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ACTIVITES DE LA FONDATION FYSSEN

La FONDATION FYSSEN a pour objectif de promouvoir la recherche et I«étude scienti“que
des mécanismes logiques du comportement chez les étres vivants et leur développement
ontogénétique et phylogénétique. Elle seintéresse plus particulierement aux processus
cognitifs chez l*shomme et chez les animaux, ainsi queaux fondements biologiques et culturels
de ces processus.

Cette Fondation soutient toutes les recherches qui permettront de rendre rigoureux et précis
ce domaine fondamental quifaitappel a des disciplines telles que Iséthologie, la paléontologie,
lsarchéologie, lsanthropologie, la psychologie, la logique et les sciences du systéme nerveux.

La Fondation Fyssen a été reconnue deutilité publique par décret du 20 mars 1979 et porte
le nom de son Fondateur, Monsieur Fyssen, intéressé depuis toujours par la compréhension
scienti“que de ces questions.

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

LaFondation Fyssenamis au pointun dispositif original pour soutenir les sciences cognitives
dans les domaines dé“nis plus haut. Il comprend :

... dea\LLOCATIONS POST-DOCTORALES, qui permettent la formation de jeunes cher-
cheurs francais ou étrangers, titulaires deun doctorat étranger, qui souhaitent réaliser leur
projet dans des laboratoires en France ou a des chercheurs, francais ou étrangers et titulaires
deun doctorat francais, qui souhaitent réaliser leur projet dans un laboratoire étranger ;

... deSUBVENTIONS DE RECHERCHE, destinées a des chercheurs francais ou étrangers,
pour réaliser un projet scienti“que collectif au sein deun laboratoire deaccueil en France dont
leactivité entre dans les objectifs de la Fondation ;

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

... de€OLLOQUES, desSEMINAIRES, desPUBLICATIONS sur des thémes jugés impor-
tants pour atteindre les buts de la Fondation ;

... la parution annuelle des\®NALES FYSSEN » qui comportent des articles originaux
dans les domaines soutenus par la Fondation ;

... UNPRIX SCIENTIFIQUE INTERNATIONAL destiné a couronner une découverte, ou
leensemble deune ceuvre scienti“que, ayant contribué deune maniere décisive aux progres de
la connaissance dans les domaines de recherche soutenus par la Fondation. Ce Prix est
attribué chaque année a un chercheur de réputation internationale.

Leensemble de ce dispositif doit permettre a la Fondation Fyssen de soutenir e cacement la
recherche dans les sciences cognitives. Pour sa mise en ceuvre, la Fondation dispose deun
Conseil deAdministration composé de scienti“ques, juristes, “nanciers et hauts fonction-
naires, et deun Conseil Scienti“que.

Le Conseil Scienti“que est chargé de lancer les appels a projets, d-évaluer la qualité des
dossiers qui lui sont soumis, de suivre le déroulement des travaux qui bené“cient du soutien
de la Fondation et en“n de désigner le lauréat du Prix International de la Fondation Fyssen.
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ANTHROPOLOGIE SOCIALE

La mémoire du don

Lisa RENARD

Docteure en anthropologie sociale et culturelle / Muséologue /
Chargée de cours a I'Université de Strasbourg.

Chercheuse associée au Stout Research Centre, Museum
and Heritage Studies,
Victoria University of Wellington, Aotearoa Nouvelle-Zélande.

Chercheuse associée au laboratoire interdisciplinaire en études culturelles
(LINCS) CNRS-Université de Strasbourg, France (UMR 7069).

Résumé

Créés par les ancétres et transmis aux vivants de génération en génératiorntamga(trésors
ancestraux ma ori) sont des entités hautement valorisées dans le monde ma ori. Les spécialistes de la
coutume leur reconnaissent une valeur mémorielle et une agentivité relationnelle qui ssexpriment au
sein deun systéme de don et de contre-don qui a beaucoup intéressé les anthropologues, de Mauss a
Graeber. Cetarticle réenvisage lemongeet la question dithaua la lumiére deune étude de cas centrée
sur le contexte deacquisition deun ensembledengaactuellement conservés au musée du quaiBranly
- Jacques Chirac. Entrés dans les collections francaises a la suite du voyage de Dumont deUrville le
long des cotes néo-zélandaises en 1827,taeagaportent en eux des mémoires qui sommeillent
depuis plus de deux cents ans. En axant notre étude sur « la mémoire du don », nous examinons a la
fois le systeme deéchange ma ori et les techniques mnémoniques employées par les experts ma ori, le
chercheurs et les professionnels des musées qui souhaitent réveiller ces mémoires, tout en revisitant
les travaux de Mauss.

Mots-clés :
Ma ori, Aotearoa Nouvelle-Zélande, FranEapnga Mémoire, Mauss

The Memory of the Gift

Abstract

Created by ancestors and passed down to the living from generation to generation, taonga
(Ma ori ancestral treasures) are highly valued entities in the Ma ori world. Experts in Ma ori customs
recognise their signi“cance in terms of memory and relational agency, which is expressed within a
system of gift-giving and counter-gift-giving that has greatly interested anthropologists, from Mauss
to Graeber. This article re-examines taonga and the question of hau in light of a case study focusing
on the context of acquisition of a collection of taonga currently housed at the musée du quai Branly-
Jacques Chirac. Brought into French collections following Dumont deUrvillees voyage along the New
Zealand coast in 1827, these taonga hold memories that have been dormant for over two hundred
years. By focusing on « the memory of the gift », we examine both the Ma ori exchange system and the
menmonic techniques used by Ma ori experts, researchers and museum professionals who wish to
revive these memories, while revisiting the work of Mauss.

Keywords:
Ma ori, Aotearoa New Zealand, France, Taonga, Memory, Mauss
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ANTHROPOLOGIE SOCIALE

Introduction plusieurs heures a travailler auprés de trésors

e 16 septembre 2024, au musée du quafNcestraux dontlesmémoires émergentpeuapeu
Branly - Jacques Chirac (m@B-JC) adu contact de leurs descendants venus du pays du

Paris, alors que Naomi Aporo Mani- /0ng nuage blanc : Aotearoa. A
hera et Hamuera Manihera sont  Cesmoments de rencontre entre les ancétres et

accueillis par les conservatrices Sté-les vivants, tres courants dans le monde ma ori,

phanie Leclerc-Ca arel et Magali Melandri, dans sontrarissimes en Europe. La présence de Naomi
leune des salles de consultation, une dizaine dé&t Hamuera au mgB-JC traduit la volonté des
trésors ancestraux ma @iftaongd sont disposés €xperts ma ori de retrouver la trace désonga
sur deux larges tables blanches (Image 1). Emporqui ont quitté leur pays. Elle illustre égale-
tés en France par Jules Dumont deUrville et sonment lsimportance de l-engagement des équipes
équipage a la suite de leur voyage de trois mois anuseéales a‘n de garantir lacces des populations
bord deL’Astrolabe en 1827, le long des cotes autochtones aux objets créés par leurs ancétres.
néo-zélandaises, cémongasommeillent dans les Elle souligne en outre la nécessité pour les profes-
collections muséales depuis prés de deux siécle§ionnels des musées de travailler avec des experts
En entrant dans la salle, Hamuera entame unea_lutochtones a“n de faire la I_u_mlere sur la circula-
incantation Q(arakia) qu|ag|tte| un chant doappe| tion et le contexte d-af:qUISItlon de ces trésors
a“n de signaler notre arrivée aux ancétres pré- ancestraux dans une démarche de « recherche de
sents. Ce type deincantation, qui pré“gure toute Provenance » (Henare Salmond 2005 ; McCarthy
rencontre entre la société des vivants etle cosmo£007 ; Nyssen 2026 ; Tamarapa 2024). _
dans le monde ma ori, permet aux experts en Avant_cette rencon_tre entre Hamuera, Naomi,
rituels de saluer les entités en présence, humaiStéphanie et Magali, et tout au long de ma
nes et non humaines, dont lesaonga a‘n  recherche postdoctorale alsuniversité dsAuckland

de les remercier deaccueillir les vivants et leur (2023-2025), je me suis intéressée aux quali-
demander de veiller sur les personnes présent€s mnemoniques des trésors ancestraux ma ori

tes. Leambiance, jusquealors détendue, devienftaongg conservés dans les musees francais. La
solennelle. guestion suivante seest alors posée : a“n deo rir

.une analyse plus “ne du don ma ori, ne faudrait-il

Dés lors, nous sommes invitées par Hamuera P N P A .
O . . L4 9|8 « » °
pénétrer dans ce que je nomme « leespace soc?EgSS Interes lamemoire du don » plutotqu-a

cosmique ma ori » (Renard 2020). Il seagit deu
cadre de pensée et deactions qui, en context®e Best a Stewart en passant par Mauss,
cérémoniel ma ori, permet a la société des vivantsVeiner et Tapsell : la question du hau

et au cosmos de se rejoindre dans un espace Depuis les travaux deElsdon Best en 1909,
propre qui neest pas limité par des frontieres gyivis de ceux de Marcel Mauss en 1925, le
geographiques ou temporelles. A lsintérieur de cesystéme de circulation deongaa grandement
cadre, les deux cents ans qui separentles dernierntéressé les ethnologues et les anthropologues
moments oli cesaongaont été entourés de la (Firth 1959 [1929] ; Godelier 1996 ; Graeber
langue ma ori et le présent se confondent, laissanpoo1 : [téanu 2004 : Liebersohn 2011 ; Renard
laplace adesretrouvailles émues entrelesvivant®020 : Sahlins 1970 ; Tcherkézo 2012 : Weiner
et leurs ancétres, a plus de 18 900 kilometres dej992). Leur intérét pour la société et la culture
Aotearoa, la Nouvelle-Zélande. A Paris, ceest danga ori seest principalement cristallisé autour du
cet espace sociocosmique ma ori que Naomigncept dénau, tel queil a été expliqué par Tamati
Hamuera, Stéphanie, Magali et moi avons passéanapiri lors deune discussion avec Elsdon Best
en 1909 a propos dbaude la forét. Traduite par
- leethnolinguiste Bruce Biggs dans les années
1 Hamuera Manihera est expert tisseutqghunga whatiet 1960, puis publiée par Marshall Sahlins en 1972,
responsable (kaitiaki) de la collection daongaau Nelson gt adaptée en francgais par Maurice Godelier en

Provincial MuseumNaomi Aporo-Manihera est chercheuse 1996, cette traduction fait aujourdshui encore
(kairangahay et photographe Kaiwhakaahug P g : L

- =~ M ._ . référence. En voici une version réduite :
2 Jeutilise le mot « ma ori » sous sa forme invariable a“n de L .
dépasser toute distinction de genre (féminin ou masculin), <« Donc tu [A] as quelque chose de précieux
inexistante en langue ma otig(reo ma i (untaonga que tu me [B] donnes. Nous neavons

*« esprit du don » proposé par Marcel Mauss ?
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ANTHROPOLOGIE SOCIALE

Pz = —y e T :
|II ;

//w_ Y — T‘_ e
— - " —— = .

Image 1 : Septembre 2024. Paris, musée du quai Branly ... Jacques Chirac, Hamuera Manihera, Naomi/Aporo
Manihera, Stéphanie Leclerc-Ca arel et Magali Melandri autour deun manteau ma ori rapporté en France par
Dumont deUrville au XX siecle (LR)

aucun accord sur un paiement. Donc, je [B] ledu contre-don », Mauss y soulignait lsimportance
donne a quelqueun deautre [C], et le temps passée « lsesprit de la chose donnée », pour traduire
et passe, et cet homme songe [C] queil a cet objde concept dehau (Mauss 2012 [1925] : 77-82).
de valeur et queil doit me [B] donner quelque En 2017, la chercheuse ma ori Georgina Stewart
chose en retour et ainsi fait-il. Or ceaongaqui  a montré que Mauss a largement surinterprété le
meest donné [par C], ceest lgau du taongaqui concept dehau taonga

meavait éte donné auparavant [par A]. Je [B] dois  « | 3 signi“cation ésotérique du mot « hau » est
te le donner a toi [A]. Il ne serait pas convenable e mouvement détectable de la force spirituelle,
que je le garde pour moi-méme. Que ce soghiculée parles actes, les intentions et les objets
quelque chose de tres bon ou de mauvais, CRbjectpassociés a ceux avec qui nous interagis-
taongail doit étre donné par moi a toi. Parce que sons. Ainsi, ce que quelqueun nous donne en
cetaongaestlehaude l-autretaongasSije gardais  retour [in returr] d-un objet de valeur qui nous a
pour moi cet objet précieux, je deviendraisate  té o ertau départ porte en luila force spirituelle
(malade ou mort). Ceest ca lbau, le hau des [spiritual forcg ou le souvenir fnemorj de ces
taonga(des objets de valeur). Lieaude laforét. » relations, et est appelé métaphoriquement shau
(Godelier 1996 : 71). taonga® » (Stewart 2017 : 6-7, ma traduction).

Seappuyant sur leexemple duau de la forét,
Mauss a développé dans les années 1920 une
théorie générale de leobligation de donner, de———
recevoir et qe rendre des objets d? valeur. SOUs Stewart neitalicise pas les termes ma ori queelle emploie,
vent désignée sous le nom de « théorie du don etoir Somerville 2022.
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ANTHROPOLOGIE SOCIALE

Aprés lsinterprétation « spirituelle » dhaude la  vecteurs, agents, supports et motifs des relations
forét proposée par Mauss (Godelier 1996 : 69-78)kntre les personnes et entre les vivants et leurs
les études sur lehau se sont principalement ancétres (Renard 2020).
concentrées sur la question de la réciprocité dan lité . . d .
le systéme deéchange ma ori, puis sur celle dzfses qualites mnemoniques des tresors
« possessions inaliénables » développée peiarncestraux maori (tao_ngr_:l) » _
Weiner (1992). Cette derniére atoutefois vivement Dans Iontologie ma ori, toutes les entités qui
été critiquée par le chercheur ma ori Paora Tapsefomposent le monde , ancétres, humains, mon-
(1997). Outre, les confusions importantes de Wei{adnes, rivieres, plantes, oiseautqonga etc. ,,
ner entre les concepts dbau, mauri et wairug, sont associées les unes aux autres d-unApomt de
ainsi que sa vision limitée detongagueelle réduit VUe génealogique. Elles partagent la meme ori-
a des trésors tangibles de nature textile (Ibid.) ; 9ine et seinscrivent dans une continuité “liale
Tapsell a souligné la grave erreur de Weiner dedui les relie aux ancétres primordiaux, la Terre
traduire taongapar « possessions », comme ilMere (Papatu a nuku) et le Ciel Pere (Ranginui)
leexpligle : « Ce qui espossédé, peut-étre, ceestdui donnerent naissance au monde. Les humains
leobligation et la responsabilité transmises par les€ntretiennent donc un rapport de descendance
ancétres, qui attendent des descendants queils prc@Vec lesaonga
tégent, interprétent, gérent et transmettent les En contexte céerémoniel, cette continuité
taongadu clan ou de la tribu aux générations généalogique estconstamment mentionnée dans
futures » (Tapsell 1997 : 362, ma traduction).  les discours pour que les liens qui unissent les

Amon sens, Mauss et Weiner sont passés a cotdi erentes entites du monde ne soient pas
de leun des aspects les plus importants du Sysgublles et qu-lls puissent étre réactives, en parti-
téme de circulation degaonga que jeappelle culier au début des prises de paroles publiques.
« la mémoire du don ». Dans le monde ma ofi€S discours seappuient sur un art oratoire dans
(Te Ao Ma o) lorsque lestaongasont échangés '€duel les orateurs utilisent di érentstaonga
ou transmis de génération en génération, ils POUr inspirer, guider, aider et faciliter leurs
ssimprégnent de savoirs, de discours et dehistoire’riS€s de parole et leurs actions. Leonga
en lien avec les éléments naturels, les autres?dissentalors en qualité d-aide-mémoire, ou plus
taongales entités humaines et non humaines avedPrécisément deagents au coceur de techniques
lesquels ils peuvent interagir au I de leurs circu- MNeMoNiques qui reposent sur l\image et la
lations (Renard & Risjeterre 2025). Ceest alorsParole. Des technigues que l-on retrouve ailleurs
queune « agentivité relationnelle » peut leur étre®N Océanie sous deautres formes (Baron 2022 ;
reconnue par les spécialistes de la coutume. Ceeg@lliot 2019 ; Orliac et al. 1996 ; Severi 2018).
notamment le cas, sur leespace de réunion cla- En francais, le concept de¢aonga tuku I_hO
nique ou tribal (narag, lors des grands rassem- taongadans saforme abrégée, peut étre traduit par
blements hui), dés lors que les relations entre les *trésors ancestraux ma orle, «€ ets ancestraux pre-
di érentes entités de l~espace sociocosmique son€ieuxe ou strésors culturelss. Considérées comme
élaborées ou seexpriment aux yeux et aux oreillegles choses de valeurs créées par des ancétres
de toutes et de tous (Prytz Johansen 1954 ; Salftipunaouatua) ettransmises{uku) de génération
mond 1975). Legaongapermettent non seule- €n genere_ltlon, ces entites non_humalnes sontala
ment de mettre en avant ces relations de maniérefois des biens ancestraux précieux a valeur mémo-
plus ou moins spectaculaire, mais aussi de faciliterrielle , tels que les pirogues\yaks), les pendentifs
la communication, la compréhension et la mémo-£n_néphrite fei tiki), les manteaux prestigieux
risation de l+histoire tribale, ainsi que lsidenti“ca- (ka kahy etc. ,, mais aussi des pratiques cultu-
tion des di érents membres des collectifs essen-elles hautement valorisées, telles que leart du
tiels au tissage des relations. Ceest ainsi que legissage (whaty, l-artdu tatouageta mokpl-artde
taongasont le plus fréquemment mobilisés et la sculpture sur boisWhakairg, etc. (Brown, Ellis
queils circulentavec le plus de visibilité en tant que & Mane-Wheoki 2025 ; Tapsell 2023).

Contrairement aux humains, lestaonga
_ peuvent traverser plusieurs générations sans
4 Je traduis ces trois qualités ancestrales par « sou e de Mourir, tout en conservant en eux les savoirs
vie », « force vitale » et « présence ancestrale ». (ma taurangat les souvenirstiaharg, ainsique
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les qualités ancestrales, de celles et de ceux gujue jeai centré ma recherche postdoctorale sur
ont contribué a leur création et a leur di usion, un ensemble de trésors ancestraux ma ori acquis
en plus de leurs qualités ancestrales intrinséquedors du voyage ded_’Astrolabe corvette de la
(Renard 2020). lls sont par exemple considérédMarine frangaise commandée par Jules Dumont
commemana. A ce titre, lestaongacontribuent  deUrville en 1827. Je me suis intéressée en par-
a activer des récitsKo rerp des savoirsrfa tau- ticulier aux circonstances ou des liens entre
rangg et des relations Whanaungatanga lls Ma ori et Frangais ont pu, ou non, se tisser, se
aident aussi les Ma ori qui les mobilisent tantmaintenir, voire se briser, ainsi quea la maniére
a lsintérieur quea leextérieur du contexte muséaldont la mémoire de ces liens a été transmise ou
aarmerleur manaetadéfendrelasouveraineté perdue, réapparaissant parfois deux cents ans
et leautodétermination tfno rangatiratangh plustardparleintermédiaire de di érentdaonga

des Ma ori. Je suis allée a
EnAotearoa,les O| es taonga contribuent ~ activer des la rencontre deex-
taonga posseédent perts mari’ néo-

un nom personnel rZcits (karero),des savoirs (matauranga) giandais et fran-

et font leobjet de et des relations (whanaungatanga) . O cais sur les terri-
soins rigoureux, toires que Dumont
fondés sur des connaissances spéci‘ques assdsUrville et son équipage ont explorés du 14 jan-
ciées a des valeurs et des compétences que maier au 15 mars 1827, dans l¢lle du Sud et Isile du
trisentles spécialistesde lacoutume mié(tikangg  Nord de Aotearoa (Figure 1). Jeaiséjournédansla
tels que Hamuera et Naomi. Parmi ces spéciabaie des lles, haut lieu des échanges entre Ma ori
listes, les artistes, les gardiens de trésors anceset Frangais (Image 2), ainsi que dans deautres
traux (kaitiaki), les experts en rituelstbhungd, régions de I¢ile du Nord et de I«ile du Sud, notam-
les universitaires etles professionnels des muséement Te Tairawhiti, Te Tau Ihu (Image 3) et sur
jouentunrole primordial (McCarthy 2011 ; Tama- la péninsule de BanKs

rapa 2024). lIs et elles ont notamment larespon-  3eaj parcouru plus de 5000 kilométres pour ren-
sabilite de faire ceuvre dehanaungatanga@-est- contrer des experts dans plus de cinquantes institu-
a-dire de creer et deactiver des liens entre lesjons en Aotearoa et en France (musées, galeries,
taonga les ancetres, la terre et les humains en gchives, maisons des trésors ma akihare taongg
réactivant les memoires qui sommeillent dans zssociations, universités et collections privées). Sur
les taonga. place, nous avons étudié diverses traces mémorielles

Une recherche multisituée entre Aotearoa

Nouvelle-Zélande et la France _—

. . . . . . (Jones & Jenkins 2017 ; Salmond 1991, 1997). Le voyage de
. Depuis quinze ans, Je_tra\_/a'”e avec ces Spec'é-'AstroIabe est particulierementimportant, car les journaux
listes dans le monde ma ori et en Europe. Toutege bord permettent de suivre en détail les déplacements des

et tous menent des recherches et des projetgersonnes et des trésors.
auxqguels mes propres travaux peuvent contri- En 2023, lors du dernier recensement, sur un total
buer. En travaillant a leurs cotés, j.ai pris de 4993923 personnes vivant en Nouvelle-Zélande,

conscience de leur besoin deaccéder & davantagé® 246 Q'igtge(f"ea se sont déclarées Q'a$ge”qf‘”°? ma ori
dsinformations sur les collections francaises et| s (soit 19,5 96). Une personne ma ori ssidenti'e genera-
G lement a plusieurs clandapy et a plusieurs tribusiii). Le

sur les récits des premiéres rencontres entresystéme de “liation ma ori étant indi érencié, une méme
Ma ori et Frangaﬁs Ceest dans cette perspective personne peut se rattacher a di érents ancétres patrilaté-
raux et matrilatéraux, et ainsi revendiquer une apparte-
nance {u rangawaewpa de multiples collectifs, mais aussi
une “liation a de trés nombreux ancétres qui ne sont pas
5 Pour les experts avec lesquels je travaille, &nang ceest  nécessairement ma ori, mais peuvent aussi étre anglais,
développer un pouvoir deagir, ou de renoncer a agir, a“nirlandais, écossais, francais, chinois, samoans, etc.
d-assurer le bien-étre detoutes etde tous. Dans lalittératures g 00t 1838, le capitaine de baleinier francais Jean-
manaest synonyme de pouvoir, statut et prestige. Francois Langlois « achéte » la péninsule de Banks
6 Cesrencontres, qui eurentlieu entre la“n du XVEkiécle (1300 kn?) & la tribu Ka'i Tahu pour 40 livres sterling. La
et la premiére moitié du XIX siécle, sont contemporaines péninsule de Banks et le village de<Akaroa deviennent alors
des premieres rencontres entre les Anglais et les Ma orieépicentre de la colonisation francaise en Nouvelle-Zélande.
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Figure 1 : Décembre 2025. Terrains de recherche de Lisa Renard en Aotearoa Nouvelle-Zélande gdepuis
2013 (LR a partir de Google maps)

liées au voyage de’Astrolabe: destaonga des topo- rement riches en informations de premiere et
nymes, des manuscrits, des dessins, des aquarellesle seconde main sur la mémoire du don. Ceci
des lithographies, des cartes originales, des ouvragesyrace aux archives de lséquipage, aux ouvrages
des atlas et des collections botaniques et zoologiquequbliés apres le voyage et aux récits des popu-
Jeai également e ectué de nombreux voyages dandations locales a propos de la présence des
deautres régions ol Dumont dsUrville nea pas jetéFrancais ; une présence qui se perpétue dans les
leancre en 1827, mais queil mentionne dans ses écritstoponymes. Au nord de Isile du Sud, Dumont

En langue ma ori, je décris ma méthodologie d *Urville a ainsi donné le nom de« ile Adéle »
recherche par la phrase Kei te whakarongo ki nga é tﬂiedecgﬂ%tgﬁrefigﬂugignaﬁ?ﬁveﬂg g?a ust?gs
taonga tuku iho ahaw : jeécoute et je suis, au sens de(lgrench. Pass d'UrviIIe? Isléndatc )q sont non
suivre latrace (vhakarongpdes trésors ancestraux ; P ) .

seulement restés dans les mémoires, mais sont

ce qui explique ma grande mobilité a travers Aotea- ncore utilisés sur di érents supports iconoara-
roa et la France, ainsi que dans les musées, le§ PP 9

archives ou tout autre lieu oll lesaongaont pu étre phiques, dont des dessins et des cartes routieres

créés, transportés et conservés ou maritimes.

i . En 1827, lors du voyage deAstrolabde long
De LeAstrolabe au musee du quai Branly - ges cotes néo-zélandaises, les circulations de
Jacques Chirac savoirs, de personnes et de trésors sont particu-

En France, les collections associées a Dumonfigrement nombreuses. Pendant soixante-huit
deUrville et a son voyage de 1827 sont particulijours, des centaines de Ma ori, & bord de soixante-
dix pirogues (aka), se rendent aux abords et sur
—_— le pont du navire pour interagir avec l*équipage
9 L, je pratique Isobservation participante et la participa- frangais, pendant des périodes allantde quelques
tion observante, que je combine a de longs entretiens semiheures a plusieurs jours. Certains Ma ori aident
directifs et non directifs. Leune des particularités de ma §ar ailleurs les Francais & naviguer dans les

méthode de recherche réside dans leutilisation que je fais de 2 . . :

images que je produis (image 3). Je crée des photographie aux “eo'ze'af‘qa'ses- en les guidant VErs des
des dessins et des vidéos que je partage et analyse avec mB2ouillages ab”_tes et en faisant o ce de pilotes
interlocuteurs, in situ et & distance. (Dumont deUrville 1830 ; Lesson 2022).
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Image 2 (gauche) : Mars 2024. Alison Jones, Deb Rewiri et Bettina Fritzsche a Kahuwera, dans la baig des
lles, ou l~équipage de’Astrolabeséjourna en mars 1827 (LR)Jmage 3 (droite) : Février 2024. Plage de
l«Observatoire, au nord de I-ile du Sud, @{Astrolabgeta lsancre en janvier 1827 (LR)

Lors de ces rencontres, les membres de l*équi- La lecture des journaux de lséquipage révéle
page frangais acquiérentdivetaongalaplupart par ailleurs que les Francais sont conscients du
sont échangés contre des objets en fer, des craéséquilibre des échanges queils établissent avec
chets, des haches et des couteaux, mais surtoues Ma ori, comme le souligne Pierre-Adolphe
contre des vétements de couleur rouge ou de.esson, chirurgien et botaniste sur’Astrolabe:
couleur bleue. Dumont d-Urville interdit le vol  Nous rimes bien en voyant lsun des chefs, qui

g?agt?:grrsn’emg'r‘z Sledsejﬂlémlﬁug ((jaur g\?ggﬁ[{neu?jen avait un [manteau] exceptionnellement beau
quipag qu*UBL Phormium, accepter une mauvaise chemise

\{gl_ :n\?;[:r igrzn?m'srégaéslén grgot?opneP%? r(tri?:rqglfa I 4e maitre voilier, apres avoir refusé leun de ces
J P P ﬂrands couteaux destinés aux Papous, ou une

baie de Tasman), dans ce qui semblait étre, pou ache que le commandantlui o rait. Il parait que

faspi;?ﬁga}fg l;'gp\?ilrlr‘;"gﬁ drgif’ fgéggsgg r)])é Lpea SIe rouge étaitune couleur recherchée, car pourun
mouchoir de cette couleur, leun des chefs donna

pouvoir restituer les trésors volés. Il décide . . .
néanmoins de les conserver pour les con“er a |aS0N manteau. En“n ils neavaient plus rien quand

collection du roi & son retour en France accom-| fallu(tj_se séparer, exc;zp}té leun de c_etux que nous
pagnés deautregongagueil a lui-méme échangés [£9ardions comme chel, qui persista jusqueau

au “| du voyage (Dumont deUrville 1830 ; Renard POUt » (Lesson 2022 : 246-247).

et Risjeterre 2025). Malheureusement, les jour- Lacouleur rouge revét une importance considé-

naux des membres de leéquipage ne précisertable dans le monde ma ori (Brown, Ellis & Mane-

pas quelstaongaont été volés. Parmi les mul- Wheoki 2025 ; Renard 2020). Il ne faut donc pas

tiples taongade la collection Dumont deUrville sous-estimer la valeur que les Ma ori ont pu accor-
au mgB-JC, il est donc di cile de savoir lesquels der a cet échange, comme me leont fait remar-

ont été échangés, donnés ou dérobés. quer mes interlocuteurs sur le terrain, soulignant
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leagentivité de leurs ancétres, comme deautred_es techniques mnémoniques
experts autochtones peuvent le faire en Kanakyet la mémoire du don

Nouvelle-Calédonie, en Polynésie francaise et ail- Dans les musées francais, les techniques mné-
leurs (Kasarherou et al. 2017 ; Nyssen 2026).  moniques utilisées pour raviver les mémoires liées

