqui
suggérent qu’elles ont été extraites pour être
utilisées comme ornements. Ces éléments repré-
sentent la majorité des serres de rapaces décou-
vertes dans les niveaux du Natoufien final
(NISP=10/17) (Davin et al., 2023a) suggérant
ainsi l’importance de l’Épervier d’Europe et du
Faucon crécerelle dans les pratiques ornemen-
tales et la sphère symbolique des habitants de
Eynan-Mallaha. Ainsi, les flûtes natoufiennes
semblent être une autre pièce du puzzle qui per-
met d’entrevoir et évaluer le potentiel informatif
de la relation des primo-sédentaires aux rapaces
et, plus largement, aux oiseaux.

Archéologiquement, la fonction de ces imita-
tions instrumentales de chants d’oiseaux reste
difficile à identifier mais on peut ouvrir le champ
des possibles. Les données ethnographiques et
archéologiques provenant de diverses parties du
monde attestent régulièrement que, dans les
sociétés où les sous-produits des oiseaux (serres,
plumes) sont utilisés comme décorations corpo-
relles, les sons vocaux et instrumentaux imitant
les chants d’oiseaux ont une grande valeur sym-
bolique dans la musique et la danse tradition-
nelles (Both, 2006). Par exemple, lors de la danse
du soleil des tribus d’Indiens des Plaines, une
cérémonie religieuse communautaire majeure
qui reflète leurs relations avec la nature, les
danseurs imitent constamment et à l’unisson le
cri de l’Aigle tacheté (Clanga sp.), qui aunevaleur
symbolique, en soufflant dans un sifflet fabriqué
à partir d’un ulna d’aigle décoré de plumes et de
points rouges d’ocre (Lawrence, 1993). On peut
donc se demander si l’imitation des chants
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d’oiseaux était intégrée dans les pratiques musi-
cales ou dansantes des Natoufiens. Les flûtes
natoufiennes auraient également pu être utili-
sées comme appeau pour faciliter la chasse de
falconiformes ou encore pour chasser avec les
rapaces selon des pratiques de fauconnerie. Quoi
qu’il en soit, les objectifs pourraient être à la
croisée de la communication, de l’attraction des
proies et de lamusique. Bien que des aérophones
similaires soient attestés dans des cultures
archéologiques plus récentes (Clodoré-Tissot et
al., 2009), de tels sons artificiels d’oiseaux
n’avaient pas encore été rapportés dans un
contexte paléolithique. La découverte d’Eynan-
Mallaha apporte donc de nouvelles preuves de
l’existence d’un type d’instrument sonore dis-
tinctif au Paléolithique. Grâce à une approche
interdisciplinaire combinée, notre étude a fourni
de nouvelles données importantes concernant
l’ancienneté et le développement de la variété des
instruments sonores au Paléolithique en général
et particulièrement à l’aube du Néolithique au
Levant.

Conclusion
Les travauxdéveloppésdurant lepost-doctorat

avec la Fondation Fyssen ont permis d’explorer,
à différentes échelles de lecture (de l’individu aux
dynamiques intercommunautaires), la richesse
et la stratification du vocabulaire ornemental et
symbolique natoufien ainsi que la variabilité des
techniques qu’ils ont développées pour exprimer
différentes formes d’identités et d’organisations
sociales. Ces comportements, sans précédent
dans la préhistoire du Levant, ainsi que le déve-
loppement continu des répertoires natoufiens de
traditions ornementales et symboliques, tant
dans leur diversité que dans leur intensité, nous
entraînent à réévaluer notre perception de ces
pratiques dans l’évolution chrono-culturelle du
Levant. Ainsi, ces éclairages nouveaux sug-
gèrent, pour la première fois, que les sociétés de
primo-sédentaires forment le creuset d’une
double révolution liée à la création d’identités
individuelles et collectives : la révolution des
pratiques ornementales et des productions sym-
boliques. Deux processus simultanés, à large
spectre et interdépendants. Dans les processus
de Sédentarisation et de Néolithisation du
Levant, la culture natoufienne apparaît alors
comme centrale dans la mutation des schémas
cognitifs identitaires associée aux transitions

vers de nouveaux modes de vie et de nouveaux
concepts de relations avec les environnements
sociaux et naturels.
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Introduction

After living for a million and a half
years in small groups of mobile hun-
ter-gatherers, the prehistoric socie-
ties of the Southern Levant unde-
rwent a profound transformation in

just three millennia. During the Natufian culture

(15,000 - 11,650 cal. BP), which marks the tran-
sition from the Palaeolithic to the Neolithic, the
last hunter-gatherers in the Levant began to
adopt a sedentary lifestyle in large hamlets. This
was an extraordinary development, both because
of its relatively rapid process and because it
required fundamentally new forms of social, eco-
nomic and cultural life in a period of significant
and geographically variable environmental
change. These transitions, towards new ways of
life and new concepts of relationships with the
social and natural environments, were gradual:
they required and created new cognitive pat-
terns, one of which responded to a fundamental
human need, namely the creation of collective
identities.

Recent work has sought to trace the evolution
of collective identities through body decorations
and symbolic productions, to understand how
societies adapted their dialectical relationships
between humans, things and environments
during this crucial period in human evolution.
Specifically, at nine Natufian sites in the sou-

Figure1: A:Map of theLevantwith themainNatufian sites; B:Detail of the study area in the southernLevant
with variations in the coastline at the beginning and end of the Natufian (sites under study are in red).
(CAD LD).
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thern Levant (Fig. 1), the aim of this workwas to
uncover the sunken part of the iceberg, i.e. the
Natufian body decorations and symbolic produc-
tions that had disappeared or been preserved but
never identified. This innovative approach has
made it possible to characterise the symbolic
exploitation of birds (feathers, talons, bones),
identify the oldest use of red organic dye (c.
15,000 cal. BP) illustrating the use of plants for
ornamental purposes and the first prehistoric
sound instruments identified in the Levant (c.
12,000 cal. BP) illustrating the symbolism of
birds of prey.

Without these elements, our perception of the
diversity of Natufian ornamental and symbolic
repertoires, unchanged since their discovery

almost a century ago (Garrod and Bate, 1937),
and the question of their social and cultural
diversity would be inexorably biased. Thanks to
an interdisciplinary approach and internatio-
nal collaborations, this work has already pro-
duced a wealth of results that shed new light on
the primo-sedentary communities of the Sou-
thern Levant and open new research prospects.

Feathers, talons and bones: symbolic
exploitation of birds

Avifauna plays a very important part in the
broad-spectrum subsistence economy of Natu-
fian groups (e.g., Munro, 2013; Simmons, 2013).
The integration of birds into the Natufian
symbolic sphere has already been highlighted
(Pichon, 1983) but the importance of this pheno-

Figure 2: Ulna of a Great Bustard (Otis tarda) from the Early Natufian of the Hayonim Cave, in which all the
remigial papillae (where the feathers attach to the bone) are marked by transverse cutting micro-striae
suggesting the extraction of the remiges (wing feathers). Detail of one of the remigial papillae under
magnification at 50x and 250x and photo of the remiges of a female Great Bustard. (Photos and CAD L.D. –
Feathers Featherbase).
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menon has been largely underestimated until
now as avifaunal collections have never been
studied from this perspective. Itwas thought that
the presence of birds in body decorations was
limited to beads on partridge (Alectoris chukar)
tibiotarsi at a few sites and to rare tubular beads
on long bones (Pichon, 1983). It had also been
suggested, but not proven, that the talons of
raptors could have been used as ornaments given
their over-representation in skeletal profiles (e.g.
Munro, 2013). Methodological developments on
the subject, in extra-Levantine contexts (e.g.,
Peresani et al., 2011; Romandini et al., 2014),
have made it possible to reassess the symbolic
exploitation of birds and their importance in
Natufian body decorations. To develop this field
of research during the post-doctorate with the
FyssenFoundationand thanks toa fundingobtai-
ned from the IreneLevi SalaCareArchaeological
Foundation, the collections of avifauna gathered
from the excava-
tions of the Natu-
fian hamlets (early
to final) of Hayo-
nim and Eynan-
Mallaha were ana-
lysed (Fig. 1). Pre-
liminary studies
carried out by an
international and
interdisciplinary team (technology, archaeozoo-
logy, archaeometry) have already revealed the
informative potential of the exploitation of birds
in Natufian body decorations.

Feathers formed a very important part of the
body decorations of many sub-contemporary
human societies in which they fulfilled polyse-
mous functions encoded according to the species
of bird, the size or the colour of the feathers
(Prévost, 2011). To explore, in a novel way, the
possibility that the Natufians used feathers in
their body decorations, the methodologies deve-
loped to highlight the extraction of feathers in an
archaeological context (e.g., Peresani et al., 2011)
were followed. On hundreds of wing bones
(humerus, ulna, carpometacarpus) (Fig. 2) from
birds of all sizes and origins (sedentary or migra-
tory), micro-cutmarks, not related to butchery
activities documented in experiments (Laroulan-
die, 2001), were found. These marks are syste-
matically concentrated around the remigial

papillae (where the feathers attach to the bone)
and suggest the extraction of the remiges (wing
feathers) (Fig. 2) as demonstrated by experi-
ments carried out and those already published
(Peresani et al., 2011).