En plus deaider & la navigation et dséchangeraux taonga seappuient principalement sur les
leurstrésors, les personnes ma ori partagentave@bJ?tS eux-mémes ainsi que sur des documents
l«équipage leurs savoirar(a taurangad propos €crits tels que des inventaires, des ouvrages, des
des lieux, de la langue, des coutumes et delgettres, des dessins et des photographies, et plus
pratiques ma ori sur lesquels le capitaine efarement sur des analyses au microscope ou
deautres, tels que Lesson, ont écrit. Les Ma orfu carbone 14 (Beltrame 2015 ; Nyssen 2026).
fournissent aussi de leeau, de la nourriture, du Malgr_e ces supports écrits, iconographiques ou
bois pour les réparations, des “bres pour les matériels, la transmission orale des savoirs sur

cordages, et bien deautreisongasans lesquels I*histoire des collections est indispensable pour

vre leur voyage. Les hommes, les femmes et les*@ide des professionnels des muséesn France

enfants ma ori perpétuent ainsi une longue tragicomme alsétranger, seavere alors cruciale, surtout

tion dehospitalité Manakitang) et deéchanges '0rsqueil s+agit de mener des recherches sur le
(taonga tauhokohoavec les étrangers (Jones & CONtexte d-acquisition des objets.
Jenkins 2017 ; Salmond 1991, 1997 ; Renard & Ces recherches de provenance permettent
Risjeterre 2025). Certaines femmes montent éganon seulement aux populations autochtones de
lement a bord. Elles échangent leur temps’ leursfenouer avec !es tres'ors ancestraux QUI ont qwtte
taongaet parfois leur corps. Cet échange se faitleur pays, mais aussi avec leurs ancétres, comme
souvent, mais pas toujours, contre des morceaux® fut le cas en 2012, lors de la restitution par la
de tissu, des perles, des hamecons et deautrekrance de vingttétes momi‘éesdgi mokq a I-Etat
petits objets en métal (Dumont d-Urville 1830 : N€o-z€landais (Jean 2022). Ces recherches peu-
171-172"; Lesson 2022 : 294). \d/ent al_ors cc;ndwre a I-edrr]erglencle de r_(lalatloni
: eune importance considérable lorsqueil seagi
Avantd-arriver aumqB-JC en 2001, l&0nga  j.enyisager la restitution de restes humains et de
acquis lors du voyage dé’Astrolabeont €t€  \iang ancestraux précieux a valeur mémorielle.
conservés dans des collections privées et dans de . . .
En Aotearoa, lestechniques mnémoniques que

nombreuses institutions francaises telles que le. - L . .
*ai observées sur le terrain searticulent autour

musee de Marine du Louvre, le musée d.ArCheddu partage dehistoiredn situ. Ces technigues

logie Nationale (anciennement musée des Anti- , L A
quités Nationales de Saint-Germain-en-Laye) et’aPPuient principalement sur la_description
le musée National des Arts dsAfrique et deOcéad€S caractéristiques du paysage environnant, la

nie & Paris. Lors de chaque déménagement, Ieﬁ?'ta:té%rt]isdszs Er:odn(;s cdheasnt“seL:e); %tedgznzgzetéeéfé
numéros deinventaire sont amenés a changer e PP 9

les connaissances associées taapngacourentle Monielles waiataet haka) par répétition, ainsi
risque deétre perdues (Beltrame 2015). Il fautdUe surleutilisation desaongal es "gures sculp-

alors retracer les réseaux des membres deéquf€€S SUr les maisons de réuniowharenuj sont

page, des conservateurs et des coIIectionneurefi’(";‘rr1 %ﬁegerl]em%t'gisggsm Cé?nrg?r]ee I?)?grggsdd.:ggggfs_
dans leespoir de redécouvrir deautréaongaen Descola 2021 : 650-651), tout comme peu
France ou de se souvenir de ceux perdus ajamaié. ' ' P

Ceest malheureusement le sort de ceux donné¥ent I*€tré les motifs peints Ko whaiwh les
par Dumont dsUrville au musée de Caen aumotlfs des nattes “nes\hariki) et des panneaux

XIXesiécle, détruits lors des bombardements de
la Seconde Guerre mondidie
11 Je tiens a remercier Awhina Tamarapa, Wonu Veys,
Stéphanie Leclerc-Ca arel, Marie-Laurence Bouvet, Magali
Melandri, Constance de Monbrison, Claude Stéfani, Séve-
10 Seules des photographies deune partie des collectionsine Bompays, Gaye Sculthorpe, Pamela Lovis, Paula Legel,
ma ori subsistent, le reste a été réduit en cendres, y compri§ophie White, Rowan Light, Amber Aranui et Simon Jean-
lestaonga Nebbache pour leur aide.
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tressés fukutuky a leintérieur de ces mémes « Accepter quelque chose de quelqueun, ceest
maisons, ainsi que les motifs tatouémpkq, les accepter quelque chose de son essence spiri-
pendentifs fei tiki), les armesfatu), les cannes tuelle, de son dme. [...] Cette chose donne prise
des orateurs {okotok9, les sacsKetg ou encore magique etreligieuse survous. En“n, cette chose
les manteaux prestigieux k@ kahy parmi donnée neest pas inerte. Animée, souvent indivi-
deautrestaonga Des supports iconographiques dualisée, elle tend a rentrer a ce que Hertz appe-
ou écrits, comme des inventaires de musées paitait son « foyer deorigine », ou a produire, pour le
tagés sur Internet, des ouvrages, des archivesclan, etle soldont elle estissue, un équivalent qui
ainsi que des lithographies et des peinturesla remplace » (Mauss 2012 : 82).
acquises a l-étranger, des photographies, des |n Te Ao Ma orice qui doit toujours revenir,
enregistrements sonores et des “Ims peuventaytrement dit ce qui doit étre transmis de
aujourdehui contribuer a réactiver la mémoire génération en générationt(ku iho), au-dela des
du don. taongaeux-mémes : ceest la mémoire du don.
Ceest ainsi queau mgB-JC, Hamuera et Naomi .
ontutilisé des photographies daongasimilaires ~ Conclusion
aceux présents dans la salle de consultation pour Lors du premier rassemblement des expertes
nous montrer les spéci“cités régionales liées a latisseuses auquel jeai participé en 2013 sur Isile du
création des manteaux a bordures géométriquedNord de Aotearoa Nouvelle-Zélande, a Kawerau,
(kaitaka paepaerQa rapportés par Dumont jeavais été marquée par Tamahou Tem&récri-
deUrville (Image 1). vant sur une “ne

Les deétails du tis- ODans la culture m@ori, un taonga est feuille de papier le

sage au doigt 2 2L nomde chaque per-
(whaty des bandes coneu ppur voyager de gZnZration en sonne ayantfaitun
horizontalesteintes gZnZration, en conservant son nom don (koh3. Lorsque
(mai mukg qui propre, le souvenir de ses circulations je lui ai demandé

ornent le corps de ot |3 mZmoire du nom de ses crZateurs ce queil ecrivai, il
ces manteaux sont O mearépond : «Les

alors devenus €t de ses donateurs. noms de celles et
autant deindices de ceux qui ont fait
nous permettant dea ner le contexte de leur undon,accompagnésdesnoms tksngao erts,
acquisition dans la baie de Tasman, au norda“n que nous neoubliions pas ! ».

de I-fle du Sud. Selon les journaux de bord de pans e cas detmongaactuellement conservés
L'Astrolabe le€quipag y a ene et realisé ses op France, les musées peuvent aussi contribuer &
premiers échanges avec les populations Ma ori efhtretenir et & réactiver la « mémoire du don »,
janvier 1827 (Dumont deUrville 1830 ; LessON c.est-a-dire le souvenir des relations que ces tré-
2022). sors ancestraux portent en eux, notamment
Toutefois, en écoutant Hamuera, Naomi eten soutenant la recherche de provenance. Cette
deautres interlocuteurs ma ori, il apparait queréactivation est aujourdehui essentielle pour
dans les musées européens une mémoire fond&onserver, restaurer, étudier et enrichir les col-
mentale manque : celle du nom personnel dedections, mais aussi pour favoriser leaccés des
taonga ainsi que le nom de celles et ceux qui lespopulations autochtones a leutsong et ainsi
ont créés, échangés et en ont pris soin, sangeuvrer au dialogue des mémoires. Un travail
compter le nom des lieux queils ont traversés.collaboratif réel entre experts autochtones et
Dans la culture ma ori, utaongaest congu pour professionnels de musées (Renard & Tamarapa
voyager de génération en génération, en conser2025), dans une perspective décoloniale assu-
vant son nom propre, le souvenir de ses circulaimée, permettra alors deenvisager les circulations
tions etla mémoire du nom de ses créateurs et de
ses donateurs. Il peut éventuellement, mais pas
obligatoirement, revenir a sa terre d.ong.me’.ﬂ Tamahou Temara est le directeur général de leassociation
comme Mauss leavait pressenti dans leextrait SUi-oj Maori Aotearoa qui ceuvre & la promotion des arts et des
vant, avant de se perdre dans la « magie » du hauartistes ma ori en Aotearoa et a leinternational.
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passées, présentes etfuturesde cestrésorsances-e lteanu, A. (2004). « Léhau entre rituel et
traux, a“n deétablir de nouvelles relations fon- échange »Revue du MAUS33, no. 1:334...352.

deées sur la con“ance et le respect. e Jean, S. (2022)New Eyes on Curios: The

Acquisition and Repatriation of Toi Moko between
_ _ _ France and New Zealand as a Postcolonial
Je souhaite remercier la Fondation Fyssen approach to Museum Practi&hD in Museum and

pour son soutien, ainsi que la faculté des Iettr_eSHeritage Studies, Victoria University of Welling-
de leuniversité deAuckland et Prof. Ngarino Ellis. {5

Je tiens également a rendre hommage aux nom- . .

breux experts, professionnels des musées et des & JONeS, A. & Jenkins, K. (2017)uai A Tra-
archives, ainsi queaux artistes ma ori qui tra-veller in Two WorldsBridget Williams Books.
vaillent avec moi depuis des années aux cotés des e Kasarherou, E., Sculthorpe, G., Thomas N.,
taongaNga mihi nuiEn“n, jsaimerais exprimer Coté, M., & Négri, V. (2017). « Dialogue des
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Renard, Quentyn Risjterre et J-Y Bart pour leur colloques du musée du quai Branly Jacques Chirac
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Image 1: September 2024. Paris, musée du quai Branly ... Jacques Chirac, Hamuera Manihera, Naomi|Aporo
Manihera, Stéphanie Leclerc-Ca arel and Magali Melandri gathered around a Ma ori cloak taken to France by
Dumont deUrville in the 19th century (LR)

wrapped in Ma ori language and the presensionals to work with Indigenous experts in order
merge, giving way to an emotional reunion to shed light on the circulation and context
betweenthe living and theirancestors, morethanof acquisition of these ancestral treasures
18,900 kilometers from Aotearoa New Zealand.through a process of eprovenance researche
In Paris, it is in this sociocosmic space that (Henare Salmond 2005; McCarthy 2007; Nyssen
Naomi, Hamuera, Stéphanie, Magali and | spent2026; Tamarapa 2024).
several hours working with ancestral treasures  prior to this encounter between Hamuera,
whose memories gradually emerged as they camgiaomi, Stéphanie and Magali, and throughout
into contact with their descendants coming from my postdoctoral research at the University of
the land of the long white cloud: Aotearoa. Auckland (2023-2025), | researched the mnemo-
These moments of encounter between ancegdic qualities of taonga housed in French
tors and the living, which are very common in museums. The following question then arose: in
Ma ori world, are extremely rare in Europe. Theorder to o er a more detailed analysis of Ma ori
presence of Naomi and Hamuera at the mqB-J@ift-giving, wouldnet it be best to focus on «the
demonstrates the desire of ma ori experts tonemory of the gifte rather than the spirit of the
retrace the journey of taonga that were taken gifte proposed by Marcel Mauss?
from their country. Additionally, it exempli‘es . .
the importance of museum teamse commitmentF"0M Best to Stewart via Mauss, \Weiner
to ensuring access for Indigenous peoples t@Nd Tapsell: the question of the hau
culturally signi“cant collections. Furthermore, Since the work of Elsdon Bestin 1909, followed
it underscores the necessity for museum profesby Marcel Mauss in 1925, the taonga circulation
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system has been of great interest to ethnologists After Mausses sspirituale interpretation of the
and anthropologists (Firth 1959 [1929]; Godelier hau (Godelier 1996: 69-78), studies on the hau
1996; Graeber 2001; Itéanu 2004; Liebersohrhave mainly focused on the question of recipro-
2011; Renard 2020; Sahlins 1970; Tcherkézo city in the Ma ori exchange system, followed by
2012; Weiner 1992). Their interest in Ma ori Weinerss (1992) concept of inalienable posses-
society and culture has mainly crystallised sionse. However, the latter was strongly critici-
around the concept of hau, as explained bysed by Ma ori researcher Paora Tapsell (1997).
Tamati Ranapiriin a discussion with Elsdon Best In addition to Weineres signi“cant confusion

in 1909 about the hau of the forest. Translated by between the concepts of hau, mauri and waitéia
ethnolinguist Bruce Biggs in the 1960s, later as well as her limited view of taonga, which she
published by Marshall Sahlinsin 1972, this trans- reduces to tangible treasures of a textile nature
lation remains the standard reference today. (Ibid.), Tapsell highlighted Weineres serious
Here is an abbreviated version: errorintranslating taonga as epossessionse, as he

ZNow, you have something valuable which yoq;xplains: ZWhat is owned, perhaps, is the obliga-

give to me. We have no agreement about pay_lon and responsibility passed down by ancestors

ment. Now, | give it to someone else, and, a lon anage and transmit the kin groupes taonga to
time passes, and that man thinks he has thefuture generationse (Tapsell 1097: 362).

valuable, he should give some repayment to me,
and so he does so. Now, that valuable which was It seems to me that Mauss and Weiner missed
given to me, that is the hau of the valuable which one of the most important aspects of the taonga
was given to me before. | must give it to you. It circulation system, which | call Zthe memory of

would not be correct for me to keep it for myself, the gifte. Inthe Ma oriworld (Te Ao Ma ori), when
whether it be something very good, or bad, thattaonga are exchanged or handed down through
valuable must be given to you from me. BecausdJenerations, they become imbued with know-
that valuable is a hau of the other valuable. If | ledge, discourse and stories related to natural
should hang onto that valuable for myself, | will €lements, other taonga, and the human and non-
become mate [sick or dead]. So that is the hau, human entities with which they may interact as

hau of valuables, hau of the forest.e (Sahlinsthey circulate (Renard and Risjeterre 2025). Itis
1972: 152). then that a erelational agencye can be recognised

, by ritual specialists. It is especially the case, on
e e dlanor el mecting pace (arae),curin
1920§ on the obligation to give, receive anglarge_gathermgs_ (hui), the relationships between
return valuable objects. Often réferred o as thedi erentent|t|esofthespuocosmlcspace are
the stheory of gift and counter-gifts, Mauss established or expressed in a somewhat specta-
: , L cular manner (Prytz Johansen 2012 [1954]; Sal-
underlined the importance of the espirit of the mond 1975). Taonga not only serve to highlight

given thinge to interpret the concept of hau these relationshi e .
. — 1 ps, but also facilitate communi-
(Mauss 2012 [1925]: 77...82). In 2017, Ma Og']ation, understanding and memorisation of tri-

Lixs;je?z;(r:h;r Grﬁi%:gltg? Sré?gja;thihz\gﬁgethﬁgyﬁgisoal history, as well as the identi“cation of the
gely P P various members of the collectives essential to

taqnga. _ _ _ the weaving of relationships. Itisin such circums-
ZThe esoteric meaning of hau is the detectances thattaonga are most frequently mobilised

table movement of spiritual force, carried by the gnd circulate most visibly as agents, vectors,

acts, intentions and associated objects, of thosenediums and motifs of relationships between

with- whom we interact. Hence, the thing people and betweenthe livingand theirancestors

someone gives us, in return for a valuable we(Renard 2020).

were giveninthe “rstplace, carries the spiritual

force or memory of those relationships, and is

referred to metaphorically as the hau taonga.e 1s | translate these three ancestral qualities as breath of

(Stewart 2017: 6-7). lifes, svital forcee and «ancestral presences.

equiring descendants to protect, interpret,
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The mnemonic qualities of Maori ancestral  for example, considered to be mataAs such,
treasures (taonga) taonga contribute to the activation of stories

In Ma ori ontology, all entities that make up the (KO rero), knowledge (ma tauranga) and relation-
world , ancestors, humans, mountains, rivers, ships (whanaungatanga). They also help Ma ori,
plants birds, taonga, etc. , are genealogically who mobilise them both |nS|d_e and outside the
related to one another. They share the samemuseumcontext, to asserttheir manaand defend
origin and are part of a “lial continuity that the sovereignty and self-determination (tino ran-
connectsthemtothe primordial ancestors, Mother gatiratanga) of the Indigenous people of Aotea-
Earth (Papatu a nuku) and Father Sky (Ranginuiyoa (tangata whenua).

who gave b!rth to the world. Humans therefore  |n Aotearoa New Zealand, taonga have indivi-
have a relationship of descent with taonga. ~ dual names and are cared for with great care,
Inceremonial contexts, this genealogical conti-based on special knowledge and skills mastered
nuity is constantly mentioned in speeches to by specialists in Ma ori custom (tikanga) such as
ensure that the links between the di erent enti- Hamuera and Naomi. Among these specialists,
ties of the world are not forgotten and can be artists, guardians of ancestral treasures (kai-
reactivated, parti- tiaki), ritual experts
cularlyatthe begin- A : Cs (tohunga), acade-
ningyof pub?ic O Taonga contribute to the activation of ties and museurn
addresses. Thesestories (karero), knowledge (m@tauranga) , professionals play

speechesarebasedand relationships (whanaungatanga). O akey role (McCar-
onanartoforatory thy 2011; Tama-
in which speakers rapa 2024). They

use dierent taonga to inspire, guide, assist are responsible, in particular, for whanaunga-
and facilitate their speeches and actions. Thetanga, i.e. creating and activating links between
taonga then act as memory aids, or more precitaonga, ancestors, the land and humans. To do
sely as agents at the heart of mnemonic techthis, theyreactivate memories thatlie dormantin
niques based on images and words, which aréhe taonga.
found elsewhere in Oceania under other forms s .
. . ) . ~A multi-sited research project between
(Baron 2022; Galliot 2019; Orliac et al. 1996’Aotearoa New Zealand and Erance
Severi 2018).

. . For “fteen years, | have been working with
In English, the concept of taonga tuku iho, these specialists, both within the Ma ori world
taonga in its abbreviated form, can be translated gng  peyond. These professionals conduct
as *Ma ori ancestral treasuress, streasured anCegssearch and projects to which my own work can
tral belongingse or scultural treasurese. Considecontribute. Working alongside them made me
red as valuable items created by ancestorsawayre of their need for access to more informa-
(tipuna or atua) and passed down (tuku) from tion ‘about French collections and accounts of
generation to generation, these non-human entithe “rst encounters between Ma ori and French
ties are both precious ancestral heritage with peoplé8. With this in mind, | focused my post-
sentimental value , such as canoes (waka),doctoral research on a collection of Ma ori
nephrite pendants (hei tiki), prestigious cloaks ancestraltreasures acquired during the voyage of
(ka kahu), etc. ,, but also highly valued cultural
practices such as the art of weaving (whatu), the———
artoftattooing (ta moko), the art of wood carving 17 For the experts | work with, being mana means develo-

(whakairo), etc. (Brown, Ellis & Mane-Wheoki ping the power to act, or to refrain from acting, in order
2025; Tapsell 2023). to ensure the well-being of all. In the literature, mana is
" synonymous with power, status and prestige.
Unlike humans, taonga can cross several geners these encounters, which took place between the late 18th
rations without dying, while retaining within century and the “rst half of the 19th century, were concur-
themthe knowledge (ma_tauranga) and memorietent with the “rst encounters between English and Ma ori

; ; _people (Jones & Jenkins 2017; Salmond 1991, 1997). The
(.mahara) of tho_se .Who. Contr!b.Uted to the”‘ c_rea Astrolabees voyage is particularly important because the
tion and transmission, in addition to their intrin-  |oghooks allow us to follow in detail the movements of people

sic ancestral qualities (Renard 2020). They areand treasures.
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Figure 1: December 2025. Lisa Renardes research journeys in Aotearoa New Zealand since 2013 (LR from
Google Maps)

LeAstrolabe, a French Navy corvette commandedncluding Te Tairawhiti, Te Tau lhu (Image 3)
by Jules Dumont deUrville in 1827. | am particu- and the Banks Peninsufa

larly interested in the circumstances in which | ravelled more than 5,000 kilometres to meet
ties between Ma ori and French people may Ogxperts in in more than “fty institutions in
may not have been forged, maintained or evenpgptearoa and France (museums galleries,
broken, as well as how the memory of these tiesyrchjves, Ma ori treasure houses (whare taonga),
has been passed on or lost, sometimes reappeggssociations, universities and private collec-
ring two hundred years later through various tions). On site, we studied various traces of
taonga. memory related to the voyage of LeAstrolabe:

| travelled to meet Ma o New Zealand and taonga, place names, manuscripts, drawings,
French experts in the territories that Dumont Watercolours, lithographs, original maps, books,
deUrville and his crew explored from 14 January atlases, and botanical and zoological collections.
to 15 March 1827 in the South Island and North | also made numerous trips to other regions
Island of Aotearoa (Figure 1). | stayed in the Bay Where Dumont d-Urville did not drop anchor in
of Islands, a major centre of exchange betweent827, but which he mentions in his writings.
Ma ori and French people (Image 2), as well asin Inthe Ma orilanguage, | describe my research
other regions of the North and South Islands, methodology with the phrase ZKeite whakarongo

ki nga taonga tuku iho ahau: | listen and follow,

_— in the sense of following (whakarongo) the ances-
19 |n 2023, according to the latest census, out of a total of tral treasures traile; which explains my great
4,993,923 people living in New Zealand, 978,246 declarednobility throughout Aotearoa and France, as

themselves to be of mixed Ma ori ancestry (19.5 %). AMa agell as in museums, archives or any other place
person generally identi“es with several clans (hapu’) and

tribes (iwi). Since the Ma ori system of descent is undi e-

rentiated, the same person can be linked to di erent patri-

lateral and matrilateral ancestors, and thus claim member-20 In August 1838, French whaling captain Jean-Frangois
ship (tu rangawaewae) in multiple communities, but alsoLanglois Zpurchasede Banks Peninsula(1,300%fromthe
descent from many ancestors who are not necessarilyka i Tahu tribe forf40. Banks Peninsula and the village of
Ma ori, but may also be English, Irish, Scottish, French, Akaroathen became the epicentre of French colonisation in
Chinese, Samoan, Tongan, etc. New Zealand.
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Image 2 (left): March 2024. Alison Jones, Debra Rewiri and Bettina Fritzsche at Kahuwera, in the Bay of
Islands, where the crew of LeAstrolabe stayed in March 1827 (LRhage 3 (right): February 2024.
Observatory Beach, north of the South Island, where LeAstrolabe anchored in January 1827 (LR).

where taonga may have been created, transFrench name, along with others (French Pass,

ported and housed. deUrville Island, etc.), has not only remained in

) ) peoplees memories, but is still used today in
From L’Astrolabe to the Musée du quai various iconographic media, including drawings
Branly - Jacques Chirac and road and maritime maps.

In France, the collections associated with In 1827, during the voyage of LeAstrolabe
Dumont deUrville and his 1827 voyage are parti-along the coast of Aotearoa New Zealand, there
cularly richin “rst- and second-hand information was a remarkable circulation of knowledge,
about the memory of the gift. This is thanks to people and treasures. For sixty-eight days, hun-
the crewss archives, works published after thedreds of Ma ori, aboard seventy canoes (waka),
voyage, and accounts by local populations abouisited the vicinity and the deck of the ship to
the French presence, the memory of which livesinteract with the French crew, for periods ran-
on in place names. In the north of the South ging from a few hours to several days. Some
Island, Dumont deUrville named Motuareronui Ma ori also helped the French navigate New Zea-
Island lle Adeles in memory of his wife. This land waters, guiding them to sheltered ancho-

rages and acting as pilots (Dumont deUrville
1830; Lesson 2022).

21 There, | practise participant observation and observant ~ During these encounters, the French crew
participation, which | combine with long semi-structured members acquired various taonga, most of which
andopen-endedinterviews. One of the distinctive features ofyere exchanged for iron objects, hooks, axes and
my research method is my use of the images | producey,.; ’ ’ :
(image 3). | create photographs, drawings and videos that lIBnlveS, bdl{tuab.(ﬁvef aItIJ f(()jr r?]d ar:]df bl?e clothing.
share and analyse with my interlocutors, both in situ and Dumont deUrville forbade the theft of treasures,

remotely. but the captaines and other crew memberse jour-
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nals reveal that a theft was committed by agroupcould hardly have continued their journey.
of sailors on 15 January 1827, near SeparationMa ori men, women and children thus upheld a
Point (in Tasman Bay), in what appeared to the long tradition of hospitality (manakitanga) and
French to be a Zdeserteds Ma ori village (pa ). Tlexchange (taonga tauhokohoko) with foreigners
captain reprimanded them and regretted not (Jones & Jenkins 2017; Salmond 1991, 1997;
being able to return the stolen treasures. Never-Renard & Risjeterre 2025). Some women also
theless, he decided to keep them and entrusthoarded the ships. They gifted their time, their
them to the kinges collection upon his return taongaand sometimestheir bodies, often, butnot
to France, along with the other taonga that always,inexchange for pieces of cloth, beads, “sh
he himself had exchanged during the voyagehooks and other small metal objects (Dumont
(Dumont deUrville 1830; Renard and Risjeterre deUrville 1830: 171-172; Lesson 2022: 294).
2025). Unfortunately, the journals do notspecify  priq, 1 arriving at the mqB-JC in 2001, the

which taonga were stolen. Among the many,,nqa acquired during the voyage of LeAstro-
taonga in the Dumont d-Urville collection at the Iabe,ghéd bqeen kept in grivate cgllgctions and in
mqB-JC, itis therefore di cultto tellwhichones ;e rqus French institutions, such as the Musée
were exchanged, given or stolen. de Marine du Louvre, the Musée deArchéologie
The crewes journal reveal that the French Nationale (formerly the Musée des Antiquités
were aware of the unbalanced nature of their Nationales de Saint-Germain-en-Laye) and the
exchanges with the Ma ori, as pointed out byMusée National des Arts deAfrique et dsOcéanie
Pierre-Adolphe Lesson, surgeon and botanist orin Paris. With each move, the inventory numbers
LeAstrolabe: change and the knowledge associated with the

ZWe had a great laugh when we saw one of thé20nga is at risk of being lost (Beltrame 2015). It
chiefs, who had an exceptionally “ne Phormium is therefore necessary to trace the networks of
[cloak], accept a bad shirt from the master sail-Crew members, curators and collectors in the
maker, after refusing one of the large knives hope of rediscovering other taonga in France or
intended for the Papuans, or an axe, which theremembering those that have been lost forever.
commander o ered him. It seems that red was a This was unfortunately the fate of those given by
sought-after colour, because for a handkerchiePumont dsUrville to the Caen Museum in the
of this colour, one of the chiefs gave his cloak.19th century, which were destroyed during the
Finally, they had nothing left when it was time to ombings of the Second World Wex
part, exceptfor one ofthose whomwe regarded aﬁ\/l ic techni dth
the chief, who persisted until the end.» (Lesson, frlﬁmo_r}ltc echniques and the memory
2022: 246-247, translated by Lisa Renard). ' '€ 9! ' '

The colour redis of considerable importancein N French museums, the mnemonic techni-
Ma oriworld (Brown, Ellis & Mane-Wheoki 2025;3ues thatare employed rely mainly on the objects
Renard 2020). The value that Ma ori may havdneémselves, as well as on written documents
placed on this exchange should therefore not beUCh s inventories, books, letters, drawings

underestimated, as my interlocutors in the “eld and photographs, and more rarely on micro-
often point out to me, emphasising the agencySCCPIC O carbon-14 analyses (Beltrame 2015;

of their ancestors, just as other indigenous Nyssen 2026). Despite these written, iconogra-

experts do in Kanaky New Caledonia ErenchPhic and material sources, oral transmission of

Polynesiaand elsewhere (Kasarherou etal. 2017Knowledge about the history of collections is
Nyssen 2026). éssential in order to successfully recover the

memory of a treasurees gift. The assistance of

In addition to helping with navigation and myseum professionad bothin France and abroad,
exchanging their treasures, Ma ori people shared

their knowledge (ma tauranga) about Ma ori

places, Iﬂh%uar?e’ customs al’:jd prﬁctlces WI;[]h the, All that remains are photographs of part of the Ma ori
crew, which the captain an others, suc _8Scollections; the rest was reduced to ashes, including the
Lesson, wrote about. Ma ori people also providegionga.

water, food, wood for repairs, “bres for ropes, 23 |wishtothank Awhina Tamarapa, Wonu Veys, Stéphanie
and many other taonga without which the French Leclerc-Ca arel, Marie-Laurence Bouvet, Magali Melandri,
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is therefore crucial, especially when it comes tometric borders (kaitaka paepaeroa), as those
researching the context in which objects weregifted by Dumont deUrville (Image 1). The details
acquired. of the “nger weaving (whatu) of the dyed hori-
This provenance research not only enableszOntal bands (mai muka) that adorn the body of
Indigenous people to reconnect with ancestralthese cloaks then became clues that helped us to
treasures that left their country, but also with Shed light on the context of their acquisition in
their ancestors, as was the case in 2012 whenf asman Bay, north of the South Island. Accor-
France returned twenty mummi‘ed heads (toi ding to the shipes journals, the crew of LeAstro-
moko) to the New Zealand government (Jeanlabem_adethelr“rstexchangeswﬂh Ma oripeople
2022). This research can then lead to the emerthere in January 1827 (Dumont dsUrville 1830;
gence of relationships which are of great impor-Lesson 2022).
tance when considering the restitution ofhuman  However, listening to Hamuera, Naomi and
remains and precious ancestral belongings ofother Ma ori interlocutors, it appears that a fun-

memorial value. damental piece of
N . . memory is missin
m:]grﬁgtneiir?:émﬁ_ Oln M@ ori culture, a taonga is meant to from éuropear?
ques | observed travel from generation to generation, museums: the per-
during my “eld- retaining its proper name, the memory sonal names of

work. sr:aer?lnzls\{[g— of its circulation and the memory of the |onda, as t%'l,ges
ries in situ. These nhames of its creators and donors. @) who created,
techniques rely exchanged and
mainly on describing the characteristics of the cared for them, not to mention the name of the
surrounding landscape, reciting the names of places they travelled through. In Ma ori culture, a
places and ancestors, learning ceremonial songgaonga is meant to travel from generation to
and dances (waiata and haka) through repetition,generation, retainingits proper name, the memory
and the use of taonga. The “gures carved ongfits circulation and the memory of the names of
meeting houses (wharenui) are, for example,its creators and donors. It may, but does not
usedas asource of inspiration or as a memory aidyecessarily, return to its land of origin, as Mauss
during speeches (Descola 2021: 650-651), in thEa oived in the following excerpt, before losing
same way as painted motifs (ko whaiwhai), the self in the Zmagice of the hau: ZTo accept some-

patterns on “ne mats (whariki) and woven panels hina from someone is to accenpt something of
(tukutuku) inside these same houses, as well a g from pt 9
heir spiritual essence, of their soul. [...]

tattooed motifs (moko), pendants (hei tiki), wea-__ = ! : . .
pons (patu), speakeres canes (tokotoko), bagghls thing gives you a magl_cal an(_j re_Ilglous
(kete) and prestigious cloaks (ka kahu), amon§o!d over you. Finally, this given thing is not

other taonga. Iconographic or written materials, ihert. Animated, often individualised, it tends

such as museum inventories shared on the Inter{o return to what Hertz called its Zhome of ori-
net, books, archives, as well as lithographs andgine, or to produce, for the clan and the soil from

paintings acquired abroad, photographs, soundwhichitcame, an equivalentto replace ite (Mauss
recordings and “Ims can now help to reactivate 2012: 82).

the memory of the git. _ In Te Ao Ma ori, what must always return ... in
At mgB-JC, Hamuera and Naomi used photoother words what must be passed down from
graphs of taonga similar to those we were examigeneration to generation (tuku iho) ... is the

ning in order to show us the regional speci“cities memory of the gift, beyond the taonga them-
associated with the creation of cloaks with geoselyves.