The almost systematic nature of this practice,
on a wide range of bird species, in certain
contexts at Hayonim and Eynan-Mallaha sug-
gests the importance of feathers to theNatufians.
While the use of feathers for propelled weapons
remains apossibility, the diversity of bird species
involved and, consequently, of the size of the
feathers extracted, suggests that the Natufians
used these feathers for body decoration. On the
scale of a hamlet, in the Final Natufian of Eynan-
Mallaha (Davin et al., 2023a), the spatial distri-
butionof thewingbonesof aquatic birds suggests
that these elementswere collected and processed
differently from the meat-rich portions of the
carcass. In addition, there is spatial variation in

wingbonesbetween
bird species, sug-
gestingpreferences
for certain types of
feathers between
the different social
unitsinhabitingthe
site. Once this ana-
lysiswillbecomple-
ted, by comparison

with reference collections, we will be able to
identify the range of feathers collected by the
Natufians and follow the spatio-temporal evolu-
tion of this ornamental practice on an intra- and
inter-site scale.

The beads made of distal ends of partridge
(Alectoris chukar) tibiotarsi (Fig. 3.B) were, until
now, recognised as themajor component ofNatu-
fian body decoration in avifauna (Pichon, 1983).
The partridge, more than any other bird species,
would therefore have had a special place in the
Natufian symbolic sphere. Given the over-
representation of tibiotarsi in the skeletal pro-
files of partridges, it has been suggested that
Natufian hunters handled the carcasses of this
bird quite differently from other prey. A large
proportion of the partridges they hunted were
eaten outside the hamlet, and only the tibiotar-
sus, a prized raw material, was brought back to
the site to be transformed into beads by simply
sawing off the distal end. This very specific prac-

“This original insight suggests that these
primo-sedentary societies were the
crucible for a twofold revolution linked
to the creation of individual and collective
identities: the revolution in ornamental
practices and symbolic production.”
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tice, recognised in several Natufian groups
(Munro, 2013), has never been explored in detail.
Hundreds of tibiotarsi from all the bird species
hunted by the Natufians and collected at Hayo-
nim and Eynan-Mallaha excavations were ana-
lysed to reveal their informative potential and to
challenge this paradigm.

In comparison with the experiments that we
carried out and those already published (Larou-
landie, 2001), we were able to highlight pre-
viously unrecognised micro-traces associated
with butchery activities, the preparation of bead
blanks and wear blunts (Fig. 3.B). In total, we
identified 130 beads and 100 bead blanks from
these two Natufian groups, never recognised
before, doubling the corpus of beads and quin-
tupling the corpus of blanks known today. Ana-

lysis of the spatial distribution of these artefacts,
based on a much larger corpus, will prove infor-
mative in identifying areas of activity linked to
the concentration and processing of these bones
prized by the Natufians. As well as reviewing the
importance of these body decorations, we have
also been able to highlight a novel aspect of this
ornamental practice, namely the use of a much
wider range of bird species in terms of origin and
size than just partridges. Although a minority,
this is an important phenomenon, since around
forty beads in the two Natufian groups were
made from the tibiotarsi of waterfowl (Greylag
Goose, Mallard, Common Coot, Green-winged
Teal), lowland birds (Little Bustard, Common
Crow, Common Buzzard, Black Francolin) and
birds of prey (Common Buzzard, Kestrel). Our

Figure3: Examplesof theNatufianexploitationof the lower limbsof avifauna for ornamental purposes (white
arrows indicate cutting striations). (A) Eynan-Mallaha (Final Natufian), tarsometatarsus of a Eurasian
eagle-owl (B. bubo) used as a pendant and suspended thanks to a natural perforation (black arrow); Hayonim
Cave (Early and Late Natufian) (B) Bead and blank on tibiotarsus of Chukar Partridge (A. chukar); (C) Claw
of a large falconiform found in the burial of H33; (D) Phalanges of a Cinereous vulture (A. monachus) marked
by cutting striations indicating the extraction of the claws. (Photos L.D. – Birds Wikipedia).
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preliminary results already allow us to broaden
the range of birds to which the Natufians
accorded a place in their symbolic sphere. Once
our analysis is complete, we will be able to follow
the spatio-temporal evolution of this ornamental
practice both within and between sites.

The feet of birds of prey and,more specifically,
their toes (talons) (Fig. 3), are used in body
decoration in many sub-contemporary human
societies, where they fulfil polysemous functions
(Parmalee, 1980). In prehistoric contexts,metho-
dologies combining the identification of micro-
traces and experimentation have revealed such
ornamental practices, especially in theEuropean
Palaeolithic (e.g., Rodríguez-Hidalgo et al.,
2019). In the Natufian, given the over-represen-
tation of talons in the skeletal profiles of raptors,
this practice has been suggested several times,
but never clearly demonstrated (Simmons,
2013). To demonstrate this, shed light on the
relationship between the Natufians and raptors
and reveal the informative potential of such
practices, we analysed the feet bones of raptors
hunted by the Natufians and collected from
Hayonim and Eynan-Mallaha excavations. By
comparison with our experiments and those
already published (Romandini et al., 2014), we
were able to highlight novelmicrotraces linked to

disarticulation activities and the preparation of
blanks suggesting the extraction of talons
(Fig. 3.D). As the keratin that covered the talons
has now disappeared, it is difficult to identify
wear blunts on the surfaces, but they can be
observed on the disarticulation microstriations,
suggesting that the talons have been handled or
suspended. An Eurasian eagle-owl tarsometatar-
sus, suspended by a natural perforation and
marked with contact blunts (Fig. 3.A), suggests
that whole raptor feet may have been used as
pendants. On the scale of a hamlet, in the Final
Natufian of Eynan-Mallaha (Davin et al., 2023a),
the spatial distribution of falconiform talons
suggests that these elements were mainly
concentrated (deposited, forgotten or lost) inside
the dwelling structures. In addition, there was
spatial variation in foot bones between diurnal
and nocturnal raptor species, suggesting prefe-
rences for certain species between the different
social units inhabiting the site. Our preliminary
results already demonstrate, for the first time,
that the talons of numerous species of diurnal
and nocturnal birds of prey were used in Natu-
fian ornaments. The development of these ana-
lyses will make it possible to monitor the spatio-
temporal evolution of these ornamental
practices on an intra- and inter-community
scale.

Figure 4: Left: Fossil scaphopod bead (D. sexangulum) from the Early Natufian of Kebara Cave with
residues of red organic dye made from the roots of Rubiaceae plants (Rubia spp., Asperula spp., Gallium
spp.). Right: Thin-leaved madder (Rubia tenuifolia) and its roots from which the Natufian dye was made.
(Photos L.D.).
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Revolutionising colour: red organic dye

Decorating living spaces, objects, the body and
clothing with colour is a widespread human prac-
tice. While the routine use of red mineral pig-
ments (such as iron oxide as ochre) by anatomi-
cally modern humans began in Africa around
140,000 years ago (Wolf et al., 2018), the earliest
evidence of the use of organic red pigments,
based on plants or animals, dated from only
6,000 years ago in the Iberian Peninsula and the
Indus Valley (Santa Cruz del Barrio et al., 2022;
Marshall, 1931). In the Levant, research into the
pigmentation materials used in the Natufian
culture is underdeveloped, despite the potential
it holds for informing our understanding of the
territories in which they were acquired, both
technically and symbolically. Until recently, it
was thought that these groups rarely useddyes in
their body decorations. The archaeometric ana-
lyses recently carried out (Davin, 2019) have
changed this viewpoint by highlighting the inten-
sive use of mineral pigments (red, yellow and
violet ochres) to colour ornaments made from
biogenic materials in the Early Natufian of
Eynan-Mallaha. In developing this field of
research during the post-doctorate with the Fys-
sen Foundation, we analysed a wider range of
collections of ornaments covered with dye resi-
dues, including those from the Early Natufian of
the Kebara Cave (c. 15,000 cal. BP) (Fig.1) cur-

rated at the Rockefeller Museum in Jerusalem.
The preliminary study carried out in collabora-
tion with an interdisciplinary team (archaeo-
metry and chemistry) (Davin et al., 2023b)
enabled us to identify the earliest red organic dye
(Fig. 4).

To characterise the dye residues we observed
on the 16 Kebara shell, bone and tooth beads, we
analysed them using energy-dispersive X-ray
spectroscopy (SEM-EDS) and Raman spectros-
copy thanks to funding obtained from the Irene
Levi SalaCareArchaeological Foundation. Six of
the beads were coloured with a mineral dye,
haematite (iron oxide - Fe2O3), in various shades
ranging from red to orange, which could suggest
different sources of acquisition. We also note a
possible mixture of haematite and charcoal to
accentuate the depth of the red, a practice
identified in European Palaeolithic contexts
(Defrasne et al., 2019) but never in the Levant.
Identifying the preparation of colour palettes
using a mixture of pigments is therefore a new
areaof researchwithgreat informativepotential.

The remaining 10 beads are all shell, some
species of which were collected from fossil depo-
sits 400 km to the north and others from the
shores of the Red Sea, 400 km to the south,
suggesting the importance of Kebara in the
exchange networks between Natufian groups.
Thedyeresiduesobservedon thisassemblageare

Figure5: Left:Ramanspectroscopyof theEarlyNatufianorganic dye fromKebaraCave comparedwith those
of the untransformed roots of (A) wild madder (Rubia peregrina), (B) wild thin-leaved madder (Rubia
tenuifolia), (C) domesticated madder (Rubia tinctorum) and (D) a domesticated madder-based lacque from
Kremer Pigmente. Right: Experimental replica of shell beads with Natufian red organic dye made from the
roots of Rubiaceae plants. (Photos & CAD L.D.).
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very homogeneous in their bright red hue, more
intense than the red of the mineral dyes. SEM-
EDS analysis indicated that these residues
containedno iron oxide, ruling out the possibility
that they might be hematite. Instead, the resi-
dues contained high concentrations of carbon
and oxygen, suggesting the organic nature of the
pigment. Raman spectroscopy (Fig. 5) enabled
us to observe that this organic dye had an iden-
tical composition on all 10 beads, suggesting a
common chaîne opératoire and organic com-
pound. To identify it, we drew up a list of plants
and animals present in the late Pleistocene in the
Levant that the Natufians might have used to
produce a red pigment. We then compared the
Raman spectra of these potential materials with
the archaeological spectra and the closest match
was established with alizarin and purpurin, the
chromophores (colouring molecules) concentra-
ted in the roots of plants in the Rubiaceae family
(Rubia spp., Asperula spp., Gallium spp.).