Conclusion

Constance de Monbrison, Claude Stéfani, Séverine Bom- At the “rst gathering of expert weavers

pays, Gaye Sculthorpe, Pamela Lovis, Paula Legel, Sophi .
White, Rowan Light, Amber Aranui and Simon Jean-Neb-FattendEd in 2013 on the North Island of Aotea-

bache for their help. roa New Zealand, in Kawerau, | was struck by
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Tamahou Temara writing the name of each thus working towards a dialogue of memories.
personwho had made a gift (koha) on athin sheetGenuine collaboration between Indigenous
of paper. When | asked him what he was writing, experts and museum professionals (Renard and
he replied: «The names of those who made giftsTamarapa 2025), from an openly decolonial pers-
along with the names of the taonga they gave, sgective, will then make it possible to consider the
that we may never forget!s past, present and future circulation of these

Inthe case of taonga currently held in France ancestral treasures, in order to establish new
museums can also help to nurture and reactivate'lationships based on trust and respect.
the the Zmemory of the gifte, i.e. the memory of
the relationships that these ancestral treasures'A‘Cknov\'le.dgementS _
hold within them, by supporting provenance |wouldliketothankthe FyssenFoundation for
research, for exemple. This reactivation is nowits support, as well as the University of Auckland
essential for conserving, restoring, studying and Faculty of Arts and Prof. Ngarino Ellis. | would
enriching collections, but also for promoting also like to pay tribute to the many experts,

access for Indigenous peoples to their taonga andnuseum and archive professionals, and Maori
artists who have worked with me for years

alongside taonga. Nga mihi nui! Finally, | would
24 Tamahou Temarais the chief executive (Tumu whakarae ike to express my gratitude to Garance Nyssen,

of the organisation Toi Ma ori Aotearoa, which promotesMarie-Josée Renard, Quentyn Risjeterre et
Maori arts and artists in Aotearoa and internationally. J-Y Bart for their invaluable help.
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Les bases neuronales du mécanisme
métacognitif général

Tarryn BALSDON

CNRS (CRCN), Laboratoire des systemes perceptifs (UMR8248)
Département d'études cognitives, ENS-PSL Université

Résumé

Lorsque nous prenons une décision, nous pouvons nous sentir plus ou moins con“ants dans notre
choix. Certains chercheurs proposent queil existe un mécanisme métacognitif général permettant
deévaluer la con“ance a leaide deune « échelle interne » commune atous les types de décisions. Dan:
ce projet, nous avons cherché a apporter des preuves causales de lsexistence de ce mécanism
métacognitif général et a en identi“er les bases neuronales. Pour cela, nous avons développé une
technique de« adaptation de la con“ance » : une exposition prolongée a des décisions associées a ul
niveau élevé (ou faible) de con“ance modi“e ensuite lamaniére dont une personne évalue sacon“ance
dans une autre tache. En combinant cette approche comportementale avec lsimagerie cérébrale, nous
avons pu examiner quellesrégions du cerveau prédisent ces changements. Nos résultats préliminaires
indiquent que Isinsula joue un réle central : non seulement son activité est liée au niveau de con“ance,
mais les variations de son activité prédisent directement les changements observés dans le compor-
tement. Ces résultats suggérent que cette région est un candidat solide pour les bases neuronales
du mécanisme métacognitif général.

Mots-clés :
Métacognition, Con“ance, Prise de décision, Adaptation, Imagerie cérébrale

The neural basis of the general metacognitive mechanism

Abstract

When we make a decision, we can feel more or less con“dent in our choice. It has been proposed
that a general metacognitive mechanism serves to evaluate con“dence across all kinds of choices on
a common internal scale. In this project we aimed to provide causal evidence for this general
metacognitive mechanism and identify its neural basis. To do so, we developed a « con“dence
adaptation » technique : prolonged exposure to high (or low) con“dence decisions modi“ed how people
then evaluated their con“dence in a di erent task. Combining this behavioural approach with brain
imaging, we could then examine brain regions that predict this change in con“dence evaluation
following adaptation. Preliminary results indicate that the insula and dorsal anterior cingulate cortex
have a central role : not only does brain activity in these areas predict con“dence, but the change in
activity predicts the change in behaviour following adaptation. These results provide solid evidence
for the neural basis of the general metacognitive mechanism.

Keywords:
Metacognition, Con“dence, Decision-making, Adaptation, Brain imaging
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Introduction niveau de con“ance (Vaccaro & Fleming, 2018),
a métacognition est la capacité de hotamment certaines parties du cortex Qréfron—
ré"échir a ses propres pensées (F|e_tal, lsinsula et le striatum. Mais une corrélation
ming et al., 2012). Elle nous permet N€ permet pas de démontrer un role causal : ces
deévaluer nos décisions : de nous sentirf€9ions peuvent étre associées alacon“ance sans
con“ants lorsque nous pensons avoir €N constituerle mécanisme métacognitifgénéral.

raison, ou incertains lorsque nous doutons. Leapproche corrélationnelle pose un probleme

Ces sentiments de con“ance jouent un roleParticulier dans l-étude de la con“ance, car
fondamental dans notre vie quotidienne. Ils celle-ci est elle-méme corrélée a de nombreux
in"uencent notre apprentissage (Daniel & Poll- autres facteurs.
mann, 2012 ; Hainguerlot et al., 2018), nous Les participants ont tendance a déclarer une
aident a savoir quand rechercher davantagecon“ance plus élevée lorsque la décision propo-
deinformations (Desender et al., 2018), et noussée par lsexpérimentateur est plus facile. Par
permettent de communiquer nos choix auxexemple, dans une tache de prise de décision
autres (Bahrami et al., 2010 ; Cavalan et al.,visuelle, on peut demander aux participants
2022). Lamétacognition aégalement été associédeindiquer seil y avait plus de points a chés a
aplusieurs troubles neuropsychiatriques (Sun etgauche ou a droite de lsécran. La décision est
al., 2017 ; Rouault et al., 2018) ainsi queau déclirfacile lorsqueil y a nettement plus de points deun
lié au vieillissement (Klever et al., 2022). Il est c6té que de leautre : le participant répond alors
donc essentiel de comprendre comment nousapidement, correctement, etrapporte un niveau
nous auto-évaluons, a quel point notre jugemente con“ance élevé.
sSur nous-memes est precis, et comment cetté pans ce cas, leactivité cérébrale liée au traite-

capacité pourrait étre amelioree. ment visuel ainsi queaux fonctions motrices (en
PR raison de la réponse plus rapide) sera corrélée
n mécanisme commun , “ : ;
Uour te(;:l?tess ngscgécisili)ns 5 au niveau de con“ance. De plus, le fait de se sentir
P . ' , con“ant peut ssaccompagner deune valeur motiva-
Une théorie in"uente propose lsexistence dsuntjonnelle (Lebreton et al., 2015), distincte des

« centre » de la métacognition : un mécanismemécanismes propres a l+évaluation de la con“ance.
général qui calcule la con“ance comme une mon-

naie commune pour tous les types de décisiondJne approche causale :
(de Gardelle & Mamassian, 2014 ; de Gardelle et’adaptation de la confiance

al., 2016). Selon cette hy,pothése, lacon“anceque pgyr dépasser ces limites, nous avons adopté
nous avons en notre mémoire et celle que nougne approche causale inspirée de lsadaptation
avons en ce que nous voyons ne seraient pasensorielle (Adibi et al., 2021). Leadaptation sen-
traitées séparément, mais évaluées par un mecasprielle se produit aprés une exposition prolon-
nisme central partage. gée & une caractéristique donnée deun stimulus.

Cette idée présente deux avantages majeurdJn exemple classique est Isillusion de la cascade
Deune part, elle rend I+étude scienti“que de la(Crane, 1988) : aprés avoir regardé un mouve-
métacognition plus accessible : comprendre lanentvers le bas pendant plusieurs secondes, une
con“ance dans des taches simples et contréléesurface immobile peut sembler se déplacer brie-
pourrait éclairer les décisions complexes de la vievement vers le haut.

reéelle. Deautre part, elle suggere que des inter- cg phénomene peut étre compris comme une
ventions ciblées, comme des entrainement§orme deajustement neuronal : les neurones qui
visant a améliorer la métacognition, pourraient gegctivent pour signaler le mouvement vers le bas
avoirdeg e ets_positifs étendus sur le bien-étre et yeviennent moins réactifs, ce qui modi“e l+équi-
la qualite de vie (Jelinek et al., 2016). libre global de lsactivité et produit une perception
Cependant, les preuves scienti“ques restentopposée. Leadaptation a permis de mieux com-
nuancées (Rouault et al., 2018b) et reposenprendre non seulement des mécanismes visuels
en grande partie sur des corrélations. De nom-simples (comme la direction du mouvement;
breuses études en neuroimagerie ont identi“é Cli ord, 2002), mais aussi des processus plus
desrégions cérébrales dont leactivité varie avec leomplexes (comme la perception des visages ;
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Winston et al., 2004) et méme des propriétésdeexposition, suivie deune phase de test permet-
abstraites (comme la perception du nombre ;tant de mesurer lse et produit.

Burr & Ross, 2008). Nous avons appliqué ce principe alacon“ance.
Nous avons appliqué ce principe alacon“anceNotre objectif était deexposer les participants

Si ce principe deadaptation seapplique égalemen& un niveau de con“ance élevé ou faible, puis

a l-évaluation de la con“ance, alors exposer desleévaluer Isimpact de cette exposition sur leur

individus pendant une période prolongée a unmaniere deestimer leur propre con“ance dans

certain niveau de con“ance devrait modi“er la une autre tache (Figure 1).

maniére dont les neurones impliqués dans la

con“ance seactivent. Cela nous o rirait une occa- Organisation générale des expériences

sion deobserver plus directement le fonctionne- Trois expériences ont été menées. Dans I*Expé-

ment de ces neurones. rience 1, 96 participants ont été testés en ligne

Nous avons pour apporter une
eabord mené une s ~. . ~ . ~ . reuve de principe.
gx?)%?ignceioemgoﬁ Osi ce principe dOadaptation sOapplique D |,Expé$ien022,
tementale en ligne Zgalement ™ |0Zvaluation de la confiance, 39 participants ont
aupres deun large alors exposer des individus pendant ete teSHI%_S, a nou-
ﬁgigzrrl]ttlgonagf PA" une pZriode prolongZe ~ un certain \égazrfgr 'Sr?g’rggﬁ_r
tester ce principe. nive.au de confiance devrait mOdifierJa Cationcqnceptue“e
Nous avons déve-maniere dont les neurones impliquZs et optimiser la pro-
fopnqgu‘tjaet?or%%?g'es dans la confiance sOactivent. O tcaﬁg“r%aﬁépi’ggé_
pour décrire lee et rience 3, nous avons

deadaptation de la con“ance, puis ajusté la procé“nalement testé 34 participants au laboratoire, tout
dure a“n deen renforcer lsimpact. Cette version enmesurantleuractivité cérébrale aveclsimagerie par
optimisée a été testée dans un nouvel échantillonyésonance magnétique fonctionnelle (IRMf).
con‘rmant les résultats initiaux. Toutes les études ont été pré-enregistrées
Nous avons ensuite réalisé une expérience e@n de garantir la transparence et la rigueur
imagerie par résonance magnétique fonction-scienti‘que.
nelle (IRMf) a“n de mesurer lsactivité cérébrale Induction de niveaux de confiance élevés
pendant lsadaptation de la con“ance. ou faibles

Bien que des analyses complémentaires soient o aqe participant réalisait trois sessions.
encore en cours, nos résultats préliminaires . . o L e
La premiére session servait deéférence et

montrent que Isinsula ne se contente pas deétre libration - | . de di culté des tach
associée a la con“ance : les variations de sorf&'Pration . 1es niveaux ae di cuite aes taches

actiité predisent directement le et dradapta- g eie NTUACE, (05 BETCIEONE, e
tion observé dans le comportement.

i _ o , . permis deajuster précisément la diculté des
CE—‘IS resultalt%sout:epnelnt |fldeg qre lsinsula jougaches pour les sessions suivantes (Figure 1B).
Consitus un candidat solide pour les bases neuro, DaNSIes sessions 2et3 les participants étajent
nales du mécanisme métacognitif général exposes soit a une condition derte confiance
' (environ 99 % de réponses correctes), soit une
condition defaible confiance (environ 60 % de
Méthodes réponses correctes, proche du hasard).

Nous avons adapté une approche classique Cette manipulation a été validée par une
issue de lsadaptation sensorielle, un phénoménenesure de « con“ance globale » : les partici-
par lequel une exposition prolongée a une caracpants rapportaient e ectivement un niveau de
téristigue donnée modi‘e temporairement la con“ance signi“‘cativement plus élevé dans la
perception. Une expérience deadaptation comeondition a 99 % que dans la condition a 60 %
porte généralement deux étapes : une phaséFigure 1C et D).

32



ETHOLOGIE / PSYCHOLOGIE

A) Phase d'adaptation
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Figure 1. Méthodologie de I’adaptation de la confiance

A) Lors de la phase deadaptation, les participants réalisaient de maniére répétée des décisions de numerosité
et de couleur. Cette phase était suivie deune évaluation de la con“ance globale moyenne ressentie pendant
leadaptation.

B) Dans la premiére session (référence/calibration), les niveaux de di culté des taches deadaptation étai

(les histogrammes sur leaxe horizontal montrent leur distribution), correspondant a environ 60 % (orahge)
et 99 % (bleu) de réponses correctes.

C) Dans les sessions 2 et 3, le niveau de di culté des taches deadaptation était “xé a“n deobtenir environ 60 %
(orange, agauche) ou 99 % (bleu, adroite) de réponses correctes (Ieordre des sessions était contrebalancé entre
les participants). Les petits points représentent les performances individuelles, les zones ombréges la
distribution, et le grand point la moyenne.

D) Leévaluation de la con“ance globale a permis de valider la manipulation : la con“ance était nettement/plus
élevée dans la condition a 99 % que dans la condition a 60 %.

E) La phase de test répétait 55 fois une séquence comprenant une courte phase de renforcement de
le,adaptation, suivie de deux décisions deorientation, puis deun choix forcé de con“ance, ou le participant
indiquait laquelle des deux décisions lui semblait la plus “able. Au total, les phases deadaptation et de test
étaient répétées 4 fois par participant.

F) Aucune modi“cation notable de la sensibilité aux décisions deorientation nea été observée. Autrement dit,
la quantité deinformation disponible pour évaluer la con“ance était identique entre les sessions. Tpute
di érence de con“ance ne pouvait donc étre attribuée quea la di culté des taches deadaptation distinctes.

33



ETHOLOGIE / PSYCHOLOGIE

Taches utilisées brale par IRMf, a“n deidenti“er les régions impli-

A“n de cibler un mécanisme métacognitif ~du€es dans l-adaptation de la con“ance.
genéral , et non la con“ance propre a un type Résultats
particulier de décision ,, nous avons utilisé plu- . i .
sieurs taches perceptives simples : Modélisation de I'adaptation
e Décisions dewumérosité (quel coté contientle de 1a confiance ] . .
plus de points ?) Nous avons utilisé des modeles computation-

e Décisions decouleur (de quel coté les points Nels pour comprendre comment la con‘ance
sont-ils les plus bleus ?) pourrait étre encodée dans le cerveau et com-

e Décisions derientation (quel motif est le plus Mentelle estmodi“ee par l-adaptation (Palmer &
vertical ?) Cli ord, 2017). Nous avons principalement com-

. ~ . ré X h hé : un modele dit a « canal

Les deux premiéres taches servaient a |ndu|reﬁ‘;‘iCE]"UOEIE’:J daxg?éqiseel)?a c%n“ar?gga?ug%%ntggin?-
leadaptation (exposition a un niveau de con“ance | i ! laf d - ge

élevé ou faible ; Figure 1A). La troisieme servaithcentavecialorce des preuves en faveur geune

: A . : décision, etun modéle a double canal, dans lequel
exclusivement a tester la con"ance (Figure 1E). | con<ance résulte de [équilibre entre un signal

Mesure de la confiance de certitude et un signal deincertitude (Figure 2).

Dans la phase de test, chaque participant réa- Ces deux modeles décrivent correctement la
lisait deux décisions deorientation consécutivescon‘ance en situation normale, maisils di erent
(sur deux stimuli diérents), puis indiquait dans leurs prédictions aprés adaptation. Le
parmi ces deux décisions celle pour laguelle ilmodele a canal unique prédit une diminution de
était le plus con“ant. Ceest-a-dire, il devait indi- la sensibilité métacognitive, tandis que le modele
quer la décision associée avec le plus grand ser@-double canal predit une augmentation de cette
timent dsavoir donné la bonne réponse. sensibilité.

Cette méthode, appelée choix forcé de Dans les deux premiéres qxpériences, les dpn—
con“ance (Mamassian, 2020), permet de mesun€es comportementales ont été mieux expliquées
rer la capacité a distinguer ses décisions corar le modele a double canal. L+e et €tait moins
rectes de ses décisions incorrectes (sensibilitélair dans lsexpérience en IRMf, mais lsensemble

métacognitive), tout en limitant les biais liés a des résultats indique queune modi“cation réelle
lsutilisation deune échelle numérique. de lsévaluation de la con“ance seest produite

Il est important de noter que la tache de test 2PT€s adaptation. o .
(décisions deorientation) restait strictement Nous avons également estimeé un parametre
identique entre les conditions. De plus, aucuneclé dumodele, la «force deadaptation », quire”ete
di érence signi“‘cative de performance per- l*ampleur du changement neuronal induit par
ceptive nea été observée entre les sessionexposition prolongée. Dans les trois expeé-
(Figure 1F). Ainsi, les variations de la con“ance riences, cette force deadaptation était supérieure

mesurée dans la tache de test pouvaient étred Ce que lson pourrait attendre par hasard, conr-
attribuée uniquement & leadaptation. mant lsexistence deun e et robuste deadaptation

o ) ] de la con“ance.
Optimisation et imagerie cérébrale ) ) o
Dans la deuxiéme expérience, nous avons simResultats en imagerie cérebrale

pli“é le protocole en utilisant uniquement la  Leanalyse en IRMfaidenti“é plusieurs régions
condition de forte con“ance (celle produisant cérébrales dontleactivité variait avec le niveau de
lse et le plus marqué) et en augmentant la fré- con“ance, notamment le striatum, le cortex cin-
guence des phases deadaptation. Nous avons éggulaire antérieur dorsal (dACC), lsinsula / gyrus
lement répété les mesures de référence (dans l&rontal inférieur, ainsi que des régions occipi-
premiére session) pour nous assurer que legales et somatosensorielles.

changements de con“ance neétaient pas dus a parmi ces régions, seules lsinsula et le cingu-

l~apprentissage. laire antérieur ont montré une modi“cation
La troisieme expérience a repris cette versionsigni“cative deactivité aprés adaptation a une
optimisée tout en enregistrant leactivité céré- forte con“ance. Cette augmentation deactivité est
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Figure 2. Modélisation de I’adaptation de la confiance et comportement

A) Le modéle a canal unique propose que la con“ance soit encodée par une augmentation progressive de
leactivité neuronale lorsque les preuves en faveur deune décision augmentent. Leadaptation est modélisée
comme une modi“cation de la réponse du canal par rapport a son niveau deactivité au point deadaptation
(les "eches colorées indiquent les niveaux de preuve correspondant a 60 % et 99 % de réponses correctes).
Apres adaptation, lacon“ance diminue globalement (panneau de droite, ligne bleu) etla sensibilité estréduite :

la di érence de con“ance entre deux niveaux de preuve est plus faible (mise en évidence en bleu) lqueen
condition de référence (courbe noire).

B) Le modele a double canal suggere que la con“ance est encodée par la réponse relative de deux [canaux
neuronaux. Apres adaptation, on observe un léger déplacement global du niveau de con“ance, mais surtout
une augmentation de lasensibilité : ladi érence de con“ance entre deux niveaux de preuve estplus importante
(mise en évidence en bleu dans le panneau de droite).

cohérente avec la diminution globale de laDiscussion
con“ance prédite par le modele a double canal. Cesrésultats préliminaires apportent un éclai-

Surtout, le changement deactivité observérage nouveau sur les bases neuronales du méca-
dans Isinsula prédisait directement lsampleur de nisme métacognitif général. En transposant un
l~adaptation comportementale de lacon“ance. Cegaradigme classigue deadaptation sensorielle au
lien neétait pas signi“catif pour le cingulaire domaine de la con“ance, nous avons pu provo-
antérieur, bien que les deux régions montrentdesquer un changement causal dans lévaluation de
variations fortement corrélées. la con“ance. Ce changement comportemental

Les régions occipitales, somatosensorielles e¢tait prédit par des modi“cations deactivité dans
striatales, bien queassociées a la con“ance, nérinsula / gyrus frontal inférieur, en lien avec le
montraient pas de modi“cation signi“cative cortex cingulaire antérieur dorsal.
apres adaptation. Elles pourraient re"éter des  Bien que Isinsula et le cingulaire antérieur
processus lies au traitement visuel (occipital), soient fréquemment associés a la con“ance
aux réponses motrices (somatosensorielles), ou §/accaro & Fleming, 2018 ; Rouault et al., 2023)
lavaleur motivationnelle (striatum), plutétquele et & la prise de décision (Udddin et al., 2014),
mécanisme central d-évaluation de la con“ancenotre approche montre plus spéci“‘quement que
lusion d ssul lsinsula est impliquée dans lsévaluation méme de
Conclusion des resultats la con“ance. Sa forte connectivité en fait un

Pris ensemble, ces résultats montrent quecandidat plausible pour transmettre les signaux
l[sexposition prolongée a un certain niveau dede con“ance vers des processus en aval, tels que
con“ance modi“e de maniére mesurable [sévaluala motivation ou le controle cognitif. La coordi-
tion ultérieure de la con“ance. Leinsula apparait nation fonctionnelle entre lsinsula et le cingulaire
comme une région clé dont lsactivité prédit direc-antérieur, possiblement via le faisceau frontal
tement cette adaptation, soutenant son réle cen-oblique au sein deunréseau a demandes multiples
tral dans les bases neuronales du mécanisméKaufmann et al., 2023), mérite d+étre explorée
métacognitif général. plus en détail.
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Figure 3. Activations associées a la confiance et a I’adaptation de la confiance

A) Régions deintérét issues des analyses par modeéle linéaire général (GLM), montrant une corrélation
le signal BOLD (Blood Oxygen Level Dependent, un indicateur indirect de leactivité neuronale bas
lsoxygénation du sang) et la con“ance. Les associations positives sont indiquées en rouge et les assod
négatives en bleu (la région somatosensorielle neest pas visible sur la “gure).

B) Changement normalisé du signal BOLD dans la condition deadaptation par rapport a la conditio
référence (les points représentent les individus, les barres la moyenne).

C) Relation entre lee et deadaptation du signal BOLD (changement normalis€) et lse et comporteme
deadaptation (estimé a partir du modéle a double canal), pour Isinsula (a gauche) et le cortex cing
antérieur dorsal (a droite).

Abréviations : Ins, insula ; dACC, cortex cingulaire antérieur dorsal ; Str, striatum ; Occ, occipital ; Sg
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m,
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Les autres régions associées a la con“ancda con“ance résulte deun équilibre entre signaux

(occipitales, somatosensorielles, striatales) nefavorables et défavorables a une décision. Le
montrent pas de modi“cation cohérente apres que la con“ance dans une tache in"uence

fait
la

adaptation, suggérant queelles re”etent des procon“ance dans deautres taches fournit un argu-
cessus perceptifs, moteurs ou motivationnelsment causal fort en faveur dsun mécanisme méta-
plutét que le calcul central de la con“ance. cognitif général. Plus largement, ces résultats
Leexploration deautres régions clés, comme lesuggérent que leadaptation pourrait constituer
cortex préfrontal ventromédian, constituera une yn principe fondamental deoptimisation des res-
étape importante des analyses futures. sources neuronales (Gepshtein et al., 2013),

Sur le plan théorique, lee et deadaptation applicable a des fonctions cognitives de h
soutient le modéle a double canal, selon lequehiveau.
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of the general metacognitive mechanism.

Introduction The correlational approach to study con‘-
etacognition is the capacity to dence is particularly complex, because con“-
think about our own thoughts denceitselfiscorrelated with many other factors.
(Fleming et al., 2012). This allows Participants tend to report higher con“dence
us to evaluate our own decisions: when the experimenter has presented them with
we can feel con“dent when we are an easier decision. For example, in a simple

correct, or uncertain when we may be wrong. visual decision-making task, we might ask parti-
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cipantsto decide ifthere are more dots presentedtion is a large sample of participants. We deve-
on the left or the right of the screen. The decision loped computational models to describe the e ect
is easy when there are many more dots on oneof con“dence adaptation, and adjusted the pro-
side compared to the other, and the participant cedure to increase the e ect. This optimised
will make a fast, accurate response, with highversion was then tested in a new sample of
con“dence. In this case, brain activity associatedparticipants, to con“rm our initial results.

V‘é'th Enstlaalfpr?cessmg and m_ﬁtolr fubnctlons We then performed the experiment using func-
(due to the faster responses) will also be corresjqna magnetic resonance imaging (fMRI) to

lated with the level of condence. MOreovVer, \,o.q e prain activity during con“dence adap-
feeling con“dent might be accompanied by some,

motivational value (Lebreton et al., 2015) which gjhtlroir?it?{a\lllt:giuii(ﬁﬁgcvablr:%a;}é?i?/ist E?Lihrs %US'L?:
is distinct from the processing for con“dence y

itself not only correlates with con“dence, but changes
' in activity following adaptation also predict the

A causal approach: confidence adaptation ~ behavioural adaptation e ect.

To surpass these limitations, we adopted a These results support the idea that the insula
causal approach inspired by sensory adaptaplays a central role in the evaluation of con®-
tion (Adibi et al., 2021). Sensory adaptation dence and constitutes a solid candidate for
occurs from prolonged exposure to a certainthe neural basis of the general metacognitive
stimulus property. A classic example is the water-mechanism.
fall illusion (Crane, 1988): after looking at the
downward motion of a waterfall for several Methods
seconds, a static surface will brie”y appear to  \ye appropriated the classic technique of sen-
move upward. sory adaptation, where prolonged exposure to a

This phenomenon can be thought of as a changgarticular stimulus property temporarily modi-
in the neural response: the neurons signalling “es the perception of that property. A typi-

downward motion cal experiment has
tbecomt?]tired,reS_tul- Af adaptation extends to the evaluation two phasdes:[:h expo-
INg In the opposite ; H sure, an en a
ne?output’ﬁ]peper_ of confidence, exposing people to a test to measure the
ception of upward Prolonged period where they feel a e ect.

motion. This adap- certain level of confidence will change We applied this

tation  approach how neurons fire for confidence. O principle to con"-

has been instru- dence. We aimed
mental for unders- to expose partici-

tanding not only simple visual mechanisms (suchpants to a period of high (or low) con“dence, and
as the direction of motion; Cli ord, 2002), but also thentesttheir ability to evaluate their con“dence
more complex processes (such as the perception oh a di erent task (Figure 1).

facial expression; Winston et al., 2004) and also o )

abstract properties (such as numerousness; BurrGeneral organisation of the experiments

& Ross, 2008). Three experiments were conducted:

We applied the principle of adaptation to study e Experiment 1: 96 participants tested online
con“dence. If adaptation extends to the evalua- (proof of concept).
tion of con“dence, exposing people to a prolon-e Experiment 2: 39 participants tested online
ged period where they feel a certain level of (conceptual replication and optimisation of the
con“dence will change how neurons “re for procedure).
con“dence. This will allow us to more directly e Experiment 3: 34 participants tested while mea-
test how these neurons function for evaluating suring brain activity with functional magnetic
con“dence. resonance imaging (fMRI).

We “rst performed a behavioural experiment ~ All experiments were pre-registered to
online to test the principle of con“dence adapta- improve transparency and scienti“c rigor.
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Prolonged exposure to high Itis important to note that the test task (orien-

or low confidence tation discrimination) remained identical across
In Experiment 1, each participant completed adaptation conditions. Moreover, there was no

three sessions. signi“cant di erence in performance in this task

The “rst session served as a baseline and®cross sessions (Figure 1F). In this way, any

calibration: the level of di culty of the taskswere di €rénceincon“dence measuredin the testtask
mixed, so con“dence was not constant, but chan " Only be attributed to the di erences in the
ged from decision to decision. An individuales 8XPOSure phase (con“dence adaptation).
performance measured in this session was use‘bptimisation and brain imaging

to precisely adjust the level of di culty of the

tasks for the following sessions (Figure 1B). In the second experiment, we simpli“ed the

. o rotocol and only tested adaptation to high con“-
In sessions 2 and 3 participants were exposeoﬁence (this produced the stronger e ect), and

to elther.' . . . 0 increased the frequency of adaptation phases.
e A condition of high con“dence (around 99% of \ye also repeated baseline measurements to

correct choices), or ensure changes in con“dence were not due to
e A condition of low con“dence (around 60% of |earning.

Corfe“ cho_lces, _close o guegsmg). _ The third experimentreplicated this optimised
This manipulation was validated using a protocol while measuring brain activity with

measure of «global con‘dence»: participantsp\iry, to identify brain regions implicated in the
reported an average con“dence across all deciagantation of con“dence.

sions in the exposure phase, and this was signi-
“cantly higher in the 99% correct condition com- Results

pared to the 60% correct condition (Figure 1C ) ) )
and D). Modelling confidence adaptation

Tasks We used computational models to understand
In order to target the general metacognitive how con“dence is encoded in the brain and how

mechanisms ... and not con“dence in a particulaft IS modi‘ed by adaptation (Palmer & Cli ord,

type of decision ... we used several di erent2017)- We principally compared two hypotheses:
simple perceptual tasks: a single channel model, where con“dence

- o A increases with increasing evidence in favour of
e Numerosity decisions (which side of the screen S
Shows mo?/e dots?) ( the decision; and a dual-channel model, where
Colour decisions .(WhiCh side of the screen ar con“dence results from the balance of a signal
€ Savouring increasing evidence, against another

the_ dots'more b_Ige?) L favouring decreasing evidence (uncertainty;
e Orientation decisions (which side of the screen Figure 2).

is the image more vertical?)
The two “rst tasks were used to induce adap-
tation (exposure to high or low con“dence;

These two models both describe con“dence
well in normal contexts, but they di er in their
: . “ predictions following adaptation. The single-
Flégure 1ﬁ% The third was used to test con dencechannel model predicts decreased con“dence
(Figure 1E). sensitivity following adaptation, while the dual-
Measuring confidence channel model predicts increased con“dence

Inthe test phase, participants made two conse Sensitivity.

cutive orientation decisions and then indicated In the “rst two experiments, behaviour was
which decision they were more con“dent their better explained by the dual-channel model.
choice was correct. The e ect was less clear in the fMRI experiment,

(Mamassian, 2020), allows us to measure thé:hange_inthe evaluation of con“dence following
ability to discriminate correct from incorrect adaptation.

decisions (metacognitive sensitivity), while limi- We also evaluated a key parameter of
ting biases associated with using rating scales. the model, adaptation strength, which re”ects
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Figure 1. Confidence adaptation methods. A) During the adaptation phase, participants repeated
numerosity and colour decisions. This phase was followed by a global con“dence rating evaluating con“dence
on average across all these decisiof®). In the “rst session (baseline/calibration), di erent levels of tas
di culty were intermixed. The proportion of responses at each level of di culty (black dots), allowed us to[‘t
psychometric functions to each participant (thin lines show individuals, thick line shows the average). These
measurements allowed us to determine the level of diculty for each individual for sessions 2 and

3 (histograms on the x-axis show their distribution), corresponding to 60% (orange) and 99% (blue) c@yect.

In sessions 2 and 3 the level of di culty of the adaptation tasks was set to obtain around 60% (orange, [left)
or 99% (blue, right) correct (the order was counterbalanced across participants). The small points show
individuals, the shaded region shows the distribution and the large point shows the averlay&he global
con“dence rating was used to validate the manipulation of con“dence: con“dence was signi“cantly higher in
the 99% correct condition compared to the 60% correct condition (lines connectindividigI$he test phas
repeated a sequence comprised of a top-up adaptation, followed by two orientation decisions, and then the
con“dence forced-choice, where the participant chose which orientation decision they felt more likely 1o be
correct. This sequence was repeated 55 times, before returning to the adaptation phase. Altogether this was
repeated 4 times to give 220 con“dence choices per condition per participghfThere was no substanti
di erence in performance in the orientation task. In other words, the information available for evaluating
con“dence was identical across sessions. Therefore, any di erence in con“dence can only be attributed to the
di erences in the adaptation tasks.

the amplitude of the change in neural responseto be signi“cantly greater than we would expect
induced by prolonged exposure. In the threeby chance, con“rming a robust e ect of con“-
experiments, adaptation strength was measureddence adaptation.
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Figure 2. Models of confidence adaptation. A) The single-channel model proposes con“dence is encoded
by increasing neural activity with increasing evidence in favour of a decision. Adaptation is modelled jas a
modi“cation in the response of this channel relative to the level of activity at the point of adaptation (the
coloured arrows show the evidence corresponding to 60% and 99% correct). Following adaptation, con{dence
is on average reduced (panel to the right, blue line), and sensitivity is reduced: there is less of a di erence in
con“dence between two levels of underlying decisions evidence, compared to baseline (black &)rvée
dual-channel model suggests con“dence is encoded by the relative activity of two subpopulations of netrons.
Following adaptation, there is a global displacement of con“dence, but this corresponds to an increase in
con“dence sensitivity (the di erence in con“dence across two levels of decision evidence is increased, shown
in the panel to the right).

Brain imaging results Results summary

The fMRI analysis identi“ed several regions  Altogether, these results show that prolonged
where brain activity varied with the level of exposure to acertainlevel of con“dence modi“es
con“dence. Notably, the striatum, the dorsal how we evaluate con“dence. The insula appears
anterior cingulate cortex (dACC), the insula/ to be a key region that directly predicts this

inferior frontal gyrus, as well as occipital and adaptation, suggesting a central role in the neu-
somatosensory regions. ral basis of the general metacognitive mecha-

Among these regions, only the insula and theMSM-

dACC showed a signi“cant change in activation pjscussion
following adaptation to high con“dence. This

change in activity is consistent with the global . _1N€S€ preliminary results give promising
decrease in con“dence predicted by the dualNSightinto the neuralbasis of the general meta-
channel model cognitive mechanism. By appropriating the clas-

. ] S ) sic methodology of sensory adaptation to con“-

In addltlon,the changeln activityintheinsula gence adaptation, we caused a change in the

predicted the magnitude of con“dence adapta-evaluation of con“dence. This change in beha-
tion from individual participantes behaviour. viourwas predicted by the modi“ed activity of the

This comparison was not statisticall_y signi“cant insula/inferior frontal gyrus, and possibly, the
for the dACC, although the two regions showeddACC.

strongly correlated activity. While the insula and the dACC have been
The occipital, somatosensory, and striatal frequently been associated with con“dence
regions, also associated with con“dence, did not(vVaccaro & Fleming, 2018; Rouault et al., 2023),
signi“cantly change following adaptation. These and decision-making more generally (Udddin et
regions might re”ect visual processes (occipital),al., 2014), our approach showed more speci“cally
motor processes (somatosensory), and motivathat the insula is implicated in the evaluation of
tional value (striatum), all associated with con“- con“dence. The substantial connectivity between
dence, while notre”ecting the evaluation of con®- the insula and other brain regions (Cauda et al.,
dence itself. 2011) makes it a plausible candidate for commu-
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Figure 3. Activations associated with confidence and confidence adaptation. A) Regions of interest
from a general linear model analysis (GLM) show a correlation between BOLD (Blood Oxygen Level
Dependency, a proxy for neural activity) and con“dence. Positive associations are shown in red, and negative
inblue (the somatosensoryregionis notvisible in this “gur&®) Normalised change in BOLD in the adaptatio
condition compared to the baseline condition (the dots show individuals, and the bars, the avei@p@&he
relation between the e ect of adaptation on BOLD (normalised change from B), and the e ect of adaptation
on behaviour (estimated by the dual-channel model) for the insula (left) and the dorsal anterior cingulate cprtex
(right). Abbreviations: Ins, insula; dACC, dorsal anterior cingulate cortex; Str, striatum; Occ, occipital;
Som, somatosensory.

nicating con“dence signals for downstream con“dence, such as the ventromedial prefrontal
processes, such as motivation and cognitivecortex, to better understand their function in
control. The functional coordination between the relation to con“dence in the context of adaptation.
insula and the dACC, possibly via the Frontal The con“dence adaptation e ect itself brings
Aslant Tract (associated with a multiple demand new insight into how we evaluate con“dence.
network; Kaufmann et al., 2023), deserves fur-The dual-channel model suggests con“dence
ther investigation. results from a balance of signals tuned to evi-
dence for and against our choice. The fact

The other regions associated with con"denceya con“dence in one task in"uenced con“dence
(occipital, somatosensory, and striatum) did notjn 5 dierent task provides causal evidence

show a consistent change following adaptation.for a general metacognitive mechanism. More
suggesting they re"ect visual, motor, and motiva- proadly, these results suggest that adaptation
tional processes respectively, rather than thecould be a fundamental mechanism operating to
computation of con“dence. Future analyses will optimise neural resources (Gepshtein et al.,
explore other regions typically associated with 2013) across any brain process.
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Chercheur postdoctoral ... Sorbonne Université, Université Paris Cité,
Université Paris-Est Créteil, CNRS, INRAE, IRD,
Institut d’Ecologie et des Sciences de I'Environnement de Paris
(UMR 7618), 4 place Jussieu, 75005 Paris

Résumé

Les neuropeptides jouent un réle central dans la régulation de lsalimentation, de la motivation et
de leapprentissage chez les animaux. Chez lsabeille domestitypis (nellifery, ces processus sont
intégrés non seulementaleétat physiologique individuel, mais aussi aux besoins collectifs de la colonie
etaladynamique saisonniére. Le fonctionnement des neuromodulateurs dans ce contexte social reste
toutefois peu compris. Nous avons testé si le neuropeptide court F (SNPF), homologue invertébré du
neuropeptide Y, module la motivation appétitive de maniére dépendante du phénotype et du contexte.
En comparant des ouvriéres deages, de saisons et deétats physiologiques di érents, hous avons évalué
lee et deune augmentation du sNPF sur lsapprentissage associatif et la réactivité au sucre. Nos
résultats montrent que les e ets du sNPF varient selon leétat interne et le réle social des individus.
Plutét que deagir comme un simple signal de faim, le sSNPF ajuste “nement la motivation et la
sensibilité sensorielle en fonction du contexte. Cette étude révele comment lsorganisation eusociale
fagonne larégulation neurobiologique de la motivation et soutient la plasticité comportementale dans
les sociétés deinsectes.

Mots-clés :

Apprentissage olfactive, Sensibilité au saccharose, Consommation alimentaire, Abeilles dehiver,
Abeilles deété, sNPF

Appetitive Behavior Modulation in Honeybees :
Interactions Between Behavioral Castes, Seasonality
and Short Neuropeptide F

Abstract

Neuropeptides play a central role in regulating feeding, motivation, and learning across animal
species. In the honeybedpis mellifery, these processes are shaped not only by individual physio-
logical state but also by colony needs and seasonal dynamics. However, how neuromodulators operate
within such a socially structured system remains poorly understood. We investigated whether short
neuropeptide F (sNPF), the invertebrate homolog of vertebrate neuropeptide Y, modulates appetitive
motivation in a phenotype- and context-dependent manner. By comparing worker bees di ering in
age, season, and physiological state, we assessed how elevated sNPF levels a ect associative learning
and sucrose responsiveness. Our results show that the behavioral e ects of SNPF vary according to
internal state and social role. Rather than acting as a simple hunger signal, SNPF “nely tunes
motivation and sensory responsiveness depending on behavioral and seasonal context. These “ndings
demonstrate how eusocial organization reshapes neurobiological regulation of motivation and
supports behavioral plasticity in complex social systems.

Keywords:
Olfactory learning, Sucrose responsiveness, Food consumption, Winter bees, Summer bees, sSNPF
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Introduction dis que les plus agées accomplissent des taches

es neuropeptides régulent une grandePIUS risquées a Isextérieur (Seeley, 1982 ; John-

diversité de processus physiologiquesSOn: 2010). Aux alentours de 20 jours, de nom-
et comportementaux, notamment leali- Preuses ouvrieres , appelées alors butineuses ,

mentation, leapprentissage et les com-commencent a récolter des ressources, une acti-
portements sociaux (Hokfeltet al, Vité vitale pourlasurvie dela colonie. Contraire-

2000). Agissant comme neurohormones, neuronentalaplupart des animaux, les butineuses ne
modulateurs ou neurotransmetteurs, ils modu-'€cherchent pas la nourriture parce queelles ont
lent fréquemment les circuits neuronaux sous-faim, mais parce queelles sont motivées par les
jacents aux comportements complexes. Leur actiP€s0ins €leves de la colonie (Winston, 1991).
vité peut varier en fonction de di érents facteurs  Les abeilles expriment des niveaux élevés de
tels que le phénotype individuel, lsage, la saisonsNPF et de son récepteur, qui régulent conjoin-
nalité ou le contexte environnemental (Lubawy tement des comportements appétitifs clés néces-
et al, 2020 ; Zhanget al, 2024). sairesaune butinage e cace (Amemtal, 2011 ;
Parmi les neuropeptides, le neuropeptide YBesteaet al, 2022a,b). Une augmentation du
(NPY) est largement étudié chez les vertébrésignal sNPF a(;cr0|tlasen3|b|hte des abeilles aux
pour son role dans la régulation de lealimenta-Solutions sucrees etaux odeurs "orales, renforce
tion, du stress et de la plasticité neuronale (par /€Ur motivation a consommer des aliments
ex. Smith & Grueter, 2022 ; Beck & Pouri¢, 2013).Sucres et améliore la formation de la memoire
Chez les invertébrés, les homologues du NPYisuelle (Beste@t al, 2022a,b), des traits direc-
comprennent le neuropeptide F (NPF) et le ney{€ment impliqués dans la collecte e cace des
ropeptide F court (sNPF), quiin"uencentla crois- F€SSOUrces. Les m_anlpulatlpns nutritionnelles
sance, la reproduction et l-alimentation, suggé nodi‘ent l<expression du récepteur du sNPF
rant des fonctions évolutivement conservéesdans le cerveau des abeilles, soulignant son lien
(Lingoet al, 2007 ; Besteat al, 2022a). Chez les étroit avec la motivation aIiAmentaire (Ament
insectes, le SNPF est apparu comme un modula]et al, 2011). Toutefois, le role du sNPF dans
teur clé du comportement de recherche de nour!*a@pprentissage olfactif et la formation de la
riture et du traitement sensoriel. Par exemple, Memoire chez I-abeille , en particulier dans la
chezDrosophila melanogastéz SNPF augmente CaPacite a apprendre des bouquets odorants
leactivité des neurones sensoriels olfactifs a“n de 0raux complexes a travers diérents états
favoriser larecherche alimentaire en situation de Physiologiques et saisonniers , reste largement
privation nutritionnelle (Faddaet al, 2019) et 'nconnu.
in"uence la formation de la mémoire appétitive  Pour comprendre pleinement la fonction du
(Knapeket al, 2013). SNPF chez lsabeille domestique, il est essentiel de

Malgré lsaccumulation de connaissances chepréndre en compte la grande diversité des phe-
les insectes non sociaux, le role du SNPF chez [eBOtyPes des ouvrieres. Une question centrale est
insectes sociaux, tels que lsabeille domestiqu€€ Savoir si le SNPF joue des rdles similaires a
(Apis mellifery, demeure encore peu exploré. Lesavers les di érents stades de vie et contextes
abeilles sont remarquables par lsorganisationS&iSOnniers. Les ouvrieres ne constituent en
complexe de leurs sociétés et leur grande "exibj2Ucun cas un groupe homogene : leur physiologie
lité comportementale. Chaque colonie est dirigéeft 18ur comportement varient en fonction de

A

est la ponte, tandis que la majorité des individus di érénces modi“ent profondément le paysage
sont des ouvrieres. Ces dernieres assurenfi€uraletendocriniendanslequelle SNPF agit, et
l-ensemble des taches essentielles au maintien dgeUvent in“uencer de maniere déterminante la
la colonie : alimentation et soin des larves, entre-fa¢on dont ce neuropeptide module les compor-
tien du nid, défense contre lesintrus et collecte det€Ments appetitis.

nectar et de pollen. Il estimportant de souligner  Les ouvriéres présentent des phénotypes com-
que les ouvriéres changent de réle au cours dgortementaux distincts selon l*age, la saison et le
leur vie : les jeunes abeilles restent généralementontexte colonial. Les abeilles de<été alternent
a lsintérieur de la ruche (abeilles nourrices), tan-entre di érentes taches au cours de leur vie ,,
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passant du nourrissage a la butinage , et ne sensibilité a di érentes concentrations de saccha-
vivent généralement pas plus deun mois (Seeleyrose, leurs réponses spontanées a des odeurs
1982 ; Johnson, 2010). A Isinverse, les abeillesorales attractives et leur propension a consom-
dehiver , également appelées abeilles généramer des aliments sucrés, a“‘n deevaluer le role
listes, car elles ne sont pas assignées a une tachédu sNPF dans la motivation appétitive. Notre
spéci‘que mais peuvent remplir divers roles approche intégrée met en évidence des phéno-
selon les besoins , émergent & la “n de [+été ou atypes appétitifs distincts parmi les castes
lsautomne et sont longévives, passant tout lehiverdsabeilles, le sNPF modulant la motivation et
a Isintérieur de la ruche. Elles présentent desl*apprentissage en adéquationavec des roles com-
adaptations physiologiques a la tolérance auportementaux et des états physiologiques spéci-
froid, notamment des réserves lipidiques élevéesques. Ces resultats contribuent a une meilleure
(Fluri et al, 1982 ; Dokeet al, 2015 ; Brejchaet compréhension des mecanismes neuroendocri-
al., 2023). Ces di érents groupes deabeilles sehiens sous-tendant la plasticité comportementale
distinguent par leurs pro“ls neuroendocriniens dgs insectes sociaux face aux contraintes saison-
(par exemple, les niveaux dehormone juvénile efi€res et sociales.
de vitellogénine), lsexpression de génes métabq-, _, . . .
liques et leurs comportements, suggérant uneq\/late”e'S et Methf)des ) ]
modulation di érentielle par des neuropeptides ~ Collecte et manipulation des insectes
tels que le sSNPF (Minchkt al, 2010 ; Brejchaet Des abeilles domestiqueA (melliferg ont été
al., 2023). collectées dans le rucher universitaire en fonc-
Compte tenu de ces di érences, la signalisa-ion de la saison et de la caste comportementale.

tion du sNPF pourrait moduler la motivation Les abeilles dehiver ont été prélevées sur les

appétitive et l<apprentissage de maniére dépencadres de ruche alors qu-elles e ectuaient des
dante du phénotype et du contexte. Sur la basg@ches de thermoregulation a leintérieur du nid.
des données existantes concernant le role dd-€S abeilles d-ete comprenaient des butineuses,
sNPF chez les butineuses (Besetal, 2022a,b), Capturées des leur atterrissage sur un nourris-

nous avons cherché a déterminer si une augmense“r entrainé contenant une solution de saccha-
tation arti“cielle des niveaux de sNPF chez les0S€ a40 % a“nde controler [«état de satiété, ainsi

nourrices et les abeilles dehiver , deux phéno-due des nourrices, collectées sur des cadres de
types bien nourris présentant une motivation couvain pendant lsinspection des cellules (soins

appétitive relativement faible et travaillant géné- 2UX larves).
ralement & lsintérieur de la ruche , pouvait au  Traitements pharmacologiques
moins partiellement restaurer des traits caracté- [ es abeilles ont été immobilisées individuelle-
ristiques des butineuses, tels queune forte moti-ment dans des supports en plastique et ont regu
vation a repondre aux solutions sucréees et auxdes traitements topiques appliqués sur le thorax,
odeurs "orales. le segment médian du corps situé entre la téte
Grace au soutien de la Fondation Fyssen, noust ls)abdomen, ou sont attachées les ailes et les
avons étudié Isin"uence du sNPE sur di érents pattes. Les abeilles étaient soit laissées sans
comportements appétitifs chez leabeille domestraitement, soit traitées avec le solvant seul
tique a travers des contextes saisonniers et nutri-(controle), soit avec du sNPF dissous dans le
tionnels, un aspect qui neavait encore jamaissolvant. Cette procedure a déja été déemontrée
été exploré. Plus précisément, nous avons uticomme permettant deaugmenter les niveaux
lisé le conditionnement pavlovien pour évaluerinternes de sNPF (da Silvat al, 2025).
l~apprentissage associatif odeur...saccharose chezPour les abeilles dehiver et deété sans manipu-
les abeilles dehiver, les butineuses estivales et dekation nutritionnelle, les individus ont été nourris
abeilles estivales soumises a des manipulationgvec 5mL deune solution de saccharose a 30 %
nutritionnelles. Nous avons également examiné(p/p), puis laissés au repos pendant deux heures
si une application topique de sSNPF pouvaitavant deétre répartis en quatre groupes expeéri-
induire, chez des abeilles dehiver et des nourricesnentaux : non traitées, traitées au solvant (i
bien nourries, des états comparables a ceux dese 20 % DMSO / 80 % acétone), ou traitées au
butineuses. A cette “n, nous avons mesuré leursNPF avec InL & une concentration de hg/mL
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(« sSNPF-1 ») ou de 1fg/mL (« sNPF-10 »). étéappliqués, aleexceptiondugroupe a amé, qui
Cette expérience visait a déterminer si le SNPFnea pas été inclus en raison de leurs importantes
in"uencait les comportements appétitifs chez réserves énergétiques (Doket al, 2015). Des

des abeilles bien nourries, incluant les abeillesindividus di érents ont été utilisés pour les tests

dehiver possédant deimportantes réserves énerde sensibilité au saccharose, de réactivité olfac-
gétiques et les abeilles deété présentant desive etde consommation alimentaire. Unschéma
réserves lipidiques et glycogéniques plus faiblesrécapitulatif de la méthodologie est présenté

Pour les abeilles deété soumises & une manip ? 1 Figure 1.
lation nutritionnelle, les individus ont deabord  Conditionnement olfactif
été con‘nés dans des seringues pendant |es abeilles ont été soumises au protocole
15 minutes, puis soit privés de nourriture («a a- pavlovien de conditionnement olfactif de la
mées »), soit nourris (« fed ») avecn. deun  réponse deextension du proboscis (PER). Dans ce
mélange mleI...pOIIen...saccharose...eau, SUIVk ,desabei”esimmobi“séesapprennentaasso-
15mL deune solution de saccharose a50 %. SeuleSer une odeur a une solution sucrée :laréponse
les abeilles entierement nourries ont été inclusesconditionnée correspond & leextension du probos-
dans les analyses. Les abeilles nourries onkis en réponse a Isodeur, anticipant la récom-
ensuite été réparties entre les groupes non trai-pense alimentaire. Les abeilles naives ne pré-
tées, traitées au solvantoutraitées ausNPHl  sentent pas de PER en réponse a leodeur seule,
aloulQng/mL), tandis que les abeilles a amées mais réagissent au contact deune solution sucrée
servaient de controles positifs. sur les antennes. Un test préalable avec une

Chez les nourrices et les abeilles dehiver, lesolution de saccharose a été réalisé environ
mémes groupes de traitement que pour les30 minutes apres le traitement topique a“n de
abeilles non manipulées nutritionnellement ont véri“er lsintégrité des réponses appétitives, puis

Quels groupes d'abeilles ‘Quels traitements les abeilles ‘Comment les abeilles
ont été testés ? _ont-elles regus ? ont-elles été testées ?

1. Abeilles généralistes d'hiver ’ 1. Conditionnement olfactif
@ 7T\ : + SugAR, —> i

Abeilles matures travaillant & odeurs neutres
l'intéri del h hi
Ifereur ve A rucne e NIver 2. Réponse au saccharose

SUGAR| — '

2. Abeilles nourrices

3. Réponse olfactive spontanée

Quel était leur état de satiété ?

Jeunes abeilles travaillant a
l'intérieur de la ruche en été e - !
G SUGAR 3 ' I

3. Abeilles butineuses odeurs florales

s - 8 p- i
v ﬁ a‘

Abeilles matures travaillant a
I'extérieur de la ruche en été

4. Consommation alimentaire

nourries = ._. ﬁ? j}

Figure 1 : Schéma illustrant leorganisation générale de I+étude. Il présente les di érents types deabeilles

étudiés (abeilles dehiver, nourrices et butineuses), les traitements appliqués (absence de traitement, splvant
seul ou doses faibles et élevées), leurs états nutritionnels (a amées, nourries ou non manipulées), ainsi que
les tests réalisés pour évaluer lesapprentissage, les réponses aux odeurs et au saccharose, et la consommation
alimentaire
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le conditionnement olfactif a débuté immédiate-lsidenti“ant de leabeille comme e ets aléatoires
ment apres. (analyses séparées pour les performances glo-

Dans le protocole de conditionnement absolu bales deapprentissage, la sensibilité au saccha-
soit le 2-hexanol, soit le 1-nonanal était associé &se et la réactivité olfactive spontanee). Les
une récompense de saccharose a 50 % a l-ai@éores deapprentissage (donnees de comptage)
deun systéme automatisé de délivrance de®nt €té comparés a lsaide des tests de Kruskal...
odeurs. Chaque abeille recevait quatre apparie?vallis et de Mann...Whitney U. La spéci“cite de

ments stimulus conditionnel...stimulus incondi-l2 mémoire (pourcentages) a eté évaluée a I-aide
tionnel (CS...US). La rétention de la mémoiredetestsdu Chi-deux etde tests de Marascuilo. Les

était évaluée une heure plus tard par la présenscores de sensibilité au saccharose (données de

tation du CS accompagné dsune odeur nouvellecomptage) ont été analyses a l-aide de GLMM de
permettantdeévaluer la spéci“cité de lamémoire. Poisson, tandis que la consommation alimen-
Comportements appétitifs chez les abeilles  [@ir€ (variable continue, emL) a été analysée
d’hiver et les nourrices a l-aide de modeéles linéaires (LM) ou de mode-
. . : . __les linéaires généralisés a distribution Gamma
Trente minutes apres le traitement, les abeilles

t 616 réparties d un des tests suivants - (GLM), selon les cas. Les comparaisons par
ont ete reparties dans fsun des ests Suvanis - pajres ont été réalisées avec le packaypemeans

Test de sensibilité au saccharose en appliquant une correction de Tukey. Toutes
Cetestquanti“e laréactivité innée des abeillesles analyses statistiques ont été e ectuées sous R
aux solutions sucrées, susceptible de varier entrgpackagesme4 emmeananultcompet statg.
individus. Des concentrations croissantes de_ ,
saccharose (0,1...30 %) ont été appliquées sur I8&§SUItats _ _
antennes, et la PER a été enregistrée. Le pour- Apprentissage olfactif selon la saison et
centage deabeilles répondant & chaque concentr€tat nutritionnel
tionaété mesuré, ainsi que des scoresindividuels Abeilles d’hiver. Tous les groupes ont appris
(1...6) correspondant au nombre de concentrax associer leodeur a la solution de saccharose

tions ayant déclenché une PER. au cours des quatre essais (Figure 2Aa; tous
Test de réactivité olfactive appétitive P S 0,001), mais les abeilles traitées au sNPF
spontanée neont montré aucune amélioration par rapport

aux témoins non traités (tous pO 0,05). La

Ce test évalue la PER innée a des odorant tention de la mémo di érait el
possédant une valeur appétitive intrinséque. Les'€1€NUON G€ la memoire ne di erait pas entre ies
roupes (Figure 3A). Ainsi, l~;augmentation des

réponses a linalol et au 2-phényléthanol (odeurs’. de SNPF ne AForé s i
"orales) ont été enregistrées, avec un intervalle N'Veaux de s nea pas ameillore le.apprentis-

de 35 minutes entre les deux présentations sage olfactif ni la mémoire chez les abeilles

. . . dehiver.
Test de consommation alimentaire . s . . .
Abeilles d’été sans manipulation nutri-

Ce test quantie la quantité de nourriture yjonnelie Tous les groupes ont appris l-associa-
consommee individuellement par les abeilles sous,, -5~ s (Figure 2B : tous $ 0,001). Les
mises aux di érents traitements. Les abeilles, abeilles traitées au SNPF ont présenté de meil-

enfermées individuellement dans des seringuesq ;res performances globales deapprentissage
se voyaient proposer 100L d-une solution de 0 o5 apeilles traitées au solvant (SNPF-1 :
saccharose a20 % viaunemboutEppendorfinsérg < g 901 - SNPEQ p =0,025) et ont acquis

dans |-ouverture de la seringue. La consommay,,qqqciation plus rapidement, dés le premier
tion, exprimée enmL, était mesurée apres une ,qqqi (p=0,001 et p = 0,038, respectivement). La
heure. o rétention de la mémoire était similaire entre les

Analyses statistiques groupes, avec seulement une tendance non signi-

La réponse deextension du proboscis (PER) dcative a une réduction de la généralisation chez
été codée comme une variable binaire (présenckes abeilles sNPF-1 (Figure 3B). Globalement,
=1/absence = 0) et analysée a lsaide de modélashez les butineuses estivales, qui présentent déja
linéaires mixtes généralisés (GLMM) a distribu- une forte motivation appétitive, le sSNPF induit
tion binomiale, avec le traitement, leodeur et une amélioration subtile de leacquisition sans
leessai comme e ets “xes, et la date, la ruche ete et sur la rétention de la mémoire.
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Figure 2: Cette “gure présente les performances deapprentissage, exprimées comme le pourcentage degbeilles
(y-axe) ayant appris a associer une odeur a une récompense, mesuré au cours de quatre essais deentrajnement
(x-axe). (A) Abeilles dehiver non soumises a une restriction alimentaire, comparant des abeilles non traitées
(ligne grise), des abeilles traitées uniquement avec le solvant (ligne violette) et des abeilles traitées avec des
doses faibles (ligne bleue) ou élevées (ligne verte) de sNPF. (B) Abeilles d-été a amées, testées dans les mémes
conditions de traitement. (C) Abeilles d+été sous di érentes conditions nutritionnelles, incluant des abejlles

a amées (lignerouge) etdes abeilles nourries, soit non traitées (ligne grise), traitées au solvant (ligne violette),
soittraitées avec des doses faibles (ligne bleue) ou élevées (ligne verte) de sNPF. Les lignes verticales infdiquent
la réponse moyenne de chaque groupe. Les symboles en forme deastérisque indiquent des di érences
statistiguement signi“catives entre les groupes, tandis que « n.s. » indique l~absence de di érence signi“gative

Abeilles d’été avec manipulation nutri- traitées au sNPF-10 ont présenté des niveaux
tionnelle. Tous les groupes ont appris lsassociasimilaires et élevés de mémoire spéci“‘que, tandis
tion CS...US (Figure 2C ; tousIp 0,015), avec que les abeilles SNPF-1 ont montré une amélio-
des diérences signi“catives de performance ration intermédiaire. Ces résultats indiquent
entre groupes (GLMM, B 0,001). Les abeilles que le traitement au SNPF améliore l-apprentis-
aamées ont montré les meilleures perfor- sage et la rétention de la meémoire chez les
mances deapprentissage, tandis que les témoingbellles nourries en augmentant leur motivation
nourris (non traités ou traités au solvant) ont appetitive.
présenté les performances les plus faible§Comportements appétitifs
comme attendu enraison deune motivation appetpe; |es nourrices et les abeilles d’hiver
titive réduite. Les abeilles nourries traitées au o
sNPF ont montré de meilleures performances Sensibilite au saccharose
deapprentissage que les deux groupes témoins, Abeillesd’hiver. Chez les abeilles dehiver, les
mais des performances inférieures a celles degraitements sSNPF-1 et SNPF-10 ont signi“cative-
abeilles aamées. Lors du test de mémoire ment augmenté la sensibilité au saccharose au
(Figure 3C), les abeilles a amées et les abeillemiveau populationnel (GLMM ; 5 0,001) par
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A Mémoire spécifique aprés 1h B Mémoire spécifique aprés 1h (C Mémoire spécifique aprés 1 h
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Figure 3 : Cette “gure met en évidence les réponses de mémoire spéci“que une heure apres lsentrainegment,
exprimées comme le pourcentage deabeilles répondant a l~odeur conditionnée (CS) (y-axe). (A) Abeillesdehiver
non soumises a une restriction alimentaire, comparant des abeilles non traitées (gris), des abeilles traitées
uniquement avec le solvant (violet) et des abeilles traitées avec des doses faibles (bleu) ou élevées (vert) de
sNPF. (B) Abeilles d«été a amées, testées dans les mémes conditions de traitement. (C) Abeilles d+été sous
di érentes conditions nutritionnelles, incluant des abeilles a amées (rouge) et des abeilles nourries, soithon
traitées (gris), traitées au solvant (violet), soit traitées avec des doses faibles (bleu) ou élevées (vert) de|sNPF.
Lesbarresreprésententle pourcentage deabeilles répondantaleodeur, avec des intervalles de con“ancela 95 %.
Des lettres di érentes indiquent des di érences statistiquement signi“catives entre les groupeS®,05).

rapport aux groupes non traités et traités au réponse aux odorants par rapport aux groupes
solvant, sans di érence entre les deux doses deémoins (GLMM ; pS 0,001 ; Figure 5B).

sSNPF (Figures 4A, 4B). Les scores individuels

de sensibilité au saccharose ont suivi le mémeConsommation alimentaire

schéma 0,001).
S0, ) Abeilles d’hiver. Chez les abeilles dehiver, le

Abeilles nourrices. A lsinverse, le traitement  sNPE nea eu aucun e et sur la consommation de
ausNPF neaa ecté nilasensibilité au saccharosesy ccharose (LM ; © 0,05).

au niveau populationnel ni les scores individuels beill . Chez | beill
chez les abeilles nourrices (Figures 4C, 4D ; tous, APeilles nourrices. Chez les abeilles nour-

p O 0,1). rices, le traitement SNPF-10 a [égerement réduit
o ) ; la consommation de saccharose (p = 0,034),
Réactivité olfactive spontanée mais les analyses post hoc neont révélé aucune

Abeilles d’hiver. Chez les abeilles dehiver, la di érence signi“cative entre les groupes. Ainsi,
réactivité olfactive spontanée ne diérait pas le traitement au sNPF nea pas augmenté la
entre les groupes de traitement (Figure 5A ; tous COnsommation alimentaire dans aucun des deux
p O 0,18). groupes, indépendamment du régime.