The Early Natufian beads from Kebara Cave,
which predate the first case of Rubiaceae as a

pigment published to date by 9,000 years, there-
fore constitute the earliest evidence of themanu-
facture and use of organic red pigments. The
manufacturing scheme of the Natufian dye has
notyetbeen identifiedbecause thestonegrinding
tools fromKebara have not yet been analysed. By
analogy with antiquity and historical periods
(Cardon, 2014), we know that this organic dye
was not easy to obtain. It was first necessary to
dig, seize the roots, dry them and reduce them to
powder which was then boiled. Then the prepa-
ration had to macerate for several days depen-
ding on the desired shade. A long and complex
process compared to the transformation of ochre
which only requires scraping or grinding a block
to extract its colour. In addition to the time
needed to make it, the pigment of organic origin
requires a detailed knowledge of the environ-
ment and especially the development of techno-
logies specific to its extraction. This also means
that the Natufians probably had to go through a
lot of experimentation to achieve this result.
Thus, this discovery suggests the development of

Figure 6: The seven flutesmade of wing bones (humerus, ulna, radius) of moorhens (Coot and Teal) from the
Final Natufian of Eynan-Mallaha imitating the calls of birds of prey (the Eurasian Sparrowhawk and the
Kestrel). (Photos L.D.).
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new technical and botanical knowledge by the
Natufians of Kebara. This adds a previously
unknown behavioural aspect of Natufian socie-
ties, namely a well-established tradition of non-
food processing of plants at the beginning of the
sedentary lifestyle. The inhabitants of Kebara
Cave may have developed this dye to make their
ornaments appear redder than other Natufians
who only used mineral dyes such as ochre.
Indeed, this first red colour revolution could
reflect the increase in the expression of personal
and collective identities generated by the
advance of sedentariness and territoriality (Bel-
fer-Cohen and Goring-Morris, 2017). This disco-
very also provides essential new data on the
antiquity and development of the variety of
prehistoric dyes, particularly in a Natufian
context where these issues are poorly unders-
tood.

Making flutes to imitate raptor song

Direct evidence for the existence of sound
instruments in the Palaeolithic is relatively
scarce, with only a few examples having been
found in Upper Palaeolithic contexts, particu-
larly in European cultures (e.g., Conard et al.,
2009). However, theoretical considerations sug-

gest that such artifacts existed elsewhere in the
world. Nevertheless, evidence for sound produc-
tion is tenuous in the prehistoric archaeological
record of the Levant, with the study ofmusic and
its evolution being scarcely explored. By develo-
ping the work aimed at highlighting the symbolic
exploitation of birds (Cf. supra), during the post-
doctorate with the Fyssen Foundation, we were
able toopenanewavenueof researchonNatufian
sound instruments by analysing the wing bones
(humerus, ulna, radius) of birds from the Final
Natufian hamlet of Eynan-Mallaha (c. 12,000 cal.
yearsBP) (Fig. 1). The preliminary study thatwe
conducted in collaboration with an international
and interdisciplinary team (technology, archaeo-
zoology, ethnomusicology, geospatial, archaeo-
metry) (Davin et al., 2023a), allowedus to identify
the first prehistoric sound instruments identified
in the Levant (Fig. 6).

These instruments, discovered on the floors of
the settlement structures and in their immediate
surroundings, take the formof seven aerophones
made of perforated moorhen bones (six frag-
ments and one complete flute made of coot and
teal bones) (Fig. 6). Discovered during the exca-
vation campaigns from1996 to 2005, these bones
had been analysed from an archaeozoological

Figure 7: Left: Fabrication of an experimental replica of the complete Natufian flute. Right: In the human
hearing spectrum, spectral analysis of the soundproducedby (A) the experimental replica of theNatufianflute
on fresh female Mallard bone; In comparison with (B) the call of the Eurasian teal (Anas crecca); (C) the calls
of the Eurasian Sparrowhawk (Accipiter nisus) and the Common Kestrel (Falco tinnunculus); (D) the song of
the Eurasian Coot (Fulica atra). (Photos & CAD L.D.).
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perspective, to identify the bird species, and
technological, to identify possible technical
traces. The latter had not been recognized until
our analysis. Through the reading of these
traces, we were able to highlight an original
transformation scheme, which the Natufian
manufacturers seem to have developed espe-
cially for the transformation of bird bones into
aerophones, and which seem linked to the chaîne
opératoire identified on the sound instruments of
the European Upper Palaeolithic (d’Errico and
Lawson, 2006). To relate them to instruments
that we know today, we could describe the Natu-
fian aerophones as notched flutes (Andean quena
type). A type of flute whose use is complex
because the player must direct his breath to a
very specific point of the mouthpiece (Clodoré-
Tissot et al., 2009). On the complete flute, two
areas were highlighted that preserved hematite
residues, suggesting that this instrument was
originally coloured red. Blunt contact marks on
the perforations (playing holes) and the mouth-
pieces suggest that these seven flutes were used
at various intensities. To confirm our interpre-
tations and the anthropogenic origin of these
traces, we compared them to the traces produced
by taphonomy on the bird bones discovered on
the site and those published in the bibliography
(Fernandez-Jalvo and Andrews, 2016). In addi-
tion, we reproduced theNatufian transformation
scheme by manufacturing, identically, three
experimental replicas of the complete flute (on
fresh and dry bone of female Mallard Duck)
(Fig. 7).

Byplaying experimental replicas,wewere able
to produce melodic sounds (various tones and
frequencies) in the form of high notes (65 dBA
and three frequency groups between 3000-
4200 Hz, 4400-5600 Hz and 6050-7650 Hz)
(Fig. 7.A). We then hypothesized that the sound
produced by the flute could have the objective of
imitating the calls of birds. To explore this ave-
nue,wecarriedoutacousticanalysesof thesound
produced by the experimental flute and the calls
of the 58 species of birds hunted by theNatufians
and identified in the Final Natufian layers of
Eynan-Mallaha, thanks to the sound libraryof the
National Museum of Natural History. The sound
produced by the experimental flute is not compa-
rable to the calls of the Eurasian teal (Fig. 7.B)
and the Eurasian Coot (Fig. 7.D), whose bones
were used to make the flutes. Among these

58 bird species, the only ones whose calls is
similar to the sound produced by the flute are the
falconiformes, the Eurasian Sparrowhawk and
the Common Kestrel (Fig. 7.C), thus suggesting
that the Natufian flutes were made to imitate the
calls of these raptors. The choice of theNatufians
to use bones from the wings of small moorhens
(the complete flute on ulnameasures 63mm long
(Fig. 6)), then seems significant. Indeed, the
makers had much larger bird bones available,
which would have produced instruments that
were easier to handle, but since the size of the air
passage (length and diameter) of an aerophone
determines the frequency of the sound it pro-
duces (Clodoré-Tissot et al., 2009), choosing
small bones to make these flutes ensured that
theyproducedhigh-pitched sounds, similar to the
calls of falconiformes. This choice indicates that
the Natufian makers were familiar with the
basics of howacousticsworked and thus suggests
that the Final Natufian flutes from Eynan-Mal-
laha probably belong to an older tradition of
making sound instruments.

We then wondered why the Natufians wanted
to imitate the calls of raptors. The two species in
question, the Eurasian Sparrowhawk and the
Common Kestrel, are the most common falconi-
formes and those that most tend to approach
humanhabitats.According to the theoryof sound
affinities (Campos Calvo-Sotelo, 2016), which
states that the action of surrounding sounds
shapes the human musical brain, the songs of
these familiar raptors should therefore have inte-
grated the acoustic brain of the Natufians. At the
site scale, in the Final Natufian of Eynan-
Mallaha, these two species are mainly repre-
sented by their talons (NISP=10/13), marked by
micro-striations that suggest that they were
extracted to be used as ornaments. These ele-
ments represent the majority of raptor talons
discovered in the levels of the final Natufian
(NISP=10/17) (Davin et al., 2023a) thus sugges-
ting the importance of the Eurasian Spar-
rowhawk and the Common Kestrel in the orna-
mental practices and the symbolic sphere of the
inhabitants of Eynan-Mallaha. Thus, the Natu-
fian flutes seem to be another piece of the puzzle
that allows us to glimpse and evaluate the infor-
mative potential of the relationship of the first-
sedentary communities to raptors and, more
broadly, to birds.
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Archaeologically, the function of these instru-
mental imitationsof bird calls remainsdifficult to
identify, but the field of possibilities can be ope-
ned up. Ethnographic and archaeological data
from various parts of the world consistently
attest that, in societies where bird by-products
(talons, feathers) are used as body decorations,
vocal and instrumental sounds imitating bird
calls have great symbolic value in traditional
music and dance (Both, 2006). For example,
during the Plains Indian Sun Dance, a major
community religious ceremony that reflects their
relationship with nature, dancers consistently
imitate in unison the symbolic call of the Spotted
Eagle (Clanga sp.) by blowing a whistle made
from an eagle ulna decorated with feathers and
red ochre dots (Lawrence, 1993). One may the-
refore wonder whether the imitations of bird
songs were integrated into the musical or dan-
cing practices of the Natufians. Natufian flutes
could also have been used as decoys to facilitate
the hunting of falconiformes or to hunt with
raptors according to falconry practices. In any
case, the objectives could be at the crossroads of
communication, prey attraction and music.
Although similar aerophones are attested in
more recent archaeological cultures (Clodoré-
Tissot et al., 2009), such artificial bird soundshad
not yet been reported in a Palaeolithic context.
The discovery of Eynan-Mallaha therefore pro-
vides new evidence for the existence of a distinc-
tive type of sound instrument in the Palaeolithic.
Through a combined interdisciplinary approach,
our studyhasprovided importantnewdata regar-
ding the antiquity anddevelopment of the variety
of sound instruments in the Palaeolithic in gene-
ral and particularly in the early Neolithic in the
Levant.