Abeilles nourrices. Chez les abeilles nour- En résumé, le SNPF a augmenté la sensibilité
rices, les traitements sNPF-1 et sNPF-10 ontau saccharose chez les abeilles dehiver et la réac-
signi“cativement augmenté la probabilité de tivité olfactive spontanée chez les abeilles nour-
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Figure 4 : Cette “gure montre lse et du sNPF sur la réponse des abeilles au sucre lors deune stimulition
antennaire. Les panneaux A et C présentent le pourcentage deabeilles dehiver et deabeilles nourrices

étendu latrompe enréponse ades concentrations croissantes de saccharose (1 % a 30 %) (y-axe). Lesq
B et D montrent les scores individuels (y-axe), correspondant au nombre total de concentrations de sacc
ayant déclenché une extension de la trompe chez chaque abeille, avec des valeurs allsatd Leggroupes
expérimentaux comprennent des abeilles non traitées (gris), des abeilles traitées avec le solvant (violet
que des abeilles traitées avec une faible (bleu) ou une forte (vert) concentration de sNPF. Les astér
indiquent des di érences statistiquement signi“catives entre les groupes, tandis que « n.s. » indique l*abg
de di érence signi“cative

rices, suggérant un réle modulateur dépendantcourt F (sSNPF) ont révélé que les abeilles esti-
vales, en particulier celles nourries, présentaient
une amélioration signi“cative de lsapprentissage

de la saison et de la tache comportementale.

Discussion

Nos résultats
fournissent des

(SNPF)joueunrole
central mais dépen-

dans la modula-
tion de la motiva-

tionappétitivechez GU€ par les exigences sociales.

lesabeilles, avecdes

ONos rZsultats fournissent des preuves
preuves convain- convaincantes que le neuropeptide courtF
cantes que le neu- (SNPF) joue un r™le central mais dZpendant
ropeptide court F g, contexte dans la modulation de la
motivation appZtitive chez les abeilles,
dant du contexte avec des effets modulZs par la saison,
|OZtat nutritionnel et de satiZtZ, ainsi

et de la spéci“cité
de lamémoire, tan-
dis que les abeilles
dehiver montraient
uneréactivité mini-
male au neuropep-
tide courtF (SNPF).
Cette dichotomie
saisonniére re’éte
probablement des
di érences physio-
logiquesfondamen-
tales : les abeilles

O

ui ont
anneau
narose

, ainsi
sques
ence

e ets modulés par la saison, lsétat nutritionnel et dehiver, caractérisées pardes niveaux élevésde vitel-
de satiété, ainsi que par les exigences socialesogénine, de faibles taux dehormone juvénile et
Les manipulations des niveaux de neuropeptidedsimportantes réserves nutritives, adoptent un
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Figure 5 : Cette “gure représente les réponses spontanées (y-axe) a des odeurs "orales enregistrées chez
les abeilles dehiver (A) et les abeilles nourrices (B), en lsabsence de stimulation sucrée. Les groupes incluent
des abeilles non traitées (gris), des abeilles traitées avec le solvant (violet), et des abeilles traitées avec une

faible (bleu) ou une forte (vert) concentration de sNPF. Les astérisques indiquent des di érences
statistiquement signi“catives entre les groupes, tandis que « n.s. » indique ls~absence de di érence signi“cative.
Les barres représentent leensemble des réponses des abeilles aux deux odorants testés (linalool et
2-phényléthanol).

état métaboliquement conservateur avec unde neuropeptide court F (SNPF) augmentait la
réactivité sensorielle réduite, cohérent avec leursensibilité au saccharose chezles abeilles dehiver,
role généraliste et hivernal. En revanche, lesil augmentait principalement la réactivité olfac-
abeilles estivales , en particulier les buti- tive spontanée chez les nourrices, optimisant
neuses ,, qui ne disposent pas de ressourcespotentiellement leur sensibilité aux indices olfac-
énergétiquesinternes contrairementaux abeillestifs liés au couvain, essentiels pour les soins dans
dehiver, font face a de fortes demandes énergé ruche. Cette spéci“cité fonctionnelle re"éte
tiques et a des €tats nutritionels "uctuants, ren- sjntégration des états nutritionnels internes, des
dant leur voiede signalisation neuropeptide court F signaux sociaux externes tels que les phéro-
(SNPF) plus plastique et réactive a la modulation. mones du couvain et des facteurs environ-

De plus, lsimpact di érentiel du neuropeptide Nementaux, —renforcant Ishypothése selon
court F (SNPF) sur la réactivité gustative versus laquelle la signalisation neuropeptide court F
olfactive chez les abeilles dshiver et les nourricedSNPF) sadapte dynamiquement pour répondre
suggere un réglage “n du systéme neuropeptideduXx besoins de la colonie tout au long de |année.
court F (sNPF) en fonction des exigences saison- Nos données soulignent également que les
niéres et sociales (Doke et al., 2015). Alors quee ets modulatoires du neuropeptide court F
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high levels of the neuropeptide sNPF and its Given these di erences, sNPF signaling may
receptor, which together regulate key appetitive modulate appetitive motivation and learningina
behaviors essential for successful foragingphenotype- and context-dependent manner.
(Ament et al., 2011; Bestea et al., 2022a,b). EleBased on existing evidence for the role of SNPFin
vated sNPF signaling enhances beese responsivésrager bees (Beste et al. 2022a,b), we asked
ness to sucrose solutions and "oral odors,whether elevating arti“cially sNPF levels in
increases their motivation to consume sugary nurse and winter bees, both well-nourished phe-
foods, and improves visual memory formation notypes with lower appetitive motivation that
(Bestea et al., 2022a,b),, all these traits directly typically work only inside the hive,could at least
support e cient resource collection. Nutritional partially rescue traits characteristic of foragers
manipulations alter the expression of the sNPF (e.g., high appetitive motivation to respond to
receptor in bee brains, emphasizing its connecsucrose solution and "oral odors).

tion to motivation to consume food (Amentetal.,  Thanks to the su
. pport of the Fyssen Founda-
2011). However, the role of sNPF in olfactory tion, we investigated how sNPF in"uences a

learning and memory formation in bees,parti- \ariery of appetitive behaviors in honey bees
cularly in supporting the ability to learn complex 5¢655 seasonal and nutritional contexts, an
oral scent bouquets across di erent physio- yqnect that was never investigated before. Spe-
logical and seasonal states,remains largely cj«c4|ly, we employed Pavlovian conditioning to
unknown. assess odor-sucrose associative learning in win-
To fully understand sNPF function in honey ter bees, summer foragers, and nutritionally
bees, it is essential to account for the marked manipulated summer bees. We also tested whe-
diversity of female worker phenotypes. A central ther topical SNPF application could induce fora-
question is whether sNPF plays similar roles ger-like states in well-nourished winter and
acrossdi erentbee stages and seasonal contextsnurse bees. Speci‘cally, we assessed their
Worker bees are far from constituting a uniform responsiveness to di erent sucrose concentra-
group,their physiology and behavior shift with tions, their spontaneous reactions to attractive
age, season, and colony demands. These di €'oral odors, and their propensity to consume
rences reshape the neural and endocrine landssugary food, to evaluate sNPFess role in appeti-
cape in which SNPF operates and may criticallytive motivation. Our integrated approach
in"uence how this neuropeptide modulates appereveals distinct appetitive phenotypes among
titive behaviors. Honey bee workers display dis-honey bee castes, with SNPF modulating moti-
tinct behavioral phenotypes depending on ageyation and learning in alignment with speci“c
season, and colony context. Summer bees switchehavioral roles and physiological states. These
between tasks as they age (from nursing to fora“ndings advance understanding of the neuroen-
ging as mentioned above) and live no longerdocrine mechanisms underpinning behavioral
than a month (Seeley, 1982; Johnson, 2010). Inplasticity in social insects adapting to seasonal
contrast, winter bees,, also known as generalist and social demands.
bees, since they do not engage in a single speci“c
task but are instead able to perform a wide range 1 aterials and Methods
of duties as needed ,emerge at the end of sum- . .
mer or in autumn and are long-lived, as they Insect Collection and Handling Proce-
spend the entire winter inside the hive. They are dures
physiologically adapted for cold tolerance, with  Honey beesA. melliferg were collected from
highinternal fatreserves (Flurietal., 1982; Doke the university apiary according to season and
etal., 2015; Brejchaetal., 2023). These groups ofaste. Winter bees were sampled from hive
bees di er in neuroendocrine pro“les (e.g., juve- frames while performing in-hive thermoregula-
nile hormone and vitellogenin levels), metabolictory tasks. Summer bees included foragers, cap-
gene expression, and behavior, highlighting thetured at a trained 40% sucrose feeder immedia-
potential for di erential modulation by neu- tely upon landing to control satiety, and nurses,
ropeptides such as sNPF (Munch et al., 2010collected from brood frames while performing
Brejcha et al., 2023). cell inspection (larvae care).
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Pharmacological Treatments or fed with 5 mL of honey-pollen-sucrose-water
ders and received topical treatments on the tho-Only fully fed bees were included. Fed bees were
rax, the middle body segment between head andnen assignedto fed untreated, solvent-treated, or
abdomen where wings and legs are attached. Bee3NPF-treated groups (il at 1 or 10mg/mL), while
were leftuntreated or topically treated with either Starved bees served as positive controls,
solvent (control) or SNPF added to the solvent. Fornurse and winter bees, the same treatment
This procedure has been shown to elevate theyroups as non-manipulated bees were applied,
internal levels of SNPF (da Silva et al 2025). except that no starved group was included due to

For winter and summer bees without nutritio- their substantial energy reserves (Doke et al.,
nal manipulation, individuals were fed BL ofa 2015). Di erent individuals were used across
30% (w/w) sucrose solution, rested for two hoursSUcrose responsiveness, olfactory responsive-
and assigned to four treatment groups: untrea-"€ss, and food consumption assays. A diagram
ted, solvent-treated (InL of 20% DMSO/80% Summarizing the methodological section can be
acetone), or sNPF-treated with dL at either ~found in Figure 1.
1mg/mL (ssNPF-1¢) or 1@g/mL (*ssNPF-10¢). This  Olfactory Conditioning

experiment tested whether sNPF in"uenced pgees were subjected to the Pavlovian protocol
appetitive behaviors in well-nourished winter of the olfactory conditioning of the proboscis
bees (with high energy reserves) and summelgyiension response (PER). In this assay, har-
bees (with lower fat and glycogen stores). nessed bees learn to associate an odor with
For summer bees with nutritional manipula- sucrose solution; the conditioned response is
tion, individuals were “rstcon“nedinsyringesfor PER to the odorant that anticipates the food
15 minutes and either deprived of food (estarveds)reward. Naive bees do not respond with PER to

Which groups of bees tested? How bees were tested?

1.Generalist Winter Bees

mature bees working inside the
hive in winter

1. Olfactory Conditioning

+ SuGaR, —>
neutral odors
2. Sucrose Responsiveness

2. Nurse Bees -
suGAR —> I
7 "ﬁh\ 3. Olfactory Spontaneous
What were their satiety status? Responsiveness

young bees working inside the hive in

summer e >\ r /?\
ﬁ . —)

SUGAR
3. Forager Bees B floral odors

[

4. Food Consumption

~r e -
Lo '
- alj \ orl lol unfed =
mature bees working outside the svean| @) %

hive in summer

Figure 1: This diagram shows how the study was organized. It illustrates the di erent types of bees stui;ed
(winter bees, bees that care for larvae, and bees that collect food), the treatments they received (no treatment,
a harmless liquid, or small and larger doses), their feeding conditions (hungry, partly fed, or not fed), and the

kinds of tests carried out to examine learning, responses to smells and sugar, and food consumption.
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the odorant but respond to the contact of sugar assessed with Chi-squared and Marascuilo tests.
solution with their antennae. Screening with Sucrose responsiveness scores (count data) used
sucrose solution was performed 30 minutes Poisson GLMMs; food consumption (continuous,
after topical treatment to con“rm intact appeti- in mL) used LM or Gamma GLM as appropriate.
tive responses, and olfactory conditioning beganPairwise comparisons used emmeans with Tukey
immediately afterwards. In the absolute condi- correction. Analyses were conducted in R (Ime4,
tioning protocol, either 2-hexanol or 1-nonanalemmeans, multcomp, stats).

was paired with a 50% sucrose reward using

an automated odor delivery system. Each beeResults

received four CS...US pairings, and memory ojfactory Learning by Season and Fee-
retentionwas assessed 1 hlater by presenting theying State

CS along with a novel odor for determining

memory specicity. Winter bees ,, All groups learned to associate

. L. . the odorant with the sucrose solution across the
Appetitive Behaviorsin Winterand Nurse  ¢o,r trials (Figure 2Aa; allp S 0.001), but SNPF-
Bees treated bees showed no improvement over
Thirty minutes after the treatment, bees were untreated controls (alp O 0.05). Memory reten-

divided into one of the following experiments: tion did not di er between groups (Figure 3A).

Sucrose Responsiveness Assay: This assay Thus, increasi_ng sNPF Ievel_s di(_j not enhance
guanti“es the innate responsiveness of bees toolfactory learning or memory in winter bees.
sucrose solution, which may di er across indivi- ~ Summer bees without nutritional manipu-
duals. To this end; increasing sucrose concentratation ,, All groups learned the CS...US associa-
tions (0.1...30%) were presented to the beesion (Figure 2B;allp S 0.001). SNPF-treated bees
antennae and PER was measured; the percenshowed higher overall learning than solvent-trea-
tage of bees responding to each concentratiorted bees (SNPF-p:S 0.001; sSNPF-1g=0.025)
was recorded as well as individual scores (1...&nd acquired the association more rapidly after a
which re”ected the number of concentrations single trial (p=0.001 ang = 0.038, respectively).
eliciting PER. Appetitive Olfactory Sponta- Memory retention was similar across groups,
neous Responsiveness Assay: This assay with only a non-signi‘cant trend toward reduced
quanti“es innate PER to odorants with anintrin-  generalization in SNPF-1 bees (Figure 3B). Ove-
sic appetitive value. PER to linalool and 2-phenyrall, in summer foragers, which have already a
lethanol ("oral odors) was recorded with a high appetitive motivation, SNPF induced never-
35 minutes interval between odorsFood theless a subtle improvement of acquisition but
Consumption Assay: This assay quanti‘es the had no impact on memory retention.
amount of food consumed individually be bees Summer bees with nutritional manipula-
subjected to di erent treatments. Bees enclosed, . e
inindividual syringes were o ered 10@1L of 20% tion, Allgroups learned the CS...US association

(Figure 2C; allp D 0.015), with signi“cant per-

sucrose via an Eppendorf tip inserted in the .
syringe hub; intake irmL was measured after 1 h. formance di erences (GLMMp S 0.001). Star-
o ved bees learned best, while fed controls (untrea-
Statistical Analyses ted or solvent) performed worst as expected, due
PER was coded as a binary variable (presencéo a decrease in appetitive motivation. sSNPF-
= 1/ absence = 0) and analyzed with binomialtreated bees (fed) showed higher learning than
GLMMs, with treatment, odor, and trial as “xed both control groups, but an inferior performance
e ects, and date, hive, and bee ID as randomwhen compared to starved bees. In the memory
e ects (population-level performances in lear-test (Figure 3C), stared and sSNPF-10 bees exhi-
ning and sucrose responsiveness, and spontabited similarly high speci“‘c memory, while sSNPF-
neous olfactory responsiveness separately)l bees showed intermediate improvement. These
Learning scores (count data) were comparedresults indicate that SNPF treatment enhances lear-
using Kruskal...Wallis and Mann...Whitney Uning and memory retention in fed bees, by increasing
tests. Memory speci‘city (percentage) wastheir appetitive motivation.
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Figure 2: This “gure shows the learning performance, shown as the percentage of bees (y-axis) that learned
to associate a smell with a reward, measured over four training trials (x-axis). (A) Winter bees that were not
food-restricted, comparing untreated bees (grey line), bees given only the solvent (purple line), and bees given
low (blue line) or high (green line) doses of sNPF. (B) Summer bees that were hungry, tested under the|same
treatment conditions. (C) Summer bees under di erent feeding conditions, including hungry bees (red ljne)
and untreated bees (grey line), given the solvent (purple), or given low (blue) or high (green) doses of $NPF.
Vertical lines indicate the average response of each group. The asterisk symbols show whether di ergnces
between groups were statistically meaningful, while «n.s.» means no clear di erence was detected.

Appetitive Behaviors in Nurse and Winter Bees bees , In nurse bees, both sNPF1 and
sSucrose Responsiveness sNPF10 signi“cantly increased the likelihood
Winter bees , In winter bees, both SNPF1 and {© respond to odorants compared to controls

sNPF10 signi“cantly enhanced population-level(GLMM;p S 0.001; Figure 5B).

sucrose responsiveness (GLMS 0.001) com-  Food Consumption

pared to untreated and solvent groups, with no Winter bees _ In winter bees. SNPE had no
di erence between SNPF d'oses (Figures 4A, 4B), ect on sucrosé intake (LMp O 0.05).Nurse
Individual sucrose responsiveness scores followeglaas 1n nurse bees. SNPF10 slightly decreased
the same pattern§ S 0.001).Nurse bees , In gcrose intake (p = 0.034), but post-hoc tests
contrast, sSNPF treatment did not a ect either  oyealed no signi“‘cant group di erences. Thus
population-level or individual sucrose responsivexnpFE treatment did not enhance food consumb-
ness in nurse bees (Figures 4C, 4D;plD 0.1).  tjon in either group, regardless of diet.

Olfactory Spontanneous Responsiveness Overall, SNPF enhanced sucrose responsive-
Winter bees , Spontaneous olfactory res- ness in winter bees and spontaneous olfactory
ponsiveness did not di er among winter bee responsesinnurse bees, suggesting seasonaland

treatments (Figure 5A; allp O 0.18). Nurse task-related di erences in its modulatory role.
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Figure 3: This “gure highlight the speci“c memory responses 1 hour after training, shown as the percentpge
of bees (y-axis) responding to the conditioned smell (CS).

(A) Winter bees that were not food-restricted, comparing untreated bees (grey), bees given only the solvent
(purple), and bees given low (blue) or high (green) doses of sNPF. (B) Summer bees that were hungry,|tested
under the same treatment conditions. (C) Summer bees under di erent feeding conditions, including hungry
bees (red) and fed untreated bees (grey), given the solvent (purple), or given low (blue) or high (green)|doses
of sNPF. Bars show the percentage of bees responding to the smell, with 95% con“dence intervals. Di grent
letters indicate statistically signi“cant di erences among the groups B 0.05).

Discussion

physiological di erences: winter bees, characte-
Our results provide compelling evidence that1Z€d by high vitellogenin levels, low juvenile

short neuropeptide F (SNPF) plays a pivotal yethormone, and substantial nutrientreserves, adopt
context-dependent role in modulating appeti-a metabolically conservative state with reduced
tive motivation in sensory responsi-
honey bees, with &0y results provide compelling evidence veness, consistent

e ects shaped b . : :
Season,nugition;./ that short neuropeptide F (SNPF) plays with their genera-
and satiety sta- a pivotal yet context-dependent role in list, overwintering
tus, and social : " PRI roles. In contrast,
’ 18l modulating appetitive motivation in honey
demands. Manipu- ith effects shaped b summer bees,
lations of sNPF ee_sz with- € eC_S shape y seas_on, especially fora-
levels revealed nutritional and satiety status, and social gers,, which have
no internal energe-

that summer bees, demands. O
tic resources,

particularly those
fed, exhibited , . .

signi“cantly enhanced learning performance contrary to winter bet_es, face_ intense energetic
and memory speci“city, whereas winter beesdeémands and "uctuating nutritional states, ren-

displayed minimal responsiveness to sNPF. Thisdering their sNPF signaling pathway more plas-
seasonal dichotomy likely re”ects fundamental tic and responsive to modulation.
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Figure 4: This “gure shows the e ect of SNPF on beese response to sugar when stimulated at the level of their
antennae. Panels A and C show the percentage of winter and nurse bees (y-axis) that extended their prgboscis
when o ered by increasing sugar concentrations (1% to 30%) (x-axis). Panels B and D show individual scores
(y-axis), which represents the sum of how many sugar concentrations each bee responded to, thus ranging
between0to 6. The di erentgroupsincluded untreated bees (grey), bees treated with the solvent (purple)| bees
treated with the low (blue) and the high (green) concentration of SNPF. The asterisk symbols show whether
di erences between groups were statistically meaningful, while «n.s.» means no clear di erence was detected.

Furthermore, the di erential impact of SNPF variations in these systems aligning with caste,
on gustatory versus olfactory responsiveness inage, and social environment (da Silva etal. 2024).
winter versus nurse bees points to an intricate For example, dopamine levels correlate with
tuning of the sNPF system to seasonal andfood-seeking behaviorin foragers but remain low
social demands (Déke et al. 2015). While SNPFp nyrse bees (Huang et al., 2022), while octopa-
enhanced sucrose responsiveness in winter beesnine supports reward processing and division
it primarily increased spontaneous olfactory res- ot |apor transitions (Hammer, 1993; Wagener-
ponsivenessinnurse bees,potentlallyoptlmlzmgHuIme et al.. 1999: Barron e’t al 2’007) Such

their sensitivity to brood-related olfactory cues . : : ; .
critical forin-hive care. This functional speci‘city Mte"Play likely explains why manipulation of a
single neuropeptide produces partial behavioral

re’ects the integration of internal nutritional ; ) .
states, external social cues such as brood pherd€Scues, advocating for future studies addressing

mones, and environmental factors, reinforcing the synergistic e ects and circuit-level interac-
the hypothesis that SNPF signaling dynamically tions of these modulators.
adapts to meet colony needs throughoutthe year. Crucially, these “ndings illustrate how euso-
Our data also emphasize that SNPFes modulaciality shapes neurobiological regulation of moti-
tory e ects are part of a broader neuromodula- vation di erently from solitary species likeDro-
tory network. Dopamine, octopamine, and leuco-sophila (Tonoki et al., 2020). This adaptive
kinin pathways interact with SNPF to regulate divergence highlights the evolutionary re“ne-
feeding motivation and sensory processing, withment of neuropeptidergic systems to balance
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A Olfactory Spontaneous Responsiveness B Olfactory Spontaneous Responsiveness
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Figure 5: This “gure represents the percentage of spontaneous response (y-axis) to "oral odors recordg
winter (A) and nurse (B) bees in the absence of a sugar stimulation. The di erent groups included untre
bees (grey), bees treated with the solvent (purple), bees treated with the low (blue) and the high (g
concentration of sSNPF. The asterisk symbols show whether di erences between groups were statist|
meaningful, while «n.s.» means no clear di erence was detected. The bars represents the pool between
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responses bees displayed towards the two odors tested (linalool and 2-phenylethanol).
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Un an, un tournant : le jeune singe vervet,
une fenétre comparative
sur le déeveloppement social ?

Mawa DAFREVILLE

Postdoctorante, Freigeist Research Group « Pathways to Language »,
Université de Tubingen (Allemagne)

Résumé

Chez les jeunes primates, le développement social repose sur leapprentissage progressif des
relations et des regles deinteraction au sein du groupe. Dans ce projet postdoctoral, il seagissait
deétudierlsévolution des comportements sociaux de 18 jeunes singes ve@igitrocebus pygerythyrus
agés @ 4 a 36mois, selon trois dimensions : (i) les réseaux sociaux, (ii) les budgets deactivité sociale
et (iii) la communication. Contrairement a lshypothése deun développement linéaire, nos analyses
révélent queautour de lsdge deun an, les jeunes vervets connaissent une phase de réorganisation
profonde : leurs réseaux deviennent plus sélectifs, leurs activités sociales se réorganisent de fagon
temporaire, et leurs modes de communication se di érencient entre individus avant de se stabiliser.
Cette phase transitoire précéderait une normalisation progressive des comportements collectifs.
Ces résultats montrent que le développement de la socialité chez les singes vervets suit un parcours
non linéaire, révélant une plasticité comparable a celle décrite chez lsenfant humain.

Mots-clés :
Développement social, Communication, Réseaux sociaux, Singe vervet, Plasticité

Age one, one shift : Vervet monkeys as a comparative
window into social development ?

Abstract

In young primates, social development relies on the gradual acquisition of relationships and
interaction rules within the social group. In this postdoctoral project, we investigated the development
of social behaviour in 18 young vervet monkeygHhlorocebus pygerythraged from 4 to 36 months
of age, across three dimensions : (i) social networks, (ii) social activity budgets, and (iii) communi-
cation. Contrary to the hypothesis of a linear developmental trajectory, our analyses reveal a crucial
shiftaround age one. At this stage, juveniles reorganise their behaviour : their social networks become
more selective, their social time is temporarily redistributed, and their communicative patterns
become more di erentiated before stabilising. This transitional phase appears to precede a gradual
normalisation of group-level behaviours. Overall, the “ndings indicate that social development in
vervet monkeys follows a non-linear path, revealing a degree of behavioural plasticity comparable to
that observed in human children.