Conclusion
The work developed during the postdoctoral

fellowship with the Fyssen Foundation hasmade
it possible to explore, at different scales (from the
individual to intercommunity dynamics), the
richness and stratification of the Natufian orna-
mental and symbolic vocabulary as well as the
variability of the techniques they developed to

express different forms of identities and social
organizations. These behaviours, unprecedented
in the prehistory of the Levant, as well as the
continuous development of the Natufian reper-
toires of ornamental and symbolic traditions,
both in their diversity and in their intensity, lead
us to reevaluate our perception of these practices
in the chrono-cultural evolution of the Levant.
Thus, these new insights suggest, for the first
time, that the primo-sedentary societies form the
crucible of a double revolution linked to the
creation of individual and collective identities:
the revolution of ornamental practices and sym-
bolic productions. Two simultaneous, broad-
spectrum and interdependent processes. In the
processes of Sedentarisation and Neolithization
of the Levant, Natufian culture then appears as
central in themutation of cognitive identity sche-
mas associated with transitions towards new
ways of life and new concepts of relationships
with social and natural environments.
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Résumé
L’histoiredespeuplementsd’Océanieest étudiéepar lagénétiqueet lamorphométrie, quianalysent

respectivement le génome et le phénotype d’individus anciens originaires de l’archipel du Vanuatu
(Mélanésie, 3000-150 BP). Indépendamment, les résultats de ces deux disciplines convergent vers un
mêmemodèle décrivant trois grandes vaguesmigratoires d’origines distinctes. Cemodèle repose sur
un petit échantillon et une vision simplifiée des migrations. Notre approche intègre et combine des
données génomiques et morphométriques, issues de populations modernes et anciennes d’Océanie,
afin d’explorer leurs corrélations et d’affiner les scénarii migratoires. Les résultats révèlent l’impor-
tance de certaines portions du crâne pour la préservation des signaux phylogénétiques. Cette
approche croisée met en lumière des phénomènes de mobilités complexes, bousculant les consensus
établis sur les premiers peuplements du Vanuatu.

Mots-clés
Océanie ; Peuplements ; Phénotype ; Génotype ; Biodistances

Exploratory analysis of the link between phenotype
and genotype in Oceania: reevaluating settlement models

of Vanuatu
Abstract

The peopling history of Oceania is studied through genetics andmorphometrics, which analyze the
genome and phenotype of ancient individuals from the Vanuatu archipelago (Melanesia, 3000-
150BP). Independently, bothdisciplines convergeonamodel describing threemajormigratorywaves
from distinct origins. However, this model is based on a small sample size and presents a simplified
viewofmigrations.Ourapproach integratesandcombinesgenomicandmorphometricdata fromboth
modern and ancient Oceanian populations to explore their correlations and refine migratory
scenarios. The results highlight the importance of specific cranial regions in preserving phylogenetic
signals. This holistic approach sheds light on complex mobility patterns, challenging established
consensus on the early settlement of Vanuatu.

Keywords
Oceania ; Settlements ; Phenotype ; Genotype ; Biodistances
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Introduction :

L’étude des peuplements humains des
îles du Vanuatu, situées en Mélanésie
au sein de l’Océanie, repose sur deux
disciplines majeures de l’anthropolo-
gie physique : la génétique et la mor-

phométrie (Lipson et al., 2020 ; Valentin et al.,
2016). La génétique analyse les variations des
séquences d’ADN, tandis que la morphométrie
s’intéresse aux formes anatomiques des struc-
tures crâniennes. Ces deux disciplines per-
mettent d’identifier des caractères biologiques
héritables, qui deviennent autant de biomar-
queurs utiles pour établir des liens entre indivi-
dus et/ou populations (Cramon-Taubadel, 2014 ;
Reyes-Centeno et al., 2017 ; Roseman and Wea-
ver, 2007). Ces marqueurs apportent des infor-
mations précieuses sur les affiliations biolo-
giques, offrant ainsi des clés pour retracer les
migrations humaines et les relations entre popu-
lations (Duggan et al., 2014 ; Kayser et al., 2008 ;
Matsumura et al., 2019 ; Pietrusewsky and Dou-
glas, 2016).

Bienque la génétique et lamorphométrie pour-
suivent un objectif commun, comprendre les ori-

gines et l’évolution des peuplements humains en
Océanie, elles sont souvent conduites demanière
indépendante. Les individus physiquement pré-
servés ne permettent pas toujours l’extraction de
biomolécules, tout comme les biomolécules
exploitables ne proviennent pas nécessairement
d’individusenbonétatde conservationphysique.
Les approches moléculaires et morphologiques,
si elles sont menées indépendamment, mènent
inévitablementàécarterunnombre considérable
d’individus en raison de leur état de conserva-
tion, menant à une information biaisée de la
biologie des populations du passé (Bedford et al.,
2018).

Les approches moléculaires et morphomé-
triques s’accordent sur un modèle des peuple-
ments, avant le contact avec Européens, en trois
étapes (Figure 1). La première, il y a environ
3000 ans, correspond à la colonisation initiale du
Vanuatu par des groupes d’Asie du Sud-Est asso-
ciés à la culture Lapita et à des caractéristiques
biologiques asiatiques dominantes (Skoglund
et al., 2016 ; Valentin et al., 2016). La deuxième
phase Post-Lapita, il y environ 2500 ans, marque
l’arrivée de groupes « papous », portant des traits

Figure1 :Synthèse des peuplements établie à partir des analyses bio-anthropologiques des individus anciens
du Vanuatu et des interrogations qu’ils suscitent : origines des groupes, orientations des trajectoires et
phénomènes de rencontres.
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biologiquesdistincts et liés auxpopulationsméla-
nésiennes du Pléistocène supérieur (Lipson
et al., 2018 ; Posth et al., 2018 ; Zinger et al.,
2019). Enfin, la troisième phase, plus récente
(400-150 BP), reflète des dispersions multiples
depuis les îles polynésiennes, identifiées par des
affinités biologiques avec ces populations insu-
laires (Lipson et al., 2020 ; Zinger et al., 2024).
Cependant, ce modèle reste imprécis, limité par
la rareté des échantillons aboutissant à une sim-
plification des dynamiques migratoires.

Cette contrainte peut être surmontée en com-
binant les données issues des méthodes molécu-
laires et morphométriques, observées sur des
individus distincts mais appartenant au même
contexte chrono-culturel. Une telle approche per-
met d’augmenter le nombre d’individus étudiés
et d’accéder à une représentation plus diversifiée
de la population, enrichissant ainsi notre com-
préhension de son histoire. Dans cette optique,
cet article explore le potentiel d’une approche
croisée combinant données moléculaires et mor-
phométriques où deux axes principaux struc-
turent cette démarche. Le premier s’insère dans
une thématique de biologie humaine et consiste à
explorer les corrélations entre les variations
génomiques et les variations morphologiques du
crâne au sein des populationsmodernes d’Asie et
d’Océanie. Le second s’insère dans une théma-
tique des sciences humaines et sociales alimen-
tant la connaissance des peuplements anciens
d’Océanie. Ces deux axes de recherche seront
développés en détail, avec une présentation des
méthodes utilisées, des résultats obtenus et des
discussions qu’ils suscitent.

Axe 1 : Degrés de corrélation entre
la morphologie et la génomique à l’échelle
du Pacifique.

Les études combinant génotype et phénotype
mettent en évidence des corrélations entre des
expressions génétiques neutres et les caractéris-
tiques morphologiques de certaines structures
du complexe cranio-dentaire (i.e. la face, la base
du crâne, la mandibule, les dents, ...)
(Cramon-Taubadel, 2014 ; Reyes-Centeno et al.,
2017). Les travaux menés jusqu’à présent se
concentrent sur des populations modernes à une
échelle mondiale, englobant un grand nombre de
groupes géographiquement éloignés et suscep-
tibles de présenter des composantes biologiques

très différentes d’un groupe à l’autre (Harvati
and Weaver, 2006 ; Rathmann et al., 2023). Ces
travaux, issus de la littérature, montrent des
résultats prometteurs, mais les études menées à
une échelle régionale, moins nombreuses, ren-
contrent des difficultés pour établir des relations
clairs entre génotype et phénotype (Herrera
et al., 2014 ; Hubbard et al., 2015 ; Martínez-
Abadías et al., 2009 ; Ricaut et al., 2010). En
particulier, la faible diversité biologique des
populations étudiées peut limiter la détection de
telles corrélations. Ainsi, la diversité entre popu-
lations semble influencer le degré de corrélation
entre distances génétiques et morphométriques,
ce qui constitue un facteur clé dans ces analyses.