Keywords:
Social development, Communication, Social networks, Vervet monkey, Plasticity
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Introduction non-hominoides, comme les singes vervets, ont
n ne nait pas social, on le devient. Principalement été étudiés pour leurs vocalisa-
ueil seagisse d-un nouveau-né dan§ons [16]. Leétude de la communication non
ne famille, deun enfant qui découvre vVocale, pourtant présente chez le primate non-
ne nouvelle école ou deun jeune pri-hNominoide [17], [18] etnécessaire ala compréhen-
mate qui nait entouré de ses congé-sion des bases interactionnelles de la vie sociale,
néres dans la forét, le dé“ reste le méme :reste largement négligée chez le singe vervet.

apprendre a vivre avec les autres. Chez le jeune e singe vervet constitue pourtant un modéle
primate, humain ou non-humain, les premiéres particuliérement pertinent pour étudier le déve-
compétences sociales émergent dans leppementde lasocialité et de lacommunication.
échangesavecla“gure parentale (e.g., reconnaisSes dynamiques sociales sont bien connues grace
sance de visages, tours de paroles ; [1], [2]). Trea I+étude des réseaux sociaux et des budgets
vite, deautres “gures entrent en jeu : fréres et deactivité, qui a révélé des di érences marquées
s@eurs, pairs, adultes de lsentourage deviennent &ntre groupes sociaux et une “exibilité sociale
leur tour des partenaires deapprentissage [3], [4].considérable [10], [12], [19]. Ces caractéristiques
Ensemble, ils forment un groupe social présen-€n font un modele idéal pour explorer lsappren-
tant des caractéristiques qui lui sont propres, tissage social, condition clé dedallturg20], [21].
dans lequel le jeune apprend a se repérese.  Cependant, la plupart des travaux existants se
situer parmi les autres (i.e., spatialement et concentre sur ls€tude des adultes ou ne détaille
socialement ; [5], [6])répartir son tempsetses Pas lee et de |+age au sein de la période juvénile,
activités sociales[6], [7], eten“rgommuniquer  qui pourtant recouvre plusieurs étapes clés

pour comprendre et se faire comprendre [8]).  d*acquisition de compétences sociales et commu-

Le développement social. dé“nicomme leac uipicationnelles [22]. Si le développement de la
PP ’ U1z ommunication vocale de cette espéce, notam-

sition progressive des competences nécessairggony celle des cris dealarme, a fait leobjet de
a la vie en groupe, est un mécanisme clé de 1, e rs recherches, celui de la communication
survie des especes sociales. La socialitt peyion yocale demeure largement méconnu [23],
étre étudiée a plusieurs niveaux : Macroscopiqua4] [25]. Les vervets o rent ainsi un modele

(€.g., structure du réseau social et organisationyyiyilagié pour relier les dynamiques sociales, la
du temps alloué a des activiteé sociales) et microweyipjlité comportementale et Isapprentissage

scopique (e.g., communication). Safralyse de social tout au long du développement.
réseaux sociaadargementrenouveléleetudedes . pourquoi mon projet postdoctoral seest

structures sociales, en montrant par exemple. - | Mt .
: inter lévolution mportemen
lsin"uence du rang hiérarchique, du sexe ou de teressé a leévolution des comportements

A " . T sociaux des jeunes singes vervets a trois niveaux :
° ° . 7 -
I-age surla position sociale d-un individu dans leiy'o.< reseaix sociaux, pour comprendre com-
réseau, elle a rarement été mobilisée dans un

tive dével tal ttant d ent et selon quelles stratégies les jeunes
perspective developpementale permetiant 0&qnqirisent leurs relations ; (i) lesbudgets
suivre la place deun individu au long de sa CroiS--activité, pour examiner comment et avec qui
sance [9], [10], [11]. Les analyses dmudgets

dactivita g les jeunes singes vervets investissent-ils leur
activitesont notamment permis de mettre en oyng social au cours du développement ; (iii) la

évidence des di érences dans les dynamiques d@,mmunication, pour décrire la mise en place
groupe (e.g., plus oumoins sociales ou tole€rantesyrogressive de leur répertoire de signaux. Nous
mais elles documentent encore peu la manierey ons donc testé lee et de Isage (trois classes :
dont ces signatures de groupe émergent [12].5 1 an, 1 an, 2 ans) et du groupe social deappar-
En‘n, l+€tude de la communicatiet plus large- tenance (Ankhase, Kubu) sur la structure du
mentde lsinteraction en tant que telle, bien queaucercle social, la répartition du temps social et les
cceur des approches ontogénétiques, demeurgpes de signaux de communication produits.
marqueée par un biais « grands singes », la plupartNous formulions lshypothése queavec lsage et le
des trajectoires développementales gestuellegain deindépendance, les jeunes vervets élar-
ayant été décrites chez le chimpanzeé et leenfangissent leur réseau, réorganisent progressive-
humain [13], [14], [15]. De plus, les primates ment leurs relations sociales et développent
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un style de communication de plus en plus caracRésultats

téristique de leur groupe social deappartenance. 1 comment les jeunes singes vervets
Autrement dit, nous predisions que I« et du construjsent leurs relations au sein du

groupe social se renforce avec lsage, traduisan@,.OUIoe ? (Analyses de réseaux sociaux)
un processus de normalisation et une réduction . o . :
Les réseaux de proximité et deinteraction

des di érences interindividuelles. . S A . S
sociale évoluent avec lsage, tandis que les di é-

Méthodologie rences entre groupes demeurent limitées. Cette
évolution seaccompagne deun tournant marqué

1. Population, collecte et encodage de autour deun an, indiquant un changement dans

comportements les stratégies relationnelles des jeunes. Leanalyse

Leétude portait sur 18 jeunes singes vervetsdesindices deentralitdi.e., positionsociale dans
(Chlorocebus pygerythrusppartenant & deux son réseau de partenaires deinteraction) montre
groupes habitués (Ankhase, Kubu) suivis dangjue la taille du cercle sociatiegrepreste stable
le cadre du INKAWU Vervet Project (Mawana avec lsage, mais que la force des liesgéngth
Game Reserve, Afrique du Sud). Trois classesliminue sensiblement : les jeunes deun an entre-
deage étaient distinguées1 an, 1 an, 2 ans), tiennent des relations enviror65 % moins fortes
correspondant a des étapes clés du dévelomue les plusjeunes (p=.010) etinteragissent pres
pement social et communicatif. Au total, de trois fois moins souveavec des partenaires
840 séquences “Imees de 10 minutes ont étdn”uents dans le réseaudigenvectop = .002).
collectées en conditions naturelles. Trois typesAinsi, les liens deviennent moins intenses et
de codage ont été réalisés : (i) la composition dunoins orientés vers les individus les plus connec-
réseau de proximité (i.e., nom des IndIVIdUS tés du groupe. Lee et du groupe deappartenance
situés dans un rayon de 1 metre du juvénilereste secondaire, comparé a deautres facteurs
observé) au début de chaque enregistrement, (iilkomme le sexe ou le rang maternel (non détaillés
les comportements généraux etsociauxtoutes leg). pour évaluer les stratégies sociales de proxi-
30 secondes (distinguant les activités sociales efité. nous avons comparé la structure des
non sociales, ainsi que les types deinteractionggseaux de proximité dans un rayon de 1 métre
sociales tels que le toilettage et le jeu), et (iii) 1S o~ formés a partir des positions spatiales
signaux produits par le jeune dans leinteraction g« jngividus) a celle des réseaux de toilettage
(e.g., gestes, vocalisations). (i.e., construits a partir du toilettage donné et
recu). Ces deux dimensions deviennent forte-
ment corrélées autour deun an, avant de se dis-
socier a deux ans (voiFigure 1). Avant un an,
la similitude entre proximité et toilettage donné

2. Analyses

Les analyses ont porté sur trois dimensions
du développement social : (1) legseaux de

roximité dans un rayon de 1 metre, (2) les . P .
Eudgets dactivitést (33; Iacommunicatiori(DcZur estfaible (YolO %) et plus élevée ayecletoﬂettage
chacune, nous avons testé lse et de lsage et di sy (v’ 30 %).A un an, elle atteint son maxi-

y ; % pour le toilettage donné,$ .001 ;
roupe d-appartenance sur di érentes variables M (+34 % p 9 =
gomgortempepntales a lsaide de modeéles lingt8 %o pourle toilettage recu, p =.012), traduisant

aires généralisés a e ets mixtes (GLMM). Cette UN€ Préférence pour s-entourer spatialement des
i agePartenaires avec quiils interagissent la plupart
et du groupe social deappartenance, mais aussju €mps.A deux ans, cette coherence diminue
du fait que chaque individu a ses particularités (-9 % et -7 %, respectivement pour le toilettage
et que les observations répétées sur un mémé&lonné et recu), se rapprochant des niveaux
sujet ne sont pas complétement indépendantesobservés avant un an.
Deautres variables, telles que le sexe, le rang En somme, ces résultats suggérent gutour
maternel ou leidentité du partenaire (notam- d’un an, les jeunes vervets montrent un pic
ment maternel versus non-maternel), ont été dealignement socio-spatiale : ils sont plus
intégrées de maniere complémentaire selon souvent a proximité des partenaires avec les-
les analyses mais ne sont pas présentées dansqjuels ils toilettent ou sont toilettés, et moins
cet article. proches des autres.

66



ETHOLOGIE / PSYCHOLOGIE

Comment la proximité avec les partenaires de
toilettage donné ou recu évolue-t-elle avec 'age ?
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Figure 1. Degré de similitude entre les réseaux de proximité et de toilettage donné (haut) ou regu
(bas) selon I’age des jeunes vervets (i.e., alignement socio-spatial). Ce degré de similitude indique danis
quelle mesure les partenaires de toilettage et de proximité se recoupent. Plus les réseaux de toilettage et de
proximité se recoupent (degré élevé), plus les individus utilisent ce queon appelle mignement socio-spatigal
(i.e., le réseau construit avec les partenaires de proximité est relativement similaire a celui construit avec les
partenaires de toilettage, donné ou regu). Les lettres indiquent les di érences signi“catives entre classes

deage : les groupes deage qui partagent une méme lettre ne di érent pas signi“cativement, tandis que|ceux
portant des lettres di érentes présentent des di érences signi“catives (tests post-hoc).

2. Comment et avec qui les jeunes singes  de parenté observé dans le toilettage see ace éga-
vervets investissent-ils leur temps social au lement, et les jeunes privilégient désormais des
coursdu développement ? (Budgets deactivité) partenairesduméme age, toutentoilettant presque

Le temps consacré aux activités sociales évolugeux fois plus souvees individus de sexe opposé
nettement avec l-age et en fonction du groupelP = -001).A deux ans, |-e et du groupe réappa-
deappartenance, avec une in"exion marquéef@it (P S .001) et un leéger biais de parenté se
autour deun anAvant un an, le groupe deappar- Manifeste de nouveau dans le toilettage (p = .032),
tenance structure les comportements : les jeuneﬁrad_msant une reconsolidation des liens sociaux :
du groupe AK passentl,4 fois plusde temps I€S jeunes reinvestissent et stabilisent leurs inte-
a interagir socialement que ceux du groupe KBractions avec des partenaires familiers.

(p S .001), et certains comportements clés, Prisensemble, cesrésultats montrent gustour
comme le toilettage donné, restent dirigés princi- d’un an, les jeunes vervets traversent une phase
palement vers la mére ou deautres proches, les dexploration socio-temporelle : ils sortent
interactions avec des non-apparentés étantprésdedu cercle familial, testent des nouveaux par-
dix fois moins fréquent§s=.004) A un an, cette  tenaires et modes deinteraction, avant de se
organisation se transforme profondément : lee et réapproprier progressivement les dynamiques
du groupe sur le temps social disparait, le biais sociales propres a leur groupe.
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3. Comment les jeunes singes vervets  Autour deun an, les jeunes vervets montrent
développent-ilsleur répertoire de signauxau une phase de forte individualisation des
cours du développement ? (Communication) comportements communicatifs, pouvant étre

La communication des jeunes vervets varie a la décrite comme une signature individuelle
fois selon lsage et le groupe social, tant dans les COmmunicative », avant que ces di erences
types de signaux produits (vocaux ou gestuels) queNe S+atténuent progressivement au pro“t de
dans leur signature individuelleommunicative ~ "égularités propres au groupe.
avec untournantautourdeunan.Ene et,aunan:
(a) les di érences entre groupes seatténuent, tan-__. .
dis que (b) des « signatures » individuelles s?!SCUSSION
renforcent de maniére transitoire, re"étant une  Ce travail visait a examiner lévolution des com-
phase de di érenciation (temporaire). Pour cette portements sociaux des jeunes vervets a travers
étude, deux niveaux de catégorisation des signauxrois niveaux deanalyse (i.e., réseaux sociaux, bud-
de communication ont été considéres : (i) selongets deactivité et communication) a“n de tester
le canal de production large (vocal, gestuel, Ishypothése deun développement progressif de la
facial) et (ii) selonle canal de production fin, socialité, caractérisé par un élargissement du
correspondant a la partie du corps impliquée cercle relationnel, un renforcement des interac-
(mains, téte, tronc, tractus vocal). Leage in"uencetions et une convergence vers les styles propres

particulierement a chaque groupe.
l+e et du groupe _ _ _ . ) Contrairement &
social notamment OLes trajectoires observZes ne suivent ces prédictions, les
;Ugrngﬁ)l:?(léggisprgse pas une trajectoire C linZaire E, mais Ug‘leescmr']fgs S?J?\f:&
sions faciales et les rZvelent une phase de transition marquze pas une trajectoire
gestes manuels. On autour dOun an O « linéaire », mais

retrouve une etde révelent une phase
groupe marqué chez les plus jeunés (L an), avec de transition marquée autour deun an (voir
environ 59% moingleexpressions faciales chez AK Figure 3). A cet &ge, les jeunes (i) montrent un pic
que chez KB (i .001), et chez les plus agés (2 ans) dalignement stratégie socio-spatiale dans
avec enviror28% plusle gestes manuels chez AK queleurs réseaux, (i) explorent de nouvelles formes
chez KB (p = .020). Les deux trajectoires développed*organisation dans leurs activités socialesplo-
mentales de ces types de signaux partagent un mémgation socio-temporelle, et (iii) développent des
pro‘l, caractérisé par lsabsence dee et de groupe Signatures (individuelles) communicatives
jeunes ont des styles de communication trés di é-P€riode semble correspondre a une étape deajuste-
rents les uns des autres, peu importe la fagon dont ilsMeNt entre dépendance maternelle et autonomie

communiquent (on observe une grande variabilitésg’ﬁ'ale’ tavartl_t la Istablllsatlor) r;]rogresswe des
entre les individus, pS .001). Pour mieux compren- Styles Interactionnels propres a chaque groupe.

dre cette diversité, nous avons aussi regardé si1. Un tournant a un an: quelle période

chaque individu conserve son style de communicadéveloppementale chez le singe vervet ?

tionau “l du temps, ceest-a-dire sa variabilité person- - Aytour deun an, les jeunes singes vervets
nelle. Nous avons utilisé un indice de corrélation ateignent un stade ou leautonomie augmente
intraclasse (ICC) pour cela. Un ICC élevé signi‘etandis que lsimmaturité comportementale per-
queun individu a un style distinct qui lui est propre, sjste, créant un moment de grande variabilité
tout en montrant des comportements similaires a individuelle, propice aux apprentissages sociaux.
travers le temps. Cela indique queil y a une fagon deCe pro“| correspond a la catégorie de « jeune
communiquer qui est unique a chaque individu. Cesjuvénile », distincte de leadolescence et de la
valeurs atteignent leur maximum autour deun an maturité reproductive [26], [27]. Les individus
(voir Figure 2), en particulier pour les vocalisations restent prépuberes puisque la reproduction
et les gestes impliquant le tronc (par exemple, lesneintervient que plusieurs années plus tard
postures de sollicitation au toilettage). (vers 3 ans chez les femelles et 5 ans chez les
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Comment la signature communicative évolue-t-elle avec l'age ?
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Figure 2.Stabilité des productions communicatives d’un individu au fil du temps (mesurée par lsindic
de corrélation intraclasse, ICCen fonction de la modalité du signal et de I’age. Les barres montrent le

communication : canal large (A) et canal “n (B). Des valeurs dsICC plus élevées signi“ent une plus g

stabilité des comportements au “l du temps, indiquant une di érenciation individuelle plus marquée dans
productions communicatives. Les encadrés rouges soulignent les modalités avec les niveaux de stab
plus élevés autour de Isage deun an (gestes, vocalisations, gestes du tronc et tractus vocal). Les lettres
indiquent les di érences signi“catives entre les groupes deage : les groupes ayant la méme lettre ne mon
pas de di érences signi“catives, tandis que ceux avec des lettres di érentes en présentent. Le syariob

indique les cas ou aucune di érence neest observée entre les grogpdsan et 2 ans, mais ou une di érence
signi“cative est notée entre&s 1 an et 1 an, suggérant un pic temporaire de di érenciation individuelle auto

valeurs moyennes de¢ICC pour trois groupes d¢agé (@ an, 1 an, 2 ans), séparés selon le type de

ande
les

lité les
rouges
trent

D

ur

deun an.

males ; [27]). Leur croissance est encore activement la dynamique mére-enfant [29]. Les jeunes
les caracteres sexuels secondaires absents, et leséloignent alors davantage de leur mere,
taux de cortisol élevés témoignent deune immasexplorent leur environnement social. En paral-
turité physiologique cohérente avec la plasticitéléle, leurs signaux communicatifs, encore imma-

comportementale observée dans nos résultatsures, se précisent avec leexpérience, re”"ét

ant

[28]. Sur le plan social, cette étape coincide avetine phase deajustement actif entre exploration et
la “n du sevrage et souvent la naissance deunstabilisation des comportements [16], [30].

cadet, deux événements qui modi“ent profondé-Ainsi, la période deun an correspondrait & u

ne
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[1an] [2 ans]

développemental

1. Réseaux sociaux

Proximité <> Interactions?

2. Budgets d’activite

Effet de groupe?

3. Communication

Effet de groupe ?

Différenciation individuelle?

Alignement
socio-spatial

2 + =

Exploration
socio-temporelle

Oui Non Oui

Signature
communicative

Oui Non Oui
- + -

Figure 3. Synthése des résultats suggérant une phase de transition autour d’'un an dans le
développement social des jeunes vervets. Les analyses ont été menées sur les trois dimensid
comportementales (i.e., les réseaux sociaux, les budgets deactivité et la communication). Les cases
indiquent la présence deun e et signi“catif (Oui) ou une augmentation signi“cative (+), les cases orange
absence (Non) ou une diminution (-) dee et. Autour deun an, les jeunes vervets présentent trois procs
synchrones: (1) un (pic) dealignement socio-spatial, caractérisée par fort degré de similitude entre les ré
de proximité et de toilettage donné ; (2) une exploration socio-temporelle, marquée par une dispa|
transitoire de lee et de groupe sur le temps deactivité sociale ; et (3) une signature communicative, tradui
une di érenciation accrue des styles communicatifs.

ns
vertes
une
BSSUS
seaux
rition
sant

fenétre développementale de réorganisationtemps consacré aux activités sociales que dans
sociale, ou l+équilibre entre autonomie croissantee style de communication, suivie deune réappa-
et immaturité physiologique favorise lsexpéri-rition vers deux ans. Cette trajectoire suggere
mentation et la "exibilité comportementale une « ouverture comportementale » transitoire,
durantlaquelle les jeunestestent di érentes stra-
tégies deinteraction avant de seonformerpro-
gressivement aux normes collectives. Des études

observées dans nos résultats.

2. Un tournanta un an :
vers une normalisation sociale ?

menées sur la méme population avaient en e

et,

Autour deun an, les jeunes vervets semblentindiqué que les groupes de vervets di erent de
traverser une phase de transition comportemen-maniére stable dans leurs niveaux de tolérance,
tale marquant le passage dsune exploration indileurs comportements prosociaux et leurs dis-
viduelle a une intégration progressive dans lestancesde co-alimentation, touten présentantune
régularités sociales du groupe. Nos résultatsforte "exibilité sociale [19], [31], [32]. Les indivi-
montrent une disparition temporaire des di é- dus, notamment les méles migrants, ajustent
rences entre groupes a cet age, tant dans ldeurs comportements aux pratiques locales [19],
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[33]. Chez les jeunes, la disparition des e ets deConclusion

groupe a un an pourrait correspondre a la “n  on ne nait pas social, on le devient : que ce soit
deune phase d-apprentissage maternel (i.e., Ieghez |e jeune humain ou le jeune singe vervet, ce
comportements sont encore largement guidésjevenir ne semble pas suivre une trajectoire
par la mere ; [34]) avant une réintégration pro- |ingaire. Autour deun an, nos résultats réveélent
gressive dans les conventions du groupe. Cettgine phase de transition marquée par Isexplora-
normalisation pourrait étre soutenue par un sou- tion de nouvelles stratégies relationnelles et par
tien deapprentissage social collectif, combinantyne di érenciation individuelle dans les outils
lsin"uence de la mere et celle des autres partedsinteraction déployés. Cette instabilité transi-
naires du groupe, un mécanisme encore peloire, suivie deune hypothétique phase de norma-
exploré sous Isangle développemental chez lggsation, illustre un mode deapprentissage social
primates non humains. La période dsun anfondé sur leajustement plutdt que sur la simple
pourrait ainsi correspondre a une fenétre de acquisition. Elle souligne aussi que le développe-
réorganisation ou les jeunes ajustent leurs comment social doit étre envisagé dans sa multidi-
portements pour passer deune régulation princi-mensionnalité (e.g., réseaux sociaux, répartition
palement maternelle & une participation active du temps et communication), un processus queil
aux regles du groupe. reste encore a explorer pour en saisir pleinement

. . les fondements cognitifs et sociaux a travers les
3. Un tournant a un an : quelle perspective  espéces.

évolutionnaire ?

Au-dela des spéci‘cités propres a lsespéce, IReMerciements

tournant observé autour deun an chez le singe Je remercie la Fondation Fyssen pour son
vervet révele des mécanismes développemesoutien “nancier, ainsi que le Departement
taux non linéaires, comparables a ceux décritsdeEcologie et deEvolution de leUniversité de Lau-
chez lsenfant humain. Il fait écho au modéle desanne (DEE, UNIL, Suisse) de meavoir accueillie.
rédescription représentationnelpgoposé par Un immense merci a mes superviseures, Prof.
Karmilo -Smith (1992 ;[35]), selon lequel les Erica van de Waal et Dr. Charlotte Canteloup,
connaissances initialement acquises de maniérdour leur accompagnement d-une extréme bien-
implicite sont temporairement « déstructurées » Vveillance. Un grand merci au Dr. Ebi Georges et
avant deétre reconstruites a un niveau supérieur@ Fannie Beurrier pour leur collaboration bril-
deorganisation, ceest-a-dire une forme stabilisééante et inspirante, aux stagiaires de codage
et généralisable dans diérents contextes (IsSmaélKerdli, Emmy Barray, Chloe Bollin) eta
sociaux, sans guidance maternelle [36]. Appliqud*€quipe de INKAWU Vervet Project pour leur
ici, ce modele suggeére que la « désorganisation $OUtien etnos échanges stimulants, surethorsdu
sociale observée aunan chezle jeune singe verv%?”a'n- Merci a mes collegues, devenus amis, de
correspond a une phase déorganisation active -ausanne (DEE) et de Strasbourg, pour leur
du systeme social de lsindivid: a lafois par la soutien constant au cours de ces deux derniéres

disparition de certains e ets stables (e.g., e ets anneels,Etapt sur le plan profesgmnnel qul\(/él per-
de groupe) mais aussi par lapparition transitoire S0NN€!. ENN, METCI & ma grande sceur, viaire
Dafreville, pour sa relecture minutieuse.

de nouveaux pro“ls comportementaux (e.g., stra-
tégies de proximité, signatures communica—B.bI. hi
tives). Ces phases de réorganisation transitoire 1bfiographie

pourraient ainsi re”éter des mécanismes déve- € A. M. Dettmeret al, « Neonatal face-to-face
loppementaux conservés au sein des primatei;ntel'actlons promote later social behaviour in
sociaux, favorisant la plasticité comportemen-infant rhesus monkeys, Nat. Commun.vol. 7,
tale nécessaire & la construction des relationsJun. 2016, doi : 10.1038/ncomms11940.
sociales [37]. En“n, lsespéce de singes vervet, e C. P. Chow, J. F. Mitchell, and C. T. Miller,
longtemps utilisée pour étudier les traditions « Vocal turn-taking in a non-human primate is
sociales [20], [38], o re ici un terrain privilégié learned during ontogeny, >Proceedings of the
pour relier développement et culture chez lesRoyal Society B : Biological Scienosd. 282,
primates non-hominoides [39], [40], [41] . no.1807,May 2015, doi: 10.1098/rspb.2015.0069.
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wild vervet monkeys through a novel co-feeding ather becomes one. vvhetner 1

paradigm, » Aug. 03, 2025. doi : 10.1101/ oncerns a newborn within a family,
2025.08.03.668336. child entering a new schooal, or a

young primate born among conspeci-
cs in the forest, the challenge is fundamentally
he same: learning how to live with others. In
young primates, both human and non-human,
rly social skills emerge through interactions

Introduction

e C. Borgeaud and R. Bshary, « Wild Vervet«
Monkeys Trade Tolerance and Speci“c Coalitioy
nary Support for Grooming in Experimentally
Induced Con’icts, »Current Biology vol. 25,

no. 22, Pp. 3011...3016, Nov. 2015, doi:10.101 ith the pal’ental ugure (eg face reCOgnition,

j.cub.2015.10.016. o _ turn-taking; [1], [2]). Very early on, additional

e E.vandeWaal, N. Claidiere, and A. Whiten, social partners come into play: siblings, peers,
«Social learning and spread of alternative meansand surrounding adults progressively become
of opening an arti“cial fruit in four groups of |earning partners in their own right 3], [4].
vervet monkeys, >Anim. Behav,.vol. 85, no. 1, Together, these individuals constitute a social
pp. 71...76, Jan. 2013, doi : 10.1016/j.anbegroup with its own distinctive characteristics,
hav.2012.10.008. within which the young individual learns tposi-

e E.Van de Waal, R. Bshary, and A. Whiten, tion themselves relative to others (i.e. both
« Wild vervet monkey infants acquire the food- spatially and socially; [5], [6]), t@rganise their
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time and social activities [6], [7], and ultimately, nile period, even though this stage encompasses
to communicate to understand others and to be several critical phases in the acquisition of social
understood [8]. and communicative skills [22]. Although the

Social development, de“ned here as the gra_development of vocal communication in this spe-

dual acquisition of the skills required to live in CI€S; particularly alarm calls, has received consi-
groups, is a fundamental mechanism for the derable attention, the development of non-vocal

survival of social species. Sociality can be approa[‘-:zoé{? m[%%i]cat\i?;r\rgT%nsgsggilyt‘;ﬁx%?x%[623;’
ched at multiple levels, ranging from a MAacros-\aluable model for investigating the interplay

ﬁg?\;\foﬁ(esrzﬂfﬁ?l\éeofefﬁi sg][ieor? tg?%%reeaﬁ]; s;tgglbetween social dynamics, behavioural "exibility,
9 and social learning across development.

to social activities), to a microscopic one (e.g., _
communication). Although social network analy- For these reasons, my postdoctoral project
sis has profoundly advanced our understandingfocused on the development of social behaviour
of social structures, notably by demonstrating In young vervet monkeys at three complemen-
how hierarchical rank, sex, or age shape an indifary levels: (i)social networks, to understand
viduales position within the network, it has sel- Now juveniles build their social relationships;
dom been used within a developmental fra-(il) activity budgets, to examine how young
mework that traces changes in an individualss VErvets allocate their social time and with whom
social position across ontogeny [9], [10], [11]. &CrOSS development; and (iigommunication,
Analyses of activity budgets have revealed meal® describe the progressive emergence of their
ningful dierences in group dynamics (e.g. signalling repertoire. We therefore tested the
groups that are social or tolerant to varying € €CtS of age (three age classeSi 1year, 1 year,
degrees), yet they still provide limited insight 2&1d 2 years) and social group membership
into how such group-level signatures emerge ovef"\Nkhase, Kubu) on the structure of the social

development [12]. Likewise, the studyofcommu-c'rde’ the distribution of social time, and the

nication, and interaction more broadly, despite YP€S Of communicative signals produced. We
being central to ontogenetic approaches,NYPothesised that, with increasing age and
remains a ected by a strong «great ape» bias growing independence, young vervets expand

with most gestural developmental trajectories their social networks, reorganise their social rela-

described in chimpanzees and human childrenfioNships, and develop a communication style

[13], [14], [15]. In contrast, non-hominoid pri- that becomes increasingly characteristic of their

mates, such as vervet monkeys, have predomiS-OCiaI group. In other words, we predicf[ed that
nantly been investigated for their vocalisations gro up-level e ects would strengthen with age,
[16]. As a result, non-vocal communication re”ecting a process of social normalisation and a
although clearly present in non-hominoid pri- reduction in inter-individual di erences.

mates [17], [18] and essential for understanding pjethod

the interactional foundations of social life,

remains largely understudied in vervetmonkeys. 1. Population, data collection,

Vervetmonkeys provide a particularly suitable and behavioural coding

primate model for studying the development of ~ The study included 18 juvenile vervet monkeys
sociality and communication. Their social dyna-(Chlorocebus pygerythyifsom two habituated
mics are well documented through studies ofgroups (Ankhase and Kubu) followed by the
social networks and activity budgets, which havelINKAWU Vervet Project at Mawana Game
revealed marked dierences between socialReserve, South Africa. Juveniles were assigned
groups as well as a high degree of social "exibilityto three age classes$ 1 year, 1 year, and
[10],[12], [19]. These characteristics make vervet2 years), re"ecting key stages in social and com-
monkeys an especially suitable model for explomunicative development. A total of 840 ten-mi-
ring social learning, a key prerequisite for the nute video recordings were collected under natu-
emergence of culture [20], [21]. However, mostral conditions. Behavioural data were coded at
existing studies focus on adult individuals or do three levels. First, the composition of the proxi-
not explicitly examine age e ects within the juve- mity network, de“ned as the identity of indivi-
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duals within a 1-metre radius of the focal juvenile, compared the structure of proximity networks
was recorded at the start of each recording.withina 1-metreradius (i.e. based onindividualse
Second, general and social behaviours were sanspatial positions) with that of grooming networks
pled every 30 seconds, allowing us to distinguish(i.e. built from grooming given and received).
between social and non-social activities as well aFhese two network dimensions become strongly
speci“c types of social interactions, such as groocorrelated around one year of age, before diver-
ming and play. Third, all communicative signals ging again at two years (see Figure Before
produced by the juvenile during interactions one year of age, similarity between proximity
were coded (e.g. gestures and vocalisations). and grooming networks is low for grooming given
(Y 10%) and higher for grooming received

2. Analyses . (Y 30%).At one year of age, similarity peaks
Analyses targeted three aspects of social dever.3494 for grooming given, B .001; +8% for

lopment: (1) proximity networks within a 1-metre grooming received, p = .012), with juveniles ten-

radius, (2) activity budgets, and (3) communicagijng 1o remain spatially close to their most

tion. Fo& each allspect, we ex%minﬁ_d thee elcts Offrequent interaction partners By two years of
age and social group membership on relevant, o “imijarity decreases again (-9% and -7% for
behavioural measures using generalised I|n-grooming given and received, respectively),
?ar mixed-e ects models (GLMMf)' This mOdeI'approaching the levels observed before one year.
ing approach accounts for both “xed e ects of

age and group me.mbe.rsh|p and random e ects Overa”, these results Suggest thatround
associated with individual identity, thereby oOneyearofage, young vervet monkeys show
accommodating repeated observations from the & peak insocio-spatial alignment: they are
same individuals. Additional variables (sex, Mmore frequently near the partners with whom
maternal hierarchical rank, and partneridentity) they groom or are groomed, and less often
were included in speci‘c models but are not close to others.

reported here.