Explorer la relation entre phénotype et géno-
type à l’échelle du Pacifique offre donc l’opportu-
nitédecomparer lesobservationsmondialessous
un prisme régional. L’approche méthodologique
courante consiste à utiliser des tests de corréla-
tions (i.e. la relation entre deux variables) qui
nous permettent de comparer les distances inter-
populationnelles calculées à partir de différents
jeux de données (Figure 2-C et D) (Rathmann
et al., 2017 ; Rathmann and Reyes-Centeno,
2020). Ces jeux de données, constituent des
« matrices de distances » inter-populationnelles
(ou tableaux comparant les différences entre
populations) établies, dans notre cas, à partir des
données génomiques (soit 8567 SNPs neutres
extraits de 804 individus) et morphométriques
(soit 47 mesures linéaires sur le bloc cranio-den-
taire extraites de 547 individus) (Figure 2-B).
Chacun des deux sets sont issus des mêmes
14 populations modernes d’Asie et d’Océanie
(Figure2-A).Afind’identifier laportionducrâne
produisant des distances les plus corrélées aux
distances génomiques, différentes matrices
peuvent êtreproduitesàpartir deplusieurs struc-
tures du bloc cranio-dentaire (i.e. basicrâne, face,
dents, mandibule, ...).

Notons que, à l’instar des autres études dans
cette thématique, ces deux sets ne sont pas appa-
riés, les individus desquels sont extraites les
informations morphométriques ne sont pas les
mêmes desquels sont extraites les informations
génétiques. Pour minimiser ce biais, j’ai mené
des recherches archivistiques approfondies afin
de vérifier la provenance géographique des phé-
notypes crâniens. Cela a permis d’actualiser les
données de localisation pour 84 % des spécimens
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Figure2 : (A) : Les 14 populationsmodernes étudiées sont représentées par deux types de données : Données
morphométriques : 42 mesures prises sur le crâne et les dents de chaque individu (547 individus issus des
collections anthropologiques du MNHN). Données génomiques : Séquences ADN contenant 8567 variations
génétiques (SNPs) pour chaque individu (1033 génomes issus de la littérature scientifique).
(B) : Construction de six matrices de distances entre populations, basées sur différentes mesures
crânio-dentaires. Ces matrices sont ensuite comparées à une matrice de distances génétiques
inter-populationnelles (calculée via le coefficient FST) afin d’évaluer leur concordance.
(C) : Graphique illustrant les résultats d’un test de corrélation dePearson. Ce test compare les distances entre
populations dans deuxmatrices différentes pour voir si elles sont cohérentes entre elles. L’axe verticalmontre
les niveaux de corrélation entre lamatrice génétique et les différentesmatricesmorphométriques. Une valeur
proche de 0 indique une absence de corrélation, tandis qu’une valeur proche de +1 ou -1 signifie une relation
forte entre les deux types de données. NS (Non Significatif) : Indique que la valeur obtenue n’est pas
statistiquement fiable et ne doit pas être prise en compte.
(D) : Exemple de corrélation entre une matrice morphométrique (basée sur les mesures crâniennes) et une
matrice génétique (variations génomiques neutres). Le coefficient r=0.55 indique une corrélation modérée.
Chaque point du graphique représente une comparaison entre deux populations, et la ligne de régression
illustre la tendance générale.
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étudiés, assurant ainsi une correspondance géo-
graphique entre les échantillons génétiques et
morphométriques. Ces recherches ont mis en
évidence une nécessité cruciale de contextualisa-
tion des collections muséales anthropologiques
pardesapproches interdisciplinaires, prenant en
compte des sources archivistiques mais égale-
ment bio-anthropologiques.

Pour les populations d’Asie et d’Océanie, des
corrélations positives entre données géno-
miques et morphométriques ont été observées
(Figure 2-C), indiquant que les variations mor-
phologiques reflètent les variations génétiques à
une échelle régionale, malgré la proximité biolo-
gique des populations étudiées. Cependant dif-
férents degrés de corrélations ont été observés à
travers les différentes structures du bloc cra-
nio-dentaire. Dans un ordre décroissant, ce
sont les dents polaires (i.e. canines, premiè-
res prémolaires et molaires) ; le crâne entier
(Figure 2-D) et la face qui apportent les meil-
leurs niveaux de corrélations (Figure 2-C). La
mandibule et les dents, si elles sont considérées
dans leur ensemble, apportent les niveaux de
corrélationavec les données génomiques les plus
faibles.

Ces observations contribuent aux débats
actuels sur le statut et l’utilité des différentes
régionsducrânepour refléter les variationsgéné-
tiques. Les régions considérées comme les plus
conservatrices neutres des signaux génétiques
diffèrent selon les auteurs. En effet, la manière
dont les caractéristiques génétiques influencent
la structure des différentes régions crânienne,
développementales et/ou fonctionnelle, reste
encore mal comprise (Cardini and Elton, 2008 ;
Carson, 2006 ; Cole et al., 2017 ; Stojanowski
et al., 2018). Des recherches ont montré que les
régions du labyrinthe osseux, du basicrâne et du
neurocrâne, sont plus fortement corrélées aux
différences génétiques que d’autres régions
(Harvati etWeaver, 2006 ; León et al., 2018 ; von
Cramon-Taubadel, 2009). Par ailleurs, d’autres
recherches ont montré que les dents présentent
des caractéristiques génétiques intéressantes,
car leurs formes et structures, souvent bien
conservées en contexte archéologique, per-
mettent de retracer l’histoire évolutive des pri-
mates, qu’ils soient humains ou non-humains
(Ackermann et Cheverud, 2004 ; Cheverud et
Buikstra, 1981 ; Rathmann et Reyes-Centeno,

2020). En revanche, d’autres parties du crâne,
comme la face et la mandibule, sont davantage
influencées par l’environnement et le mode de
vie.Elles semodifientnotammentenréponseaux
habitudes alimentaires et aux contraintes phy-
siologiques (Cramon-Taubadel, 2011 ; Sella-
Tunis et al., 2018 ; Siebert et Swindler, 2002).
Enfin, des facteurs biologiques tels que l’âge
(développement individuel) et le sexe (dimor-
phisme sexuel) peuvent également jouer un rôle
dans la forme de ces dernières structures.

Toutefois, nos résultats à l’échelle duPacifique
diffèrent légèrement des consensus établis à par-
tir des études sur les populations mondiales. Ils
soulignent l’importance de modules souvent
négligés, tels que les dents polaires et la face. Les
dents polaires, sous un contrôle génétique strict,
présentent moins de variabilité morphogéné-
tique que les dents voisines (deuxième prémo-
laires et molaires) en raison de leur importance
fonctionnelle (Greene, 1967 ; Kieser, 1986 ; Paul
et al., 2023). En effet, ce sont les dents polaires
qui déterminent la forme et la taille des dents qui
les suiventpostérieurement sur l’arcdentaire.La
forme des dents postérieures sont susceptibles
d’être plus influencées par des facteurs épigéné-
tiques et/ou socio-environnementaux lors de leur
croissance. Concernant la face, de plus en plus
d’étude ont mis en évidence une héritabilité
importante de la hauteur faciale (Cole et al.,
2017 ; Martínez-Abadías et al., 2009). Bien que
présentant des aspects innovants, nos résultats
s’intègrent également dans l’état de l’art. Une
plus grande influence des adaptations fonction-
nelles ou environnementales sont suggérées
pour les métriques mandibulaires et dentaires
générales à l’échelle du Pacifique, comme à
l’échelle mondiale.

Les données acquises et les résultats extraits
de cette analyse introductive nous ont permis
de valider la méthodologie employée pour infé-
rer les affinités biologiquesdes individus anciens
à partir d’une description morphométrique, en
prouvant que les variations génomiques sont
bien corrélées aux variations phénotypiques à
l’échelle du Pacifique. Ces observations mettent
en lumière la possibilité d’utiliser des modules
anatomiques d’intérêt pour reconstruire les
affinités populationnelles des individus anciens
d’Océanie, tel que la face et les dents polaires.
Ce fait implique qu’il n’est pas nécessaire de
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disposer d’un bloc cranio-dentaire complet pour
avoir un bon aperçu des variations génétiques
neutres, et permet de palier une contrainte
majeuredes analysesmorphométriques : celle de
la conservation physique des éléments ostéolo-
giques.

Axe 2 : Intérêt d’une approche croisée
pour accéder à la diversité biologique
des individus anciens.

Les distances biologiques entre les popula-
tions modernes d’Asie et d’Océanie, observées à
partir de notre étude et de la littérature, révèlent
que l’histoire des peuplements est le principal
facteur expliquant les variations biologiques
dans ces régions. Par exemple, des matrices de
distances révèlent des similitudes morpholo-
giques et génétiques entre des populations
d’Asie et de Polynésie, pourtant séparées de plus
d’une dizaine de milliers de kilomètres. Une
situation mainte
fo i s exp l i quée
dans la littérature
avec un exemple
type, celui d’un
haplogroupe par-
tagé entre asiati-
ques et polyné-
s i ens (B4a1a )
en raison d’an-
cêtres communs,
originaires d’Asie du sud-est (représentés par les
groupes Lapita) (Kayser et al., 2006 ; Melton
et al., 1995).