Results 2. How do young vervet monkeys allocate
their social time across development,

1. How do young vervet monkeys develop and with whom ? (Activity budgets)

their social relationships within the group?
Proximity and social interaction networks Time alloqated to social activi_ties _varies with
change with age, while di erences between sociage and social group membership, with a marked
groups remain limited. This developmental pat-shiftaround one year of agd3efore one year of
tern is characterised by a marked shift around age, social behaviour is strongly structured by
one year of age, indicating a change in howgroup membership: juveniles from the AK group
juveniles organise their social relationships. Ana-spend 1.4 times mordime engaging in social
lyses of centrality metrics (i.e. social position interactions than those from the KB group
within the network of interaction partners) show (P S .001), and key behaviours such as grooming
that the size of the social circledegrepremains given are directed primarily towards the mother
stable across age, whereas tie strenggitréngth  or other close partners, with interactions invol-
decreases substantially. One-year-old juvenileging non-kin occurring nearlyten times less
maintain relationships that are approximately frequentl(p = .004).At one year of age, this
65% weaker than those of younger individualsorganisation changes substantially. The e ect of
(p = .010) and interact nearly three times less group membership on social time disappears, the
frequently with highly connected partnersinthe kin bias observed in grooming is no longer
network igenvectop =.002). Overall, social ties evident, and juveniles preferentially interact
become less intense and less oriented towardsvith same-age partners, while grooming indivi-
the most connected individuals in the group. duals of the opposite sex almos$wice as often
Compared to other factors such as sex or mater{p = .001).By two years of age, the e ect of
nal hierarchical rank (not detailed here), the group membership re-emerges & .001), and a
e ect of social group remains secondary. To fur-modest kin bias in grooming becomes apparent
ther characterise patterns of social proximity, we again (p = .032), re”ecting a reconsolidation of
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How does proximity to grooming partners vary with age,
when grooming is given or received?

Grooming-given/Proximity

0.4 E.ﬁ I:.;J‘__I

0.2

L]

04y & [ J:h ; ba

0.2

Degree of similarity between networks

0.0

[<1yol [1yo] [2yo]

Figure 1. Degree of similarity between proximity networks and grooming-given (top) or
grooming-received (bottom) networks across age in young vervet monkeys (i.e. socio-spatial
alignment). This similarity index indicates the extent to which grooming partners and proximity partners
overlap. Higher similarity values re”ect stronger socio-spatial alignment, meaning that the network built frpm

proximity partners closely resembles the network built from grooming partners (given or received). Letiers
indicate signi“cant di erences between age classes: age groups sharing the same letter do not dier
signi“cantly, whereas groups with di erent letters show signi“cant di erences (post-hoc tests).

social ties, as juveniles reinvest in and stabilisenicative pro“les, with a marked shift around
interactions with familiar partners. one year of age. At this stage, (a) di erences
Taken together, these results suggest thatbetween social groups temporarily diminish,
around one year of age, young vervets undergo while (b) individual communicative «signa-
a phase ofsocio-temporal exploration: they tures» become more pronounced, re’ecting a
move beyond the family circle, engage with newtransitory phase of di erentiation. For this
partners and interaction patterns, and then pro- study, communicative signals were classi“ed at
gressively re-engage with the social dynamicdwo levels: (i) according to théeroad produc-
characteristic of their group. tion channel (vocal, gestural, or facial), and (ii)
according to the fine-grained production
3. How do young vervet monkeys develop  channel, corresponding to the body part
their signalling repertoire across involved (hands, head, trunk, or vocal tract).
development? (Communication) Age strongly modulates group-level e ects for
Communication in young vervet monkeystwo signal types in particular: facial expres-
varies with both age and social group, a ecting sions and manual gestures. A pronounced
not only the types of signals produced (vocal orgroup e ect is observed in the youngest indivi-
gestural) but also individualse overall commu-duals S 1 year), with approximatel\s9% fewer
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How does the communicative signature change with age ?

A A. Broad production
g Facial expressions Gestures Vocalisations *
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Figure 2. Stability of individual communicative productions over time (measured using the
intraclass correlation coe [ciant, ICC) as a function of signal modality and age. Bars show mean ICC
valuesforthree age group& 1year, 1year, and 2 years), separated by communication type: broad produd
channel (A) and “ne-grained production channel (B). Higher ICC values indicate greater behavioural sta|
over time, re”ecting stronger individual di erentiation in communicative productions. Red boxes highlig
the modalities showing the highest levels of stability around one year of age (gestures, vocalisations,
gestures, and vocal tract signals). Red letters indicate signi“cant di erences between age groups: gf
sharing the same letter do not di er signi“cantly, whereas groups with di erent letters do. The asterisk
marks cases in which no di erence is observed between Bel year and 2-year groups, but a signi“can
di erence is found between theS 1 year and 1l-year groups, suggesting a temporary peak in individ

tion
bility
ht
trunk
oups
*

)
t
ual

di erentiation around one year of age.

facial expressions in the AK group than in the niles dier markedly from one another in
KB group (pS .001), and again in the oldest their communicative behaviour, regardless
juveniles (2 years), with around28% more of the modality used, as indicated by high inter-

manual gestures in AK than in KB (p = .020). individual variability (p S .001). To furthe

r

Both signal types follow similar developmental characterise this diversity, we examined whe-
trajectories, characterised by the absence of aher individuals maintained consistent commu-
signi“cant group e ect around one year of age nication styles over time, that is, their degree
(p O .09). Beyond group-level patterns, juve-of intra-individual stability. This was assessed
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1 2yo
Developmental [1yo] [ y ]
axis

1. Social networks S0eispanal

alignment
Proximity<> Interactions? - + =
2. Activity budgets Sotfoempars)

exploration
Group effect? Yes No Yes
3. Communication Individual signature
Group effect? Yes No Yes
Individual differenciation? - + -

Figure 3. Summary of the results suggesting a transitional phase around one year of age in the social
development of young vervet monkeys. Analyses were conducted across three behavioural dimensipns
(i.e. social networks, activity budgets, and communication). Green cells indicate the presence of a signif‘cant

e ect («Yes») or a signi“cant increase (+), whereas orange cells indicate the absence («No») or a decrease (-)
of an e ect. Around one year of age, young vervets exhibit three synchronous processes: (1) a (peak in)
socio-spatial alignment, characterised by a high degree of similarity between proximity networks|and
grooming-given networks; (2) a phase of socio-temporal exploration, marked by a transient disappear%nce of

group e ects on time allocated to social activities; and (3) a communicative signature, re’ecting increased
di erentiation in communicative styles.

using intraclass correlation coe cients (ICCs). Discussion
High ICC values indicate that individuals dis- This study examined how social behaviour
play a distinctive communicative pro“le while develops in young vervet monkeys across three
remaining consistent across observations. ICClevels of analysis: social networks, activity bud-
values peak around one year of age (segets,andcommunication. Wetestedtheideathat
Figure 2), particularly for vocalisations and sociality develops progressively, with juveniles
trunk-related gestures (e.g. grooming solicita-expanding their social circle, strengthening their
tion postures). interactions, and gradually converging on group-
speci“c styles. (see Figure 3). At this age, juve-
Overall, around one year of age, young pijles (i) show a peak isocio-spatial alignment
vervet monkeys exhibit a phase of individuali-within their social networks, (ii) reorganise how
sation in communicative behaviour that can bethey distribute their social time, re’ecting a
described as a transitoryindividual commu-  phase ofsocio-temporal exploration, and (iii)
nicative signature», before individual die- display markedindividual signature in com-
rences gradually fade in favour of group-levelmunication, re”ecting a transitory individuali-
patterns. sation. This period likely re”ects a transition
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from maternal dependence to greater social auto€communicative style, followed by their re-emer-
nomy, with interactional styles gradually stabili- gence around two years of age. This pattern points

sing at the group level. to a transient phase of behavioural openness,
. ] . during which juveniles test dierent forms of

1. Aturning point at one year: which interaction before progressively aligning with col-

developmental stage in vervet monkeys? lective norms. Previous studies conducted on the

Around one year of age, young vervet monkeyssame population have shown that vervet groups
reach a stage at which autonomy increases whileli er in stable ways in their levels of tolerance,
behavioural immaturity persists, creating a prosocial behaviour, and co-feeding distances,
period of high inter-individual variability that is while also exhibiting a high degree of social "exi-
particularly conducive to social learning. This bility [19], [31], [32]. Individuals, particularly
pro“le corresponds to the «young juvenile» stage migrating males, adjust their behaviour to local
whichis distinct from both adolescence and repro-social practices [19], [33]. In juveniles, the disap-
ductive maturity [26], [27]. Individuals remain pearance of group e ects at one year of age may
prepubertal, as reproduction occurs several yearge”ect the end of a phase dominated by maternal
later (around 3 years in females and 5 years inlearning, during which behaviour remains largely
males; [27]). Growth is still ongoing, secondary guided by the mother [34], before a gradual rein-
sexual characteristics are absent, and elevatedegration into group conventions. This process

cortisol levels indi- of social norma-
Pateatph¥8i%0?i_ca| OOur results do not support a linear |isa“0{\ dngay ”be
o i e developmenal trajectory, they reveal POy GOl
behavioural plasti- @ clear transitional phase around one ning, combining
city observedinour year of age O maternal in"uence
results [28]. At the with input from
social level, this other group mem-

stage coincides with the end of weaning and oftenbers, a mechanism that remains largely unex-
with the birth of a younger sibling, two events that plored from a developmental perspective in
substantially alter mother-o spring dynamics non-human primates. The one-year period may
[29]. Juveniles increasingly distance themselvestherefore represent a window of social reorgani-
from their mother and explore their social envi- sation, during which juveniles adjust their beha-
ronment. At the same time, their communicative viour as they move from primarily maternal regu-
signals, which are still immature, become more lation towards active participation in group-level
re“ned with experience, re"ecting a phase of rules.

active adjustment between exploration and beha- ) ]

vioural stabilisation [16], [30]. Overall, the one- 3. A turning point at one year:

year period appears to represent a developmentalvhich evolutionary perspective?

window of social reorganisation, in which the Beyond species-speci“c features, the turning
balance betweenincreasing autonomy and physigoint observed around one year of age in vervet
logical immaturity promotes the experimentation monkeys points to non-linear developmental pro-
and behavioural "exibility highlighted in our cesses that are comparable to those described in

“ndings. human children. In this respect, it resonates with

. . the model of representational redescription pro-
2. A turning point at one year: towards posed by Annette Karmilo -Smith (1992), which
social normalisation? suggests that knowledge initially acquired in

Around one year of age, young vervet monkeysan implicit manner is temporarily reorganised
appear to go through a phase of behavioural tran-before being reconstructed at a higher level of
sition, marking a shiftfromindividual exploration organisation, that is, into a more stable and
towards a gradual integration into group-level "exible formthatcan be generalised across social
social regularities. Our results show a temporary contexts, without maternal guidance [35], [36].
disappearance of group di erences at this age,Applied here, this framework suggests that the
bothinthe time allocated to social activities and in social «disorganisation» observed around one
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year of age inyoung vervet monkeys corresponddevel regularities, points to a form of social lear-
to a phase of active reorganisation of the indivi- ning grounded in adjustment rather than simple
duales social system. This phase is characterisedccumulation. Ultimately, learning to live with
both by the temporary disappearance of pre-others emerges as a multidimensional develop-
viously stable e ects (e.g. group-level e ects) andmental process, involving social networks, the
by the transient emergence of new behaviouralorganisation of social time, and communication,
pro‘les (e.g. patterns of spatial proximity or dimensions whose cognitive and social founda-
individual communicative signatures). Such tionsremainto be fully understood across species.
transitional reorganisation phases may there-

fore re”ect developmental mechanisms conserAcknowledgment
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Comparer les représentations mentales
des formes géométriques chez I’humain
et le babouin : la perspective
du Langage de la Pensée
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Résumé

Les humains produisent depuis toujours des formes géométrigues. Comment sont-elles représen-
tées mentalement ? Un modéle récent propose un Langage de la Pensée (Language of Thought ; LoT)
pour expliquer ces représentations. Pour en évaluer lsorigine évolutive, le travail présenté icicompare
humains et babouins dans une tache deappariement di éré utilisant un large éventail de formes
générées selon le modéle LoT. Les comportements di erent nettement entre espéces, mais, dans
certaines conditions spéci“ques, les babouins montrent eux aussi des indices de représentations de
type LoT. Chez les deux espéces, un temps de regard long renforce lee et du prédicteur fondé sur le
LoT, ce quiindigue queil est présent mais nécessite un processus attentionnel. Alors que les humains
ajustent leur temps deobservations a la complexité des formes, les babouins ne le font pas :
ces représentations ne semblent pas accessibles a leur introspection.

Mots-clés :

Cognition comparée, Langage de la Pensée, Géométrie, Babouins, Appariement di éré a un
échantillon, Formes

Comparing Geometric Shape Representations in Humans
and Baboons : A Language of Thought Perspective

Abstract

Humans across cultures and history produce diverse geometric forms, yet the nature of the mental
representations of these shapes remains debated. A recent proposal posits a Language of Thought
(LoT) underlying geometric shape representation. To explore its evolutionary origins, we compared
humans and baboons (Papio Papio) in a delayed match-to-sample task using a wide range of
LoT-generated shapes spanning di erent geometric complexities. Presentation speed was manipu-
lated so that slow trials allowed more time for processing. Despite clear behavioural di erences
between species, slower presentations revealed a modest contribution of LoT-like representations in
baboons, though weaker thanin humans. In both species, longer looking times strengthened the e ect
of the LoT-based predictor. Humans actively modulated their viewing time for complex shapes,
making geometric complexity e ects evident, whereas baboons did not.

Keywords:
Géométrie, Cognition Comparée, Langage de la Pensée, Babouins, Comportement
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Introduction Conformément alshypothése du Langage de la
Pensée (LoT), le travail présenté ici propose un

es humains dessinent et complétent | . | SO
les parties manquantes de représenta-<2ngage de programmation mentale » speci‘que

tions schématiques partielles. Ce comJoour les formes géométriques. Dans ce langage,

portement nea pas pu étre induit chez chaque programme dessine une forme unique. Le
les grands singes (Close & Call, 2015 Programme estcomposé deinstructions de dessin

Saito et al., 2014 : Tanaka, 2007). Et la COmpé’(telle_s que « ligne droiAte » OU « ligne courbp >,>) et
tence humaine pour les productions symbo-d_e primitives de contréle (par,exemple,« répéter
ligues non “guratives neest pas nouvelle :I-_lnstructlonnfms »), combinées de facon recur-
des gravures symboliques attribuées lomo Sive : un carré, par exemple, est décrit comme
erectusemontanta « répéter quatre

environ500000ans (3 3 production de gravures gZomZtriques fois : etracer une

ont été trouvées, : ligne puis tourner
auxquels s-ajoutent est-elle propre aux humains parce que deun angle droite ».

denombreuxautres les autres primates ne dlspgsent pas Silesformes géo-

vestiges préhisto- des memes mZcanismes de reprZsentation métriques sont

riques répartis sur e . ;
di érentespériodes mentale ? O representees sous

et diérents sites _ _forme de program-
(d*Errico et al., 2018 ; Henshilwood et al., 2018 ;Mes, alors certaines propriétés de cette représen-

Joordens et al., 2015 ; Texier et al., 2010). tation programmatique devraiept_ trgnsparaitre
dans le comportement. Plus précisément, la lon-

ment identiques, le comportement des humains-gue?urd'un programme glgvraltqqnstltuer un bon
et des babouins ’est trés di érent dans une téchemdmateurde lacomplexite cognitive d-une forme.
de perception de régularités géométriques ave Unprogramme erlgendre “A”efo”l“e,“'["q“e' mais

‘Ene forme donnée peut étre générée par plu-

des quadrilatéres. Seuls les humains se sont. .
mont?és sensibles aux régularités géométrique leurs programmes : il fautdonc en plus formuler
9 g 9 *hypothése que les humains utilisent le pro-

telles que le parallélisme, les angles droits ou vact il :
l-égalité des cotés (Sablé-Meyer et al., 2021). P 2"Me le plus court, c-est-a-dire celui de Lon-

le passé, il a été suggéré que certains aspects dgueur Minimale de Description (MDL, pouini-

la représentation mentale des formes géomé_maI Description Leng}hLa thése devient alors :

triques pourraient étre propres a I-espécela MDL deune forme géometrique est un prédic-

humaine et pourraient éclairer l*émergence deseYr de la complexité de la représentation men-

compétences géométriques ainsi que la singulatfale de cette forme. Une description compléete du

fité cognitive humaine (Dehaene et al., 2022) modéele utilisé ici, son origine et de la maniére
" " dont il prédit la complexité est disponible dans

Le travail présenté ici fournit des données Sablé-Meyer et al. (2022) et Sablé-Meyer et
supplémentaires surles capacitésrespectives deg (2026).

babouins etdes humains dans destaches avec des A ) L,
formes géométriques, a“n de mieux comprendre Ce travail utilise des stimuli dérivés de ce

lémergence du comportement symbolique. L4nodele pour sonder les capacités représentation-
production de gravures géométriques est-elld'€lles de babouinapio papipet examine leurs

propre aux humains parce que les autres ICm_performances dans un test portant sur les repré-

s nediposen pasdes memes mecanismg€TIAS Meals de omes gcaetidues
de représentation mentale, ce quiindiquerait que P '

cette capacité est apparue comparativemenf:omportemem est directement comparé a celui

: e con ent,- :
récemment au cours de lsévolution ? Ou bier"NUMains.

deautres facteurs sont-ils en jeu, auquel cas il Bien que les données en faveur deune représen-
devrait étre possible de mettre en évidence untationdetype LoT soientnettement plus probantes
certain degré de représentation symbolique chezhez les humains que chez les babouins, la régula-
les primates non humains ? rité géomeétrique in"uence le comportement des
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ment destinée a familiariser les babouins avec une
tache deappariement di éré a un échantillon en

_ rythme libre a été congue pour seassurer que les
seiontexs) I participants peuvent seabstraire des changements
de taille et de nombre de distracteurs. Ensuite,

lsapprentissage a été con“rmeé sur un ensemble
nouveau de stimuli, avant deévaluer la perfor-
mance des babouins sur les stimuli géométriques.

Participants

YT T 25 babouins de Guinée ont été testdRapio
< M P papig 18 femelles, tranche deage 1,5...23 ans,
8 moyenne 11 ans) provenant de la station

R S de primatologie du CNRS (Rousset-sur-Arc,
-- France) ; voir Fagot & Bonté (2010) pour
plus de détails. Leexpérience sur les babouins

Augmentation de |a difference de taille entre presentation et choix [echelle 1-2x) a regu |0appr0bat|0n éthlque du Mlnlstére fl’an-
¢ais de l*Education (approbation APAFIS 2717-
2015111708173794 v3). Douze babouins ont

appris avec succés la tache jusquea leétape
Figure 1: A. Stimuli et procédure deentrainement. det.s ,Stl(rjnu“ ge?m%t.“gue? L?ts autrgs ont ete
Leappui sur la croix jaune déclenchait un essai et '€UreS du projet a di erentes etapes au proces-
a chait une cible, qui disparaissait au clicou apres  SUS d°apprentlssag_g en raison dsun engagement
un délai “xe selon la condition. Un écran vide deurfe insu sant, souvent lié a de faibles performances

durée “xe (ou aucun écran vide dans I*Exp. 1 ; vair entrainant un taux de récompense trop bas.
méthode) suivait, puis lsécran de choix apparaissait.

Les 36 stimuli utilisés pour lsentrainement sont Procédure et stimuli

grgf‘i’;ﬁz n?;?ts- Itla.enrg?r?l;tr% dggi“s‘iirgg'tglsj ) Sétagiess . _ Lastructure de la tache est présentée dans la
taille de la cible ont été progressivementaug;nqentés Fig. 1A. Chaque essal debUt,alt par un signal
a“n de rapprocher la tache autant que possible de d*attente : une croix jaune a lsécran. Lorsque les
celle utilisée chez Ishumain. Cette illustration babouins étaient préts a commencer un essai,
superpose Isécran cible et l«écran de choix pqur ijls touchaient ce signal. Ce contact déclenchait
rendre visible la di érence de taille, mais les deui I-apparition du stimulus cible pour cet essai,

neapparaissaient jamais simultanément a leécran). a ché au centre de |°éCI’an, dans la moitié infé-

deux populations sous certaines conditions.i€ure. Des que la forme cible était touchee,
Cependant, les babouins neont pas utilisé la capag!l€ disparaissait. L+€cran de choix, comportant
Cité o erte par leexpérience de seaccorder degSgusa Six formes, s-a chait alors. Les stimuli

durées deobservation plus longues pour les forme&t@ient disposés en demi-cercle centré sur la
plus complexes, ce qui pourrait expliquer le tregPosition de Ia'g:)rmg c](lj)_le, dansdI-une de six
faible e et de la représentation LoT sur leur com- positions POSS| e,s equl |§tantes u,centre. _

portement. A lsinverse, non seulementles humains LS babouins €taient recompenses lorsqueils
ont modulé librement leurs temps de réponse ensSélectionnaient le stimulus identique, a un chan-

seaccordant des durées deobservation plus longuegement ds€chelle pres, ala forme cible précédem-

mais ils ont de surcroit adapté ces durées a la1enta chée. Dans un premier temps, les essais

; 4 Ao - 4 - - étaient présentés par blocs de di culté crois-
S'eguét%gicli%ﬁss?ﬂ %%Tj%?é ?_T).P roportion directe sante. Huitblocs deentrainementavec desimages

simples ont été suivis deune étape avec un
ensemble di érent deimages destinée a tester la
compréhension de la tache, et en“n du bloc avec
Pour commencer a été répliqguée, chez ledesessaisgéométriques.Ala“nde chaque bloc,le
babouins, la méthode précédemment employéeomportement était évalué et les babouins pas-
chez lsadulte humain pour valider la proposition de saient au bloc suivant lorsqueils atteignaient 80 %
langage des formes. Une procédure deentrainede réponses correctes sur un bloc donné.
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Les stimuli géométriques ont été générés entirés uniformément parmi lsensemble des sti-
énumérant les formes géométriques de notremuli. A“n de bloquer en outre les stratégies
langage par ordre croissant de MDL, ceest-a-dir@eappariement de bas niveau, la taille de la cible
de la plus simple a la plus complexe selon leurétait le double de celle des items dans lsécran de
représentation sous forme de programme ; voirchoix, les sujets ont été progressivement entrai-
Fig. 2. Toutes les formes de MDL 1, 2 et 3 ont éténés a ignorer cette di érence de taille en plu-
utilisées, celles-ci étant peu nombreuses ; ensuitsieurs etapes.

7 formes ont été échantillonnées aléatoirement protocole d’entrainement

pour chaque valeur de MDL de 4 & 12. A“n de
rendre latache su sammentdi cile, les distrac-
teurs dans la tache principale présentaient
soit des niveaux de gris similaires (2 sur 5),
soit une représentation similaire selon un réseau
de neurones arti“ciels (2 sur 5), soit étaient

Les animaux ont suivi une série deétapes
deentrainement au cours desquelles la tache se
rapprochait progressivement de la tache test, en
commencant par une version simpli“ée avec un
taux de récompense élevé méme pour des perfor-
mances médiocres, a“‘n deencourager les ani-
maux a persévérer. La di culté augmentait le
long de deux dimensions successives. Deabord, la
MDL cible était présentée avec deux distracteurs (soit
un total de trois items de choix possibles, assu-
rant un taux de récompense de 33 % méme pour
un choix aléatoire), puis un nombre croissant de
distracteurs un par un jusquea atteindre le total
de 5distracteurs, soit six items aleécran de choix.
Ensuite, la taille de la cible a été augmentée peu
apeu, deunfacteurdeéchelle de 100 % a unfacteur
de 200 % en quatre étapes (125 %, 150 %, 175 %,
200 %). Aprés cette procédure deentrainement,
les sujets devaient avoir compris la tache,
o seattendre a ce que la cible soit deux fois plus
grande que les items parmi lesquels choisir, et
savoir queils devaient chercher la cible parmi six
formes possibles.

A“n de con“rmer que les babouins avaient
compris la structure de la tache au-dela de
leensemble spéci“‘que de stimuli utilisés pour
leentrainement, les babouins sont ensuite passés
aune étape de généralisation au cours de laquelle
tous les stimuli étaient remplacés par des stimuli
jamais vus auparavant, mais super“ciellement
semblables aux stimuli deentrainement, avant
de passer aux formes géométriques cibles.

Analyse des données

Les résultats des 12 sujets ayant complété
leintégralité du régime deentrainement et le
bloc de géométrie sont rapportés ici. Plusieurs
variables dépendantes ont été collectées : le
« temps deencodage », correspondant a la durée
entre le clic sur la croix jaune et le clic sur le
Figure 2 : stimuli géométriques utilises dans notr¢  stimulus cible ; le « temps de choix », correspon-
expérience classes par MDL. dant & la durée entre leapparition des stimuli de
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choix et le clic sur leun deentre eux ; et en“n Résultats
Isidentité du stimulus choisi, ensuite transformée  Entrainement et généralisation

en variable dépendante gorrect/mt_:orrect. De | es babouins ont appris la tAche avec succés
plus, dans la mesure ou les animaux sonte; eurs performances étaient supérieures au
susceptibles dee ectuer des compromis vitessenasard des le premier bloc de chaque étape
précision di érents de ceux des humains, le deentrainement (testcontre le niveau du hasard,
score LISAS a eté calculéLipear Integrated p S 0,001). Les babouins ont également géné-
Speed...Accuracy Sgorgette mesure integre ralisé immédiatement & de nouveaux stimuli,
le temps de réponse et la précision en un indi-puisque leurs performances étaient supérieures
cateur unique, et permet de prendre en compteau hasard dés le premier bloc de lsétape de « géné-
le compromis vitesse-précision. La formule estralisation » (taux de réussite moyen = 0,61 ;
hasard = 0,167). Les blocs comportant plusieurs
LISAS = RT, + Z’RT x PE;, olIRT, etPE, repétitions du méme stimulus cible, il est infor-
PE matif deestimer le taux moyen de réussite lors de

ol RT et P désignent respectivement le temps la premiére présentation de chaque stimulus. La
de choix et [a proportion deerreurs dans la condi-encore, les performances étaient supérieures au
tion j, et Szt et Spg les écarts-types globaux du hasard (taux de réussite moyen = 0,43, IC a 95 %
temps de choix et de la proportion deerreurs[0,35; 0,50]t(11) = 8,02p S 0,001).
(Vandierendonck, 2021). Les babouins neont pas mis signi“cativement

Chaque essai était caractérisé par la formeplus de temps a atteindre le critere de réussite
cible et lsensemble des distracteurs : chaqué I*€tape de géneéralisation que pour [€tape
forme cible était codée comme un facteur utilisédeentrainement précédente : le nombre moyen
comme variable indépendante dans certaines deg*essais pour la derniere étape avant la générali-
analyses. De plus, chaque stimulus géométriquéation était de 1368 (SEM = 240,52 ; min = 216 ;
possédait plusieurs propriétés, notamment samax = 6480), tandis que pour |sétape de généra-
MDL, qui est incluse comme prédicteur numé-lisation il était de 1971 (SEM = 574,59 ; min =
rique dans les analyses. Deautres stratégie216 ; max = 6480 ; tedtapparié sur le nombre
peuvent étre a lsceuvre lors de la tache deapparied*essais, bilatéral : di érence = ... 603,00, IC a
ment & un échantillon (par exemple, des distrac95 %]... 1923,40 ;717,4Q11)=... 1,0p~=,336).
teurs peuventétrerejetés surlaseule base deleur Formes géométriques

e o o omibarLes perormances des babouns élent sign-
' “cativement supérieures au hasard des le pre-

tions numériques de ces propriétés visuelles ont_~. o al e
été ajoutés comme régresseurs confondant. A“nt'?t'grn? é@%ﬁifg r%e?ggogng%glﬁouig (tg lg&ii)rius

A ez . S
de contrbler les propriétés visuelles de bas . .
niveau : la luminance (Grays) et la fréquence15’50’p S 0,001). Bien que tous les animaux

: ; aient “ni par atteindre le critére de 80 % de
spatiale (Fréq. Spat.) de chaque forme. De plus;,~ . . AR
a'n de prendre en compte deautres propriétés réussite, les babouins ont mis signi“cativement

visuelles des formes susceptibles de corréler aveRlUS d€ temps a atteindre ce critere dans la
la MDL, mais qui ne sont en “n de compte pas f;?scgggﬂ g?r?gnrsgr'guedqgses‘;?sns.|°ertr?g;e?$gen_e'
aussi “nes que notre proposition, ont été manuel- . o vessals - T _ o
lement dénombré et inclus comme régresseurs | eiﬁg;p' aSrEéNsIJEI?;OﬁiZn'bTelzn d‘g's?fa'ign%)ﬁ;tg‘?ig ,
nombre deextrémités (Nex), deintersections ou N sessals, :
deux lignes se rencontrent (singularités, variable - 1366,67,1Ca95 % ... 2265,01 ; ... 46811
Ni2), deintersections ou trois lignes se ren---- 3,3% = 0,006).

contrent (Ni3), deintersections ot quatre lignes Ensuite vient lsanalyse des performances des
ou plus se rencontrent (Ni4+). En“n, ont été babouins face aux diérentes formes géomeé-
inclus des propriétés topologiques telles que lariques. Lapremiére observation estque le temps
connexité (hombre de parties disjointes, Ndis), etdeencodage neétait pas une mesure pertinente
en“n la présence ou lsabsence deune forme ferdans cette expérience : les babouins ont employé
mée (cléture) (Chen, 1982 ; Roelfsema & Singerdes « temps deencodage » trés courts, avec une
1998 ; Wagemans et al., 2012). moyenne de 193 ms (distribution des moyennes
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par sujet : SEM = 18,58 ms ; min = 126,00 ms cipale, qui a été comparée la MDL alafois dans un
max = 319,60 ms). Cette durée neétait pas modunodele linéaire simple etdans un Modéle Linéaire
Iée par la forme cible : une ANOVA a un facteur Généralisé (GLM) incluant les régresseurs de
inter-sujets comparant lee et de la forme sur le contrdle, comme le montre la Fig. 3A, premiere
temps deencodage nea révélé aucun e et signi“digne. Niun modéle linéaire simple avec la MDL et

catif [F(67, 737) = 1,07p = 0,334]. Ces observa- unintercept comme prédicteurd{(1,10) =2,51p
tions suggérent que les animaux touchaient=0,14,R2=0,20), niun GLM a e ets mixtes neont
l*échantillon aussi vite que possible a“n de leindiqué que la MDL était un prédicteur signi“catif
faire disparaitre et passer a lsécran de choix. Endu comportement des babouins au sepifs ,05.

e et, la croix de départ et le stimulus cible occu- Par conséquent, cette expérience ne permet pas
pant la méme position, il était possible de conclure enfaveurdereprésentationsdetype LoT
« double-cliquer » rapidement sur lsécran pourchez les babouins.

passer a lsécran de choix tout en ne voyant qu
brievement le stimulus cible. Contrairement aux

L

Score

humains, les babouins neont pas modulé leurg = uses s 5 DR
actions pour faire varier ladurée dea chagedela | “*]%7*"*
cible en fonction de la complexité de lsitem pré- mou-ﬂ Py EE ! oy ]t
senté, ne tirant aucun parti de la possibilité { Babouins Lents :
deobserver certaines formes plus longtempsg — **]% 7%
gue deautres, ni méme deobserver longuement . il
guelque forme que ce soit. Pour cette expérienca, 059 u wur s wr e vee e
cette variable dépendante nea pas été analysde **]%=* "%, - 1'
plus en profondeur ; cette observation a motivé| o l= * ° 18 ...-.- bt
les modi“cations de protocole pour leexpé- {Hurmains Lent L T O M
rience 2. zonmj:i% 'I .