La biologie des populations du Vanuatu appa-
rait comme la résultante d’une stratification de
vaguesdepeuplements depuis 3000ans, bienque
les détails de ce processus restent encore large-
ment méconnus. En effet, le modèle de peuple-
ment actuel comporte encore de nombreuses
imprécisions en étant limité par la faible repré-
sentativité des échantillons anciens et par une
visionsimplifiéedesmigrations, souventdécrites
comme des vagues homogènes d’individus parta-
geant une origine commune (Posth et al., 2019).
Cette approche ne reflète pas la complexité des
dynamiques migratoires, qui incluent des trajec-
toires variées, des temporalités distinctes et des
effectifs fluctuants (Gregoricka, 2021 ; Zinger
et al., 2020). Un exemple clé est la transition
entre les périodes Lapita et post-Lapita, sujette à
débat. Certains chercheurs soutiennent l’hypo-

thèse de vagues multiples, marquées par un rem-
placement abrupt des populations Lapita par des
groupes papous, venus du nord de la Mélanésie
(Lipson et al., 2018). D’autres privilégient une
transitionbiologiqueprogressive, dont l’ampleur
et les modalités restent incertaines (Posth et al.,
2018). La question de l’apparition des compo-
santes « papoues » au Vanuatu, entre 3000 et
2500 BP, demeure particulièrement énigma-
tique.

Une approche croisée préliminaire a permis de
synthétiser les proportions des composantes bio-
logiques affiliées aux groupes nord-mélanésien
de la PapouasieNouvelle-Guinée, en utilisant à la
fois des donnéesmorphologiques et des analyses
d’ADN anciens (Figure 3 A et B). Les propor-
tions observées à partir de la morphométrie ont
été acquises par des analyses discriminantes
linéaires. Celles quantifiées à partir des analy-
ses moléculaires, ont été estimées par modèle

de datation de l’ad-
mixture génétique
(qpAdm). Ces mé-
thodes permettent
de quantifier les
affinitésbiologiques
d’un individu en
comparant ses
données à celles
d’autres popula-
tions. Quand elles

étaient disponibles, les données issues de la mor-
phométrie du calvarium, de la mandibule et des
dents, ainsi que les données issues de l’ADN
ancien ont été enregistrées pour 71 individus
archéologiques du Vanuatu.

Par comparaison, les différentes publications
depuis 2016, compare au maximum une quin-
zaine d’individus anciens (originaires du
Vanuatu),menant à une information très réduite
de la diversité biologique (Lipson et al., 2020,
2018 ; Posth et al., 2018 ; Skoglund et al., 2016 ;
Valentin et al., 2016 ; Zinger et al., 2024, 2019).
Différents ratios d’individus sont observables
selon laméthodeappliquée, desdonnéesmorpho-
métriques et moléculaires sont accessibles pour
17 individus, des données moléculaires seules
pour 13 individus et des données morphomé-
triques seules pour 41 individus.

L’évolution des composantes « papoues »,
reconstruite à partir de notre synthèse, semble

“L’histoire des migrations est essentielle
car elle représente le récit des chemins
parcourus par l’humanité, faits d’exodes,
de rencontres, de découvertes et
d’adaptations, révélant la richesse des
liens qui unissent les peuples à travers
le temps et les continents.”
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Figure 3 : (A) : Pourcentage d’affinités biologiques associées aux groupes du Nord de la Mélanésie, soit de
Papouasie Nouvelle-Guinée pour différents types de données : ADN ancien (SNPs) (QpAdm) ; métriques
crâniennes ;métriquesmandibulaires etmétriques dentaires (LDA). Chaque étoile représente le pourcentage
de composantes papous pour chaque individu archéologique (n=71), rangés dans un ordre chronologique, du
plus ancien à droite et du plus récent à gauche.
(B) : Boite à moustache pour visualiser la distribution des pourcentages d’affinités biologiques associées aux
groupes du Nord de la Mélanésie, soit de Papouasie Nouvelle-Guinée pour différents types de données : ADN
ancien (SNPs) (QpAdm) ; métriques crâniennes ; métriques mandibulaires et métriques dentaires (LDA).
Chaque boite est associée à une période chronologique afin d’observer l’évolution des composantes papoues
à travers le temps.
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suivre un schéma identique d’une observation
biologique à l’autre (i.e. adn ancien ; calvarium,
odontométrique ; mandibule) : des composantes
très basses lors du peuplement initial (3000-
2700 BP) et une hausse drastique à partir de
2500 BP. Un modèle similaire à ce qui est connu
et décrit par la littérature (Lipson et al., 2018 ;
Posth et al., 2018). Selon les individus inclus et
les données observées, l’évolution des compo-
santes papoues semble croitre progressivement,
menant à l’idée d’une évolution progressive et
non d’un remplacement abrupt de la population
Lapita par des groupes venus du Nord de la
Mélanésie. Cette augmentation progressive est
observable avec les métriques mandibulaires
(Figure 3-A et B). Deux individus étudiés par
leur mandibule (Teouma 10D et 29 E) évoque la
présence de composantes papoues, dans de très
grandes proportions, dès les premières périodes
du peuplement (Figure 3-A). Ce résultat révo-
querait l’idée d’une entité Lapita biologiquement
homogène et exclusivement venue d’Asie
(Bellwood, 2004). Néanmoins, ce résultat est à
prendre avec précaution, car le premier axe de
notre étude a révélé que la mandibule n’était pas
lemeilleurmarqueuranatomiquerefletdesvaria-
tions génétiques. Nous manquons de comparai-
son pour appuyer les affinités papoues de ces
individus, car les données d’autres observations
(moléculaires ou morphométriques) sont inexis-
tantes ou non acquises.

L’évolution des proportions des composantes
papoues depuis 3000 ans, selon différents
prismes bio anthropologiques, met en valeur la
sensibilité des modèles reconstruits par rapport
à la diversité biologique montrée par les indivi-
dus échantillonnés. C’est à dire que ce n’est pas
tant le nombre d’individus analysés qui importe,
maisplutôt laprobabilitéd’intégrerdes individus
présentant des phénotypes et des génomes
variés. Dans notre cas, ce sont les différents jeux
de données, issues d’observations biologiques et
de méthodes différentes, qui nous donne accès à
cette diversité.

Il est intéressant d’observer que le modèle
raconté par l’ADN ancien est plus simpliste que
les modèles décrits par la morphologie de trois
éléments anatomiques (Figure 3-B). Par
exemple, les modèles décrits par la morphologie
du calvarium et des dents montrent la présence
d’individus qui présentent des composantes

papoues dans de très faibles proportions à partir
de 1300BP (Figure3-AetB). Ces individus sont
peut-être associés aux migrations polynésiennes
documentées par d’autres disciplines à partir de
1100 BP (Feinberg and Scaglion, 2012 ; Kirch,
1984). Ces individus de faibles proportions
papoues sont inexistants pour les modèles
décrits par la mandibule et l’ADN ancien, qui
inclut pourtant des individus de localité géogra-
phique et depériodes chronologiques similaires à
ceux analysés par la morphométrie du calvarium
et des dents. La taille de l’échantillon analysé, ou
du nombre d’individus inclus, ne semble pas
avoird’effet sur ladiversité observéeenraisondu
faible écart du nombre d’individus entre les dif-
férents types de donnés (n=13, aADN ; n=21,
mandibules ; n=24, calvarium ; n=20, odontomé-
triques).

Ces résultats ouvrent de nouvelles perspec-
tivessur lesdynamiquesmigratoiresauVanuatu,
remettant en cause le consensus d’unemigration
Lapita homogène. Ils suggèrent la possibilité
d’une population intégrant des individus papous
ou métissés, dès les premières phases du peuple-
ment. Notre question est de confirmer cette pré-
senceetd’en interroger lesmodalités :deuxmobi-
lités distinctes (Lapita et Papoue) ou une unique
mobilitéLapitahétérogène (présenced’individus
asiatiques et métissés) et si oui, quel serait les
lieux de l’admixture (en PNG ou au Vanuatu).
L’analyse d’individus archéologiques inédits du
Vanuatu, ainsi que l’extension de l’analyse à des
individus issus d’autres régions d’Asie du Sud-
Est et du Pacifique, permettra de tester diffé-
rentes trajectoires de peuplements depuis l’Asie
du Sud-Est jusqu’au Vanuatu.

Conclusion :
A travers ces différentes recherche, nous met-

tons en évidence l’intérêt d’une approche croisée
intégrant différentes données de nature bio-an-
thropologiques pour répondre à des thématiques
des sciences biologiques, humaines et sociales.
Uneréflexionprolongéesur l’originedesdonnées
utilisées (recherche de provenance archivis-
tique), sur la manière dont elles interagissent
entreelles (étudesdecorrélation)et sur leurcapa-
cité à caractériser biologiquement les individus
anciens du Vanuatu (reconstruction de l’histoire
des peuplements) constitue une approche glo-
bale, aboutissant à des résultats originaux ayant
unimpactsurdiverses thématiquesderecherche.
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L’étude morphologiques et génétiques des popu-
lations d’Asie et d’Océanie, permet de compren-
dreque l’histoiredespeuplements est leprincipal
facteur à l’origine de la diversité biologique
humaine actuelle d’Océanie. Les analyses croi-
sées permettent de caractériser des phéno-
mènes complexes liés à l’évolution des compo-
santes biologiques au sein des populations
(admixtures, remplacement, ...). Ces observa-
tions soulignent l’importance d’une approche
intégrée, combinant données morphométri-
ques, ADN ancien et recherches contextuelles,
pour affiner notre compréhension des trajec-
toires migratoires complexes dans le Pacifique à
travers l’ensemblede ladiversité biologiquemon-
trépar les individusanciens.L’histoiredesmigra-
tionsest essentielle carelle représente le récitdes
chemins parcourus par l’humanité, faits
d’exodes, de rencontres, de découvertes et
d’adaptations, révélant la richesse des liens qui
unissent les peuples à travers le temps et les
continents.
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Introduction:

The study of human settlements in the
islands of Vanuatu, located in Melane-
sia within Oceania, relies on twomajor
disciplines in physical anthropology:
genetics and morphometrics (Lipson

et al., 2020; Valentin et al., 2016). Genetics exa-
mines variations in DNA sequences, while mor-
phometrics focuses on the anatomical shapes of
cranial structures. Both disciplines help identify
heritable biological traits, which serve as
valuable biomarkers for establishing relation-
ships between individuals and/or populations
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(Cramon-Taubadel, 2014; Reyes-Centeno et al.,
2017; Roseman and Weaver, 2007). These mar-
kers provide crucial insights into biological affi-
liations, offering key information to trace human
migrations and population interactions (Duggan
et al., 2014;Kayser et al., 2008;Matsumura et al.,
2019; Pietrusewsky and Douglas, 2016).

Although genetics and morphometrics share
the common goal of understanding the origins
and evolution of human populations in Oceania,
they are often conducted independently. Well-
preserved skeletal remains do not always allow
for the extraction of biomolecules, just as usable
biomolecules do not necessarily come from indi-
viduals in goodphysical condition.Whenconduc-
ted separately, molecular and morphological
approaches inevitably exclude a significant num-
ber of individuals due to preservation issues,
leading to a potentially biased understanding of
past population biology (Bedford et al., 2018).

Bothmolecularandmorphometricapproaches
generally support a three-phase model of human
settlement in Vanuatu before European contact
(Figure 1). The first phase, around 3,000 years
ago, corresponds to the initial colonization of

Vanuatu by groups from Southeast Asia associa-
ted with the Lapita culture, who exhibited predo-
minantly Asian biological traits (Skoglund et al.,
2016; Valentin et al., 2016). The second, Post-
Lapita phase, approximately 2,500 years ago,
marks the arrival of ”Papuan“ groups with dis-
tinct biological traits linked to late Pleistocene
Melanesian populations (Lipson et al., 2018;
Posth et al., 2018;Zinger et al., 2019). Finally, the
most recent phase (400–150 BP) reflects
multiple dispersions from Polynesian islands,
identified through biological affinities with
these insular populations (Lipson et al., 2020;
Zinger et al., 2024).However, thismodel remains
imprecise, as the limited availability of samples
leads toanoversimplifiedviewofmigrationdyna-
mics.

This limitationcanbeaddressedbycombining
data from molecular and morphometric
methods, analyzed on different individuals but
within the same chronological and cultural
context. Such an approach increases the number
of individuals studied and provides a more com-
prehensive representation of the population,
thereby enriching our understanding of its his-
tory.

Figure 1: Summary of settlement patterns based on bioanthropological analyses of ancient individuals from
Vanuatu and the questions they raise: group origins, migration trajectories, and interaction phenomena.
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In this context, this article explores the poten-
tial of an interdisciplinary approach combining
molecular and morphometric data, structured
around twomain research axes. The first focuses
on human biology and examines the correlations
between genomic variations and cranial morpho-
logical differences in modern populations from
Asia and Oceania. The second falls within the
scope of social sciences and contributes to the
understanding of ancient population settlements
in Oceania. These two research directions are
developed in detail, with a presentation of the
methods used, the results obtained, and the dis-
cussions they generate.

Axis 1: Degree of correlation between
cranio-dental morphology and genomics
in the Pacific region

Studies combining genotype and phenotype
highlight correlations between neutral genetic
expressions and the morphological characteris-
tics of certain cranio-dental structures (e.g., the
face, cranial base,mandible, and teeth) (Cramon-
Taubadel, 2014; Reyes-Centeno et al., 2017). Pre-
vious research has primarily focused on modern
populations at a global scale, covering a wide
range of geographically distant groups that exhi-
bit significant biological diversity (Harvati and
Weaver, 2006; Rathmann et al., 2023). While
these studies have yielded promising results,
regional-scale analyses remain limited and often
struggle to establish clear relationships between
genotype and phenotype (Herrera et al., 2014;
Hubbard et al., 2015; Martínez-Abadías et al.,
2009; Ricaut et al., 2010). In particular, the low
biological diversity of studied populations may
hinder the detection of such correlations. There-
fore, inter-population diversity appears to play a
key role in influencing the degree of correlation
between genetic and morphometric distances,
making it a crucial factor in these analyses.

Exploring the relationship between phenotype
and genotype at the Pacific scale provides an
opportunity to compare global observations
through a regional lens. The standard methodo-
logical approach involves using correlation tests
(i.e., statistical measures of the relationship
between two variables) to compare inter-
population distances calculated from different
datasets (Figure 2-C and D) (Rathmann et al.,
2017; Rathmann and Reyes-Centeno, 2020).
These datasets form ”distance matrices“ (or

tables comparing differences between popula-
tions) based on genomic data (8,567 neutral
SNPs extracted from 804 individuals) and mor-
phometric data (47 linear measurements of the
cranio-dental complex from 547 individuals)
(Figure 2-B). Both datasets originate from the
same14modernpopulations ofAsia andOceania
(Figure 2-A). To determine which cranial region
exhibits the strongest correlation with genetic
distances, multiple matrices can be generated
using different cranio-dental structures (e.g., cra-
nial base, face, teeth, mandible, etc.).

As with other studies in this field, these two
datasets arenotdirectlymatched: the individuals
from whom morphometric data were obtained
arenot the sameas those fromwhomgeneticdata
were extracted. To minimize this bias, I conduc-
ted in-depth archival research to verify the geo-
graphic origins of the cranio-dental elements.
This effort allowed for an update in the location
data for 84% of the studied specimens, ensuring
a stronger geographic match between genetic
and morphometric samples. These findings
highlight the critical need for contextualizing
anthropological museum collections through
interdisciplinary approaches that integrate
archival and bioanthropological data.

For populations from Asia and Oceania, posi-
tive correlations between genomic and morpho-
metric data were observed (Figure 2-C), sugges-
ting thatmorphological variations reflect genetic
variations at a regional scale, despite the biolo-
gical proximity of the studied populations. Howe-
ver, different degrees of correlation were found
across various cranio-dental structures. In des-
cending order, the strongest correlations were
observed in polar teeth (i.e., canines, first premo-
lars, and molars), the entire skull (Figure 2-D),
and the face (Figure 2-C). The mandible and
teeth, when considered as a whole, exhibited the
weakest correlations with genomic data.

These findings contribute to ongoing debates
regarding the role and relevance of different
cranial regions in reflectingneutral genetic varia-
tions. The regions considered most reliable for
preserving genetic signals vary among studies.
Indeed, the way genetic characteristics influence
the structure of cranial regions—whether deve-
lopmental or functional—remains poorly unders-
tood (Cardini and Elton, 2008; Carson, 2006;
Cole et al., 2017; Stojanowski et al., 2018).
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Figure 2: (A): The 14modern populations studied are represented by two types of data: Morphometric data:
42 measurements taken on the skull and teeth of each individual (547 individuals from the MNHN
anthropological collections). Genomic data: DNA sequences containing 8,567 genetic variations (SNPs) for
each individual (1,033 genomes sourced from the scientific literature).
(B): Construction of six population distance matrices based on different cranio-dental measurements. These
matrices are then compared to an inter-population genetic distance matrix (calculated using the FST
coefficient) to assess their consistency.
(C): Graph illustrating the results of a Pearson correlation test. This test compares the distances between
populations in two different matrices to determine their coherence. The vertical axis shows the correlation
levels between thegenetic distancematrix and the variousmorphometricmatrices.Avalue close to0 indicates
no correlation, while a value close to +1 or -1 suggests a strong relationship between the two datasets. NS
(Non-Significant): Indicates that the obtained value is not statistically reliable and should not be considered.
(D):Example of a correlation between amorphometric distancematrix (based on cranialmeasurements) and
a genetic distance matrix (neutral genomic variations). The coefficient r=0.55 indicates a moderate
correlation. Each point on the graph represents a comparison between two populations, and the regression
line illustrates the overall trend.
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Research has shown that the bony labyrinth,
cranial base, and neurocranium exhibit stronger
correlations with genetic differences than other
cranial regions (Harvati andWeaver, 2006; León
et al., 2018; von Cramon-Taubadel, 2009). Addi-
tionally, studieshavehighlighted thegenetic rele-
vance of dental traits, as their shapes and struc-
tures, often well-preserved in archaeological
contexts, provide valuable insights into the evo-
lutionary history of primates, both human and
non-human (Ackermann and Cheverud, 2004;
Cheverud and Buikstra, 1981; Rathmann and
Reyes-Centeno, 2020). In contrast, other cranial
regions, such as the face andmandible, are more
influenced by environmental and lifestyle fac-
tors. These areas undergo morphological
changes in response to dietary habits and phy-
siological stressors (Cramon-Taubadel, 2011;
Sella-Tunis et al., 2018; Siebert and Swindler,
2002). Furthermore, biological factors such as
age (ontogeny) and sex (sexual dimorphism)may
also affect the shape of these structures.

However, our results at the Pacific scale differ
slightly from global population studies. They
highlight the importance of often-overlooked
anatomical structures, such as polar teeth and
the face. Polar teeth, under strict genetic control,
exhibit less morphogenetic variability than
neighboring teeth (second premolars and
molars) due to their functional importance
(Greene, 1967; Kieser, 1986; Paul et al., 2023).
These teeth play a crucial role in determining the
shape and size of posterior teeth along the dental
arch. In contrast, the morphology of posterior
teeth ismore likely to be influenced by epigenetic
and socio-environmental factors during growth.

Regarding the face, increasing evidence sug-
gests that facial height has a high degree of
heritability (Cole et al., 2017; Martínez-Abadías
et al., 2009). While our findings introduce new
perspectives, they remain consistent with the
existing literature. Functional and environmen-
tal adaptations are suggested to play a greater
role in mandibular and general dental metrics at
both the Pacific and global scales.

The acquired data and results from this intro-
ductory analysis validate the methodology used
to infer the biological affinities of ancient indivi-
duals through morphometric descriptions,
demonstrating that genomic variations are
indeed correlated with phenotypic variations in

the Pacific region. These findings emphasize the
possibility of using specific anatomical struc-
tures, such as the face and polar teeth, to recons-
truct population affinities of ancient Oceanian
individuals. This suggests that a complete cranio-
dental complex is not necessary to obtain a
reliable overview of neutral genetic variations,
addressing a major limitation in morphometric
analyses: the physical preservation of skeletal
elements.

Axis 2: The Value of an Interdisciplinary
Approach in Accessing the Biological
Diversity of Ancient Individuals

Biological distances among modern popula-
tions from Asia and Oceania, as observed in our
study and previous literature, suggest that
human settlement history is the primary factor
shaping biological variation in these regions. For
instance, distancematrices revealmorphological
and genetic similarities between populations
from Asia and Polynesia, despite their geogra-
phic separation by more than ten thousand kilo-
meters. This pattern has been frequently dis-
cussed in the literature, often exemplified by the
shared haplogroup B4a1a between Asian and
Polynesian populations, which is attributed to
common ancestors originating from Southeast
Asia, represented by the Lapita groups (Kayser
et al., 2006; Melton et al., 1995).

The biological history of Vanuatu appears to be
the result of multiple waves of migration over the
past 3,000 years, although many aspects of this
process remain largelyunknown.Thecurrent sett-
lement model still contains significant uncertain-
ties due to the limited representativeness of
ancient samples and a simplified view of migra-
tion, often described as homogeneous waves of
individuals sharing a common origin (Posth et al.,
2019). This perspective does not fully capture the
complexity of migration dynamics, which include
varied trajectories, distinct timelines, and fluctua-
ting population sizes (Gregoricka, 2021; Zinger
et al., 2020). A key debate revolves around the
transition between the Lapita and post-Lapita
periods. Some researchers argue for multiple
migrationwaves, characterized by a sudden repla-
cement of Lapita populations by Papuan groups
arriving from northern Melanesia (Lipson et al.,
2018). Others propose a more gradual biological
transition, the scale and mechanisms of which
remain uncertain (Posth et al., 2018). The emer-
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gence of Papuan genetic components in Vanuatu
between 3,000 and 2,500 BP remains particularly
enigmatic.

A preliminary interdisciplinary approach
allowed us to synthesize the proportions of bio-
logical components linked to northern Melane-
sian groups from Papua New Guinea by integra-
ting both morphological data and ancient DNA
analyses (Figure 3A and B). The proportions
derived from morphometric analysis were obtai-
ned using linear discriminant analysis, while
those estimated from molecular data were infer-
red using genetic admixture dating models
(qpAdm). These methods quantify the biological
affinities of an individual by comparing their data
to reference populations. When available,
morphometric data from the calvarium, man-
dible, and teeth, along with ancient DNA data,
were recorded for
71 archaeological
individuals from
Vanuatu.

By comparison,
since 2016, most
studies on ancient
Vanuatu popula-
tions have ana-
lyzed a maximum
of 15 individuals,
leading to a highly limited understanding of bio-
logical diversity (Lipson et al., 2020, 2018; Posth
et al., 2018; Skoglund et al., 2016; Valentin et al.,
2016; Zinger et al., 2024, 2019). Different propor-
tions of individuals were included depending on
themethodapplied: combinedmorphometricand
molecular data were available for 17 individuals,
molecular data alone for 13 individuals, andmor-
phometric data alone for 41 individuals.

The evolution of Papuan genetic components,
reconstructed from our synthesis, appears
consistent across different biological datasets
(i.e., ancient DNA, calvarium, odontometric
data, and mandible metrics). The initial settle-
ment (3,000–2,700 BP) exhibited very low
Papuan components, followed by a sharp
increase around 2,500 BP—a pattern similar to
that described in the literature (Lipson et al.,
2018; Posth et al., 2018). Depending on the indi-
viduals included and the data observed, the
increase in Papuan ancestry suggests a gradual
integration rather than a sudden replacement of

the Lapita population by northern Melanesian
groups. This gradual shift is particularly evident
in mandibular metrics (Figure 3A and B).

Notably, two individuals analyzed through
their mandibles (Teouma 10D and 29E) show a
high proportion of Papuan ancestry from the
earliest settlement phases (Figure 3A). This
finding challenges the assumption of a biologi-
cally homogeneousLapita population exclusively
originating from Asia (Bellwood, 2004). Howe-
ver, this result should be interpreted with cau-
tion, as our first research axis indicated that the
mandible is not the most reliable anatomical
marker for reflecting genetic variations. Additio-
nally, there is a lack of comparative data to
confirm the Papuan affinities of these indivi-
duals, as correspondingmolecular ormorphome-
tric data remain unavailable or uncollected.

The evolution of
Papuan compo-
nents over the past
3,000years, as exa-
mined through dif-
ferentbioanthropo-
logicalapproaches,
highlights the sen-
sitivity of recons-
tructed models to
thebiologicaldiver-

sity of the sampled individuals. In other words,
the key factor is not necessarily the number of
individuals analyzed but rather the ability to
incorporate individuals with diverse biological
backgrounds. In this case, the combination of
different datasets from distinct biological
observations and methods allows access to this
diversity.

Interestingly, the model derived from ancient
DNA appears more simplistic than those based
on cranial and dental morphology (Figure 3-B).
For example, cranial and dental morphology
models suggest the presence of individuals with
very low proportions of Papuan components as
early as 1300 BP (Figure 3-A and B). These
individuals may be linked to Polynesian migra-
tions, which are documented by other disciplines
from 1100 BP onwards (Feinberg and Scaglion,
2012; Kirch, 1984). However, individuals with
low Papuan proportions are absent in the man-
dibular and ancient DNA models, even though
these datasets include individuals from similar

“Migration history is essential as it
represents the story of humanity’s
movements—marked by exoduses,
encounte rs , d i scover ies , and
adaptations—revealing the deep
connections that unite populations across
time and continents.”
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Figure 3: (A): Percentage of biological affinities associated with Northern Melanesian groups, specifically
Papua New Guinea, based on different types of data: Ancient DNA (SNPs) (QpAdm); Cranial metrics;
Mandibular metrics and Dental metrics (LDA). Each star represents the percentage of Papuan components
for an individual archaeological sample (n=71), arranged chronologically from the oldest on the right to the
most recent on the left.
(B): Box plot illustrating the distribution of biological affinity percentages linked to Northern Melanesian
groups (PapuaNewGuinea) based ondifferent types of data: AncientDNA (SNPs); (QpAdm); Cranialmetrics;
Mandibular metrics and Dental metrics (LDA). Each box represents a chronological period, allowing us to
observe the evolution of Papuan components over time.
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geographic locations and chronological periods
as those analyzed through cranial and dental
morphometry. The sample size and the number
of individuals analyzed do not seem to signifi-
cantly affect the observed diversity, as the diffe-
rences in sample size across data types remain
relatively small (n=13, ancient DNA; n=21, man-
dibles; n=24, crania; n=20, dental metrics).

These findings open new perspectives on
migration dynamics in Vanuatu, challenging
the idea of a homogeneous Lapita migration.
They suggest the possibility of early arrivals
involving individuals with Papuan ancestry or
mixed backgrounds. The key question is to
confirm this presence and explore its nature:
were there two distinct mobility waves (Lapita
and Papuan), or was the Lapita migration itself
heterogeneous, including both Asian and mixed
individuals? Furthermore, where did admixture
occur, in Papua New Guinea or Vanuatu? Future
analysis of unpublished archaeological indivi-
duals from Vanuatu, along with an expanded
study including populations from other regions
of Southeast Asia and the Pacific, will help test
different migration trajectories from Southeast
Asia to Vanuatu.

Conclusion
Through these various studies, we emphasize

the importance of a cross-disciplinary approach
integrating multiple types of bioanthropological
data to address key questions in biological,
human, and social sciences. A deeper reflection
on data provenance (archival research), the inte-
ractions between different datasets (correlation
studies), and their capacity to characterize
ancient individuals from Vanuatu (reconstruc-
ting population history) allows for a more com-
prehensive analysiswith novel insights spanning
multiple research fields. The combined study of
the morphometric and genetic diversity of popu-
lations from Asia and Oceania confirms that
migration history is the primary factor shaping
the current biological diversity ofOceania.Cross-
analysis of different datasets helps characterize
complex phenomena such as admixture and

population replacement. These findings unders-
core the importance of an integrated approach,
combining morphometric data, ancient DNA,
and contextual research, to refine our understan-
ding of complex migration trajectories in the
Pacific by considering the full biological diversity
observed among ancient individuals. Migration
history is essential as it represents the story of
humanity’s movements-marked by exoduses,
encounters, discoveries, and adaptations-revea-
ling the deep connections that unite populations
across time and continents.
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