La comparaison directe avec les données weiZ— " | [ [ - A

humaines estrendue compliquée par le fait que (1
les babouins neont pas modulé librement leur
temps deencodage, rendant impossible une ana
lyse de cette variable, et (2) les deux populations
ont e ectué des compromis vitesse-précision dif-

férents. Parrapport a des données précédemment

recueillies dans une condition humaine en rythme
libre avec la méme tache (Sablé-Meyer et al
2022), la précision du groupe humain était quasi-
ment parfaite : le taux moyen de réussite était de

@-e'is 'bdb “\m ‘,\:\d",@ o “f;?"’“ “5\3

B dans laregression
avec les résidus

o

] 001 pe001 R0l

Babouins Babouins Humains Humains
Rapides Lents Rapides Lents

99 % (SEM = ,12 %) ; 34,9 % des participants n
commettaient aucune erreur, ne laissant aucune
variance a expliquer. En revanche, leur temps deg
choix était comparativement plus lent, avec un
temps de choix moyen de 1,52 + ,03 s chez le
humains contre 1,11 + ,05 s chez les babouin
(testt pour deux échantillonsp S 0,001).

En raison de ces di érences, et a“n de combi-
ner lsinformation relative au temps de choix et
a la précision de maniére identique dans les deu
populations, ces mesures dépendantes ont ét
uni“ées en utilisant une mesure intégrée de
vitesse etde précision, le score LISAS. lly avaitun
score LISAS par participant et par forme. Cette

€Figure 3 : A. Régression simple et GLM pour le
quatre conditions : deux populations (humains ¢
babouins) et deux conditions de rythme (rythme len
rythme rapide). La régression porte sur les scorg
LISAS ; larégression simple contre la MDL, et le GLI
Ssur leensemble des régresseurs identi“és pré
5 demment. B. Coe cients de corrélation a travers
les 68 formes pour chaque babouin, dans les de
conditions, et par rapport a chaque groupe huma
dans les deux conditions. Les valeurs indiquées
lesintérieur correspondent au coe cient de corrélation
moyen dans une cellule donnée en excluant
x diagonale, soit la corrélation moyenne entre les pop
" lations et conditions correspondante€.. Coe cients
deune régression simple de la MDL sur les résid
deune régression du score LISAS incluant tous |
autres régresseurs. Statistiques issues de tests t f

4

ot

£S

la
u_

S
£S
ar

paires entre chaque population et condition.

mesure constitue notre variable dépendante prin-
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Expérience 2 : Babouins, rythme lent entre les deux expériences était= 0,90. Les
temps de choix étaient également trés similaires

Les résultats de l-expérience 1 ont montre qu(?(distribution du temps de choix moyen a travers

le comportement des babouins, contrairement q
: ; Atai fo . les formes : moyenne = 1197 ms ; SEM = 20,65 ;
celui des humains, neétait que faiblement, voire in = 755.60 : max = 1544.50 - corrélation de

pas du tout, in"uencé par la complexité géomé-P rson & travers les form nire | Y
trique telle que mesurée par la MDL. Cependant, igr?czz _rEiO%S S |es lormes entre 1es expe

les babouins neayant pas observé les formes com i o )
plexes plus longtemps que les formes simples, il Malgré cette similitude marquée dans le com-
se peut queils neaient pas eu le temps de leportement, les di érences observeées neétaient
encoder correctement, ce qui biaiserait le com#{as simplement dues a du bruit et peuvent étre
portement en faveur de stratégies perceptivescapturées a l-aide des di érents modeles. Dans
de bas niveau pouvant étre calculées en un brefette experience, le score LISAS a €té a nouveau
coup deceil. A“n de corriger ce biais etdeo rirune corrélé avec la MDL dans un modele linéaire
comparaison plus directe avec les humains, cett&imple (score LISAS F(1,10) = 7,10p = 0,024,
expérience a été répliqué avec des durées deobsdf? = 0,42 ; voir Fig. 3A, 2 ligne). La MDL a
vation et deattente plus longues, “xes etindépen-aussi prédit le score LISAS dans un GLM a
dantes du sujet, “xées a la moyenne de la condi€ ets mixtes incluant les autres prédicteurs
tion humaine en rythme libre. Leespoir était que decrits ci-dessus (coe cient associé au terme
cette manipulation fournirait aux babouins suf- MDL estime a 0,25, IC a 95 % [0,15; 0,35],
“samment de temps pour encoder une représenP S 0,001 dans un testt a un échantillon
tation riche de la forme cible et lsutiliser lors de la contre 0). La MDL ne€tait toutefois pas le seul
période de choix. Il devient alors possible deexaPrédicteur du score LISAS des babouins, puisque
miner si, dans ces conditions plus lentes, leurleé nombre deintersectios a 2 et a 4voies, la

comportement serait davantage corrélé avec lgcloture de la forme et le nombre de parties dis-
MDL des formes. jointes étaient également des prédicteurs signi-

~ Lapopulation etles stimuli étaientstrictement “catifs.

!delnthues; ![a proceadureha ete ;nodl“ete pour Expérience 3 : Humains, rythme rapide

INCIUreé un temps deachage €t un 1emps ) .5 gmentation du temps deencodage de la

deattente de 1000 ms chacun. A“n dehabituer les_.; -

babouins a ces délais, 12 étapes deentraineme |ble_§1 modi"é le comportement des babouins de
' P aniére mesurable. En particulier, le score

supplémentaires ont été introduites, augmen- |sag des habouins dans la condition & rythme
tant progressivement deabord la durée dea - |on seest mis a corréler avec la MDL des formes,
chage de 200 ms a 1000 ms, puis la durée du delqj, s itat auparavant observé uniquement chez
de 0 ms a 1000 ms. les humains (Sablé-Meyer et al., 2022). Cette

Reésultats découverte a conduit & explorer si, & leinverse,

Les babouins ont di réapprendre la premiéreavec des temps deencodage trés courts, les
étape de leentrainement (durée de présentatiorhumains perdraientleur corrélation avecla MDL
de 200 ms, délai de 0 ms avant lsappariement)et adopteraient un comportement semblable a
puis ont progressé trés rapidement a travers lescelui des babouins.

étapes successives deaugmentation de ladurée de A“n de répondre & cette question, des données
la cible et du délai (le nombre médian de blocschez des participants humains avec des durées
necessaires pour passer a |étape suivante €tatjsa chage et de délai “xées a des valeurs courtes
de 2 pour toutes ces étapes, a lexception de lgy lieu deétre en rythme libre ont été collectées.
premiere). Les animaux ont ensuite appris les Conjointement avec les données humaines anté-
etape,S_ ultérieures de maniere tres similaire arjeures dans la condition en rythme libre (Sablé-
lsexpérience 1. Meyer et al., 2022), cette expérience fournit un
Lors des essais géométriques, la performancelesign expérimental Z2 croisant le rythme

moyenne a travers les formes était trés compa<{rapide ou lent) avec lsespece (humains versus
rable a celle de leexpérience 1 : aprés “Itrage dedabouins) , avec la seule di érence que la condi-
blocs dépassant 70 % de réponses correctefon lente chez les humains était en rythme libre,
comme précédemment, le coe cient de Pearsonavec un délai variant selon les formes, tandis que
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ceétait la condition rapide qui était en rythme phigque puis a ectés aux groupel a 12selon le
libre chez les babouins. rang de leur identi“ant de maniére entrelacée
Participants (le 1ér identi“ant est a ecté au groupe 1, le 2
560 participants ont été recrutés en ligne & 9roupe 2, etc., le ¥au groupe 12, le 13au
pour cette expérience. Les données démogradfOUPe 1, le18augroupe2,etc., jusqueaudemier
phiques étaient auto-déclarées. Leage moyeR@rticipant). Cette procédure assurait un regrou-
était de 37,7 ans (ET = 19,1 elquartile 28, PSMent systematique mais alcatoire des parti-
3e quartilé 45). Leéchantillon comprenéit cipants et créait autant de pseudo-participants

130 femmes, 408 hommes et 22 personnes ngue de sujets dans lsexpérience 1. Elle permettait
seidenti“ant ni comme leun ni comme lsautre.  €9alement deestimer un score LISAS chez les

. o L humains ,, en e et, chaque participant neayant
Conformément aux criteres deexclusion issus

d =, bl L 2022 e ectué queun seul essai par forme, le second
e travaux antérieurs (Sablé-Meyer et al., 2022)(me (e |sestimateur LISAS aurait été multiplié
les participants dont le temps de choix moyen

h X ? ) ar 0 ou par 1 puisqueil est impossible deestimer
dépassait de 3 écarts-types la moyenne mterJo P buisq P

o P YN J le taux deerreur pour un unique stimulus géome-
participants ont été retirés. De méme, pour trique
chaque forme, lesréponses dépassantde 3 écarts- ite. | q . di
types la moyenne pour cette forme ont été reti- ENsuite, lorsque des comparaisons directes
rés. Aucun “ltrage sur les performances nea été €ntre chaque babouin etd-autres babouins ou des
appliques. Ces statistiques ont été calculées sépUmains, au lieu de rapporter les résultats des
rément et sur leensemble du jeu de données Participants humains individuels, les comparai-
certaines observations ont été identi“ées commeSONS ONt ete e ectuees avec ces pseudo-partici-
aberrantes selon les deux criteres. Au total, 4 parants. Dans ces analyses, il neest plus possible de

ticipants ont été retirés de lsanalyse et 1,85 % de§Omparer les performances entre les di érents
observations ont été exclues. participants humains, mais cela rend la compa-

, . ) , ~ raison directe entre les di érentes conditions
Procédure, stimuli et protocole d’entrai- A
nement plus aisée.

A“n de tester le comportement des humains ~ Resultats
sous pression temporelle lors de cette tache, ce Le nombre moyen deessais nécessaingar
nouveau groupe de participants a été testé ave€tape deentrainement était de 1,4 (SEM = ,016
une durée dea chage “xe de 100 ms. Le délai inter-participants) : les participants nsont ren-
deattente a été supprimé, a‘n de reproduire la contré aucune di culté a comprendre la tache
structure globale de lsexpérience 1. Les partici€t a e ectuer la tache deappariement di éré a
pants ontrecu leinstruction explicite de trouverla un échantillon en rythme rapide. Le taux de
forme correspondant & la cible, et ont suivi les réussite global pour la période test était de 96,3 %
mémes étapes deentrainement que les babouin§SEM = 0,27). En outre, 22,8 % des participants
dans le méme ordre mais de maniére accélérégl*ont commis aucune erreur, et 481 des 556 par-
Toute réussite & une étape deentrainement ledicipants ont commis moins de 5 erreurs durant
faisait passer a leétape suivante ; en cas deéchedl période test. Malgré ce taux de réussite éleve,
l«étape était répétée. Les essais débutaient parutes performances étaient Iégérement inférieu-
cercle jaune vide délimitant l~emplacement de lares a celles de la condition humaine en rythme
future cible, au lieu dsune croix jaune. Les stimuli libre : la normalité ne pouvant étre supposee
étaient identiques a ceux utilisés dans Isexpélorsqueautant de participants ont une perfor-
rience 2. mance parfaite, un test de lasomme des rangs de

A“n de comparer les babouins, quionte ectu¢ Wilcoxon a €té utilisé pour metire en avant une
de nombreusgs répétitions par i?\dividu et par di érence signi“cative (W =42 986p S 0,001).
condition, avec des humains qui neont e ectué Le comportement avec aux formes géome-
gueun seul essai par condition, une stratégie deriques a ensuite été étudié. La MDL corrélait
pseudo-participants a été adoptée pour agrégesigni“cativement avec le score LISAS dans une
les données et obtenir un nombre de participantsrégression linéaire simple K(1,10) = 21,76,
identiques a leexpérience 1. Les identi“ants desp S 0,001,R2=0,69 ; Fig. 3A). La MDL prédisait
participants ont été triés par ordre lexicogra- également le score LISAS dans un GLM a e ets
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mixtes incluant les autres prédicteurs décrits pour chacune des permutations. Ceci “xe une
précédemment (coe cient associé au terme borne supérieure a la valeup et indique que la
MDL estimé a 0,28, IC a 95% [0,21; 0,35],corrélationmoyenne entre lesdonnées dugroupe
p S 0,001). Dans cette régression, la MDL étaithumain en rythme rapide et les données des
le deuxieme meilleur prédicteur, aprés lesbabouins est signi‘cativement plus élevée que la
niveaux de gris (ceest-a-dire la luminance ; voircorrélation avec les données du groupe humain
Fig. 3A, 3 panneau). en rythme libre p S 0,001).

Résultats d’ensemble A“n de tester des prédictions plus spéci“ques,

La Fig. 3A agrege les résultats des régression%a Fig. 3C rapporte une régression de la MDL sur

linéaires simples et du GLM complet sur le score es residus d-un GLM incluantles regresseurs de

LISAS pour chaque condition. Dans les deuxCONtrole (sans la MDL). Pour ce faire, un GLM

populations, la condition & rythme rapide a sus-incluant tous les prédicteurs standardisés
cité un e et signi‘cativement plus faible de la (¢'Scorés)desGLMae etsmixtesal-exceptionde
MDL sur le comportement, ce qui suggére que |e§a MDL a été “tté aux données. Les résidus de ce

opérations mentales nécessaires a Isestimatiod/0d€le ont ensuite €té standardisés puis une

du programme mental deune forme requiérent un '€9ression linéaire simple avec la MDL standar-
certain temps et un certain e ort disée comme seul prédicteur a été estimée. Le

La Fig. 3B compare les conditions et montre coe cient estimé pour chaque participant est la

la matrice de corrélation des scores LISAS demetnqug\ étudiee ensuite. .
chaque babouin et de chaque pseudo-participant Premiérement, en comparant ces valeurs a 0,
humain, & travers les 68 formes, séparémentune etsigni‘catifdelaMDL delaformedansles
pour les deux conditions (rythme rapide et deUX.CongltlonS humaines eStV|§|b|eicete .etest
rythme lent). Le comportement des babouins@ussi présent dans les données babouins en
dans ces deux conditions était davantage corréldythme lent (voir Fig. 3A). Les comparaisons par
entre eux queavec le comportement des humaingaires entre les populations (test pour deux
dans leune ou lsautre condition. De méme, leéchantillons, statistiques rapportées dans la
comportement des humains dans ces deux condFig. 3C) révelent une diérence signi“cative
tions était davantage corrélé entre eux queavec@ntre la condition babouins en rythme rapide
celui des babouins dans lsune ou lsautre condiet la condition humains en rythme rapide, ainsi
tion. Ainsi, dans cette tAche géométrique, lesqueune di érence signi“cative entre la condition
babouins di éraient des humains indépendam- babouins en rythme lent et la condition humains
ment des conditions de la tache (Fig. 3B). Néanen rythme libre : dans les deux cas, la magnitude
moins, contraindre les humains & encoder ladu prédicteur MDL était signi“cativement plus
forme en 100 ms rendait leur comportement €élevée chez les humains. En revanche, malgré
davantage corrélé avec celui des babouins dangne tendance pour la condition babouins en
lsune ou leautre condition que lorsque lesrythme lent a exhiber des poids de corrélation
humains passaient la condition en rythme libre. avec la MDL plus faibles que dans les humans en
A“n de mesurer dans quelle mesure les rythme rapide, cette di érence neétait pas signi-
humains sont davantage corrélés avec lesCalive auseuilp S 0,05 et semblait portée par
babouins dans la condition rapide que dans laun seul individu.
condition lente, un test non paramétrique a été  A“n de séparer lee et de la population et de la
e ectué. Les di érentes cellules de la matrice de durée deencodage sur lee et de la MDL, une
corrélation neétant pas indépendantes, il ssagitANOVA a deux facteurs avec leespéce (humains
deune analyse par bootstrap en permutant lesou babouins) etle rythme (lent ou rapide) comme
scores de chaque forme pour chaque (pseud@rédicteurs inter-sujets des coe cients du pré-
)sujet. Cette procédure estime la distribution dicteur MDL dans la régression sur les résidus
nulle empirique de la di érence moyenne de des autres régresseurs a été e ectuée. Cette ana-
corrélation entre les humains dans une condition lyse amis enavantun e etprincipalimportantde
et les babouins dans les deux conditions. CettdeespeceK; 41 = 60,8,05: 0,60, 50,001) et un
procédure a été répétée 1000 fois : la vraie di é-e et principal signi“catif de la durée deencodage
rence était supérieure a la di érence mesurée (F1 41 = 23,1,62 = 0,36, 50,001) , mais pas
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deinteraction signi“cative £ 41= 2,8,c§:0,63, saient pour observer plus longtemps les for-
pS0,10). mes géométriguement complexes : une stratégie
Globalement, ces résultats indiquent que lesrationnelle et métacognitive qui améliorait la
babouins étaient moins corrélés avec la MDL quemémorisation et permettait aux participants de
les humains. Dans les deux cas, un rythme dda condition en rythme libre de surpasser méme
présentation plus lent renforcait la corrélation le groupe humain en rythme rapide, déja tres
avec la MDL, mais il ney avait pas deinteraction performant. Leallocation sélective de leur temps
entre ces deux facteurs. On observera que |4i-ob_seryat|on temmgqe deune senS|b|I|te,|ntros-
variance expliquée était nettement plus élevéePective a la complexité des formes (Sablé-Meyer
pour le facteur espéce que pour le facteur duréeet al., 2021). A lsinverse, les babouins neont pas
deencodagedd), une estimation de la proportion €xploité la possibilit¢ de moduler leur rythme
de variance expliquée par un facteur dans lespour prolonger le temps détude des formes com-

ANOVA (Olejnik & Algina, 2003)). plexes, ce qui suggere des compromis liés a la
. . . tache di érents selon les espéces. Cette di é-
Discussion et conclusion rence pourrait provenir de plusieurs facteurs,

A travers ces expériences, un modele de lanon exclusifs : les babouins pourraient étre plus
représentation humaine des formes geoméimpulsifs ou présenter un contréle métacognitif
triques rend également compte dsune part de laou inhibiteur réduit, bien que des données
variance du comportement des babouins dangndiquent queils réussissent bien aux taches de
une tache comparable. En e et, lorsque lessuivi métacognitif et de contréle (Loyant et al.,
babouins e ectuent une tache deappariement dif-2025 ; Malassis et al., 2015) ; alternativement,
féré a un échantillon, avec une durée de présenteurs systémes de contrdle cognitif pourraient ne
tation deune seconde et des formes géométriquepas avoir deaccés introspectif a la complexité des
échantillonnées a partir deun langage génératifformes, de sorte que la complexité in"uence leur
pour les formes géomeétriques, leur pro®l de per-comportement mais pas de maniére a ce queils
formance sur une forme donnée est faiblementpuissent lsanticiper.
mais signi“cativement prédit par la longueur du — g; jes habouins ont montré un faible e et de la
plus court programme ayant engendré Cetteyip| cette limitation doit étre interprétée a la
forme. Cet e et de lalongueur du programme I€ | migre de leutilisation deun LoT inspiré par les
plus court €tait modulé par le temps d-0bservayyoqyctions humaine pour les formes géomé-
tion de la forme cible avant l-appariement : yiqes. Bien que ce modéle sans parameétre libre

lorsque les participants observaient plus long-g,it avantageux pour la validation chez Ishumain,

temps la forme cible, leur comportement Corré-ges primitives , choisies pour capturer les
lait davantage avec le prédicteur MDL. formes élémentaires que les humains produisent
Ces resultats mettent aussi en evidence plupréférentiellement, pourraient ne pas étre adap-
sieurs diérences intéressantes entre Ies tées aux primates non humains. Des travaux
especes. Premierement, Ie et de la MDL était antérieurs sur les modéles de LoT montrent que,
signi“cativement plus faible chez les babouinsméme au sein de lsespéce humaine, ls«ensemble
dans l-ensemble, au point deétre non signi“catif optimal de primitives varie avec Isage, le niveau
dans la condition en _rythme libre. DeUXI?me-doéducation et |aapprentissage (Ama"’ic et a|.,
ment, les deux populations se sontcomportées d@17), et que des cadres “exibles permettant
maniere opposée quant a la gestion du rythme de sélectionner parmi plusieurs langages ou
tandis que les babouins répondaient uniforme-dsacquérir de nouvelles primitives au “l du temps
mentvite quelle que soitlaforme (et globalementcapturent souvent mieux le comportement (Pian-
trés rapidement), les humains observaient plustadosi et al., 2012 ; Piantadosi et al., 2016 ; Rule
longtemps les formes de MDL €levée. Ceest pouket al., 2020). En lsabsence de productions géomé-
quoi, a“n de rendre les deux populations plus triques de primates non humains pour guider la
comparables, il a fallu ralentir le rythme de pré- conception du langage, une proposition fondée
sentation chez les babouins mais lsaccélérer chegyr lshumain constitue un point de départ raison-
les humains. nable, mais les recherches futures devraient
Lorsqueils disposaient deun temps de présenexplorer des langages alternatifs mieux adaptés
tation sans contrainte, les humains ralentis- aux primates non humains en parcourantalafois
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leespace des programmes et lsespace des lapeur leurs conseil, lsinfrastructure, et la stimula-
gages, et en répliquant le paradigme avec desion intellectuelle constante pendant mon pos-
formes issues de plusieurs propositions de LoTtdoc. En“n, je souhaite remercier Kristian Tylén

concurrentes. et I1zzy Wisher pour lsorganisation deun works-

Une discussion plus approfondie de ceshop aCogSci, puis l-edition deun numéro special
résultats, accompagnée de comparaisons avede 1a revue TopiCS dans lequel est paru une
deautres théories de la perception des formes eversion compleéte du travail présenteé ici.
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The goal of the work presented here is toin"uence behaviour in both populations under
provide more evidence on the respective abilitiessome conditions. However, baboons did not
of baboons and humans in tasks with geometricchoose to self-pace their responses with longer
shapes, to better understand the emergence ofooking times, which might explain why there
symbolic behaviour. Are these geometric engrawas only a very small e ect of the LoT represen-
ving uniquely human because of a lack of repretation on their behaviour. Conversely, not only
sentational ability, which wouldindicate thatthis did humans self-pace their responses at longer
ability is evolutionarily recent? Or are there other looking times, but they adapted their looking
factors at play, in which case we might be able totimes to the di culty of a given trial in direct
“nd evidence for some degree of symbolic repre{proportion to the predictions of the LoT model.
sentation in non-human primates?

In line with the Language of Thought (LoT)
hypothesis, we commit to a speci“c «mental pro- We “rst replicated, in baboons, the method
gramming language» for geometric shapes. Inpreviously used in human adults to validate our

Experiment 1: Self-Paced Baboons

thislanguage, each _ proposed language
program draws a OAre these geometric engraving uniquely forshapes. We desi-
shape. The pro-pnuman because of a lack of repre- gnedadtraining pro-
gram contains the . - : o cedure to intro-
of drawing primi- that this ability is evolutionarily recent? O to a self-paced
tives (like «straight match-to-sample

line», or «curved line») and control primitives task robust to changes in size and number of
(«repeattheinstructiomtimes») combinedrecur- distractors. We con“rmed their understanding
sively: a square, for example, is described a®f the task on a novel set of stimuli, before
«repeat four times; «draw a line then turn a right evaluating their performance on our geometric
anglee». stimuli.

We propose that, if geometric shapes are Participants
represented as programs, then there are proper- We tested 25 Guinea baboon®gpio Papio

tiﬁs %fbthte programt- !ikeb Lepr_esenéation“ thlflt 18 females, age range 1.5-23 years, mean 11)
Shouid be transparent in behaviour. Spect catly, fromtheCN]?S rimate facilit Roussét-sur-Arc
we will show that thdengtrof a programis agood France); see (Fpagot & Bontg’z/,(2010) for details.

\%ﬁﬁg g)rptrgzr;%grgg\ég?g{gg ngg?§;|g :Hggg' 3The baboon experiment received ethical approval
; : o the French Ministry of Education (approval
given shape might have several programs: we oM
additionally posit that humans use thehortest ~PAFIS 2717-2015111708173794 v3). Twelve
baboons successfully learned the delayed match

one, i.e. with the Minimal Description Length, or S
MDL. The thesis becomes: the MDL of a geomel© Sample task all the way to the geometric sti-

tric shape is a predictor of the complexity of the Muli- Others were removed from this project at
mental representation of that shape. A full des-Various stages of the learning process because
cription of the model we use, its origin, and how they were not engaged enough, often due to poor
it predicts complexity are available in (Sablé-Performance leading to low reward rate.
Meyer etal., 2022) and (Sablé-Meyer etal., 2026). Procedure and Stimuli

We used stimuli derived from this model to  The task structure is shown in Fig. 1A. Each
probe the representational abilities of baboonstrial started with a waiting cue. When baboons
(Papio papipand probed how they fare on a test were ready to start a trial, they touched this cue.
forthe mental representations of geometric shapesypon touching it, the target stimulus for this trial
under dierent time constraints. We directly appeared centred on screen, on the bottom half of
compared their behaviour to humans. the screen. As soon as the target shape was

We found that while the evidence for a LoT touched, it disappeared. Then, we displayed the
representation was much stronger in humans choice screen with up to six shapes. Stimuli were
than in baboons, geometric regularity did presented on a semi-circle centred on the target
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A Chose correct shape MDL

Delay
[task dependent)

Presentation
time

Press on screen
to tart

Q_ —a
B

Increasing number of stimuliin choice screen (3 to 6)

Incre as.nI size difference between target and match {scale 1x to 2x)

Figure 1: A. Training stimuli and procedure.
Pressing the yellow cross started a trial an
displayed a target, which disappeared when clicked
or after a“xed delay depending on the condition. A
empty screen of “xed duration (or no empty screen
in Exp. 1; see method) followed, and “nally th
choice screen. The 36 stimuli used for training afe
displayed in the insetB. Main training steps: “rst
the number of distractors, and then the size of th
targetwas slowly increased to make the task as clgse
as possible to the human task. This display overlaps
the target screen and the choice screen to make the
size di erence visible, butthe two never appeared at
the same time on screen. 12
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shape in one of six possible locations equidistan

from the centre. _ I i ,
L Figure 2: geometric stimuli used in our experit
Baboons were rewarded for clicking on the| ment, ranked by MDL.

stimulus that was identical up to scaling to the
target shape displayed previously. First, trials MDL 1, 2 and 3 as there were few of them, and
were presented in blocks with increasingly chal-we randomly sampled 7 of them for MDLs 4 to 12.
lenging trial types. There were eight training To make the task su ciently di cult, the distrac-
blocks with simple images, followed by one stegors in the main task either had similar gray levels
with a dierent set of images to test for an (2 outof5), similar representation according to a
understanding of the task, and “nally the block neural network (2 out of 5) or uniformly across all
with geometric shape trials. At the end of each stimuli. To further block low-level matching stra-
block, behaviour was evaluated and baboongegies, the size of the target was twice that of the
were moved to the next block when they reachedtems in the choice screen,we gradually trained
80% success on a given block. subjects to ignore size in several steps.

Geometric shape stimuli were generated by ~ Training Scheme
enumerating geometric shapes from our lan- Animals went through a series of training
guage by increasing MDL, i.e. from simplest to steps where the task became increasingly like the
more complex according to a program-like repretest task, starting with a simple version with a
sentation; see Fig. 2. We used all shapes fromhigh reward rate even for poor performance in
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order to encourage animals to keep trying. Theindependent variables in some of our analyses.
steps ramped in di culty along two successive Additionally, each geometric stimulus possessed
dimensions. First, the sample was presented withseveral properties, notably its MDL which we
two distractors (a total of three possible choiceincluded as a numerical predictor in our ana-
items, thus ensuring a reward rate of 33% evenlyses. Since we expected other strategies to be
for random choice) and we added more distrac-operative when performing a match-to-sample
tors one by one until we reached the total of (for example, one can reject distractors based on
5 distractors and therefore six items on the theirluminance alone) and these other strategies
choice screen. Then we progressively increasegartially correlate with MDL, we also included
the size of the target from a scaling of 100% to anumerical estimates of the visual properties that
scaling of 200% in a total of four steps (125% support these strategies as additional regressors
150%, 175%, 200%). By the end of the trainingn some of our analysis. To control for low-level
procedure, the subjects should have understoodiisual properties, we computed and used as
the task, expected the target to be twice the sizeregressors the luminance (Grey) and spatial
of the items to choose from, and known that they frequency (Spat. Freq.) of each shape. Additio-
would have to look for the target within six nally, to take into account other visual properties
possible shapes to choose from. of shapes which may correlate with MDL, but

To con“rm that baboons understood the struc- Ultimately are not as “ne-grained as our propo-
ture of the task beyond the set of items used forSition, we manually counted and included as
training, we added a generalization step whereinfegressors the number of extremities (Nex),
all the stimuli were swapped with stimuli never intersections where twolines meet (singularities,
seen before, but super“cially like the training variable Ni2), intersections where three lines

ones, before switching to the target geometricmeet (Ni3), intersections where four or more
shapes. lines meet (Ni4+); we also included topological

. properties such as connectedness (number of
Data analysis , disconnected parts, or Ndis), and “nally the pre-
We report results from the 12 subjects that sence of a closed shape or not (closure) (Chen,

completed the entire training regime and the geo-1982: Roelfsema & Singer, 1998; Wagemans et
metry block. We collected several dependenty 2012).

variables: the «encoding time», which corres-
ponds to the duration between the click on the Results
yellow cross and the click on the target stimulus;  Training and Generalization

the «choice time» which corresponds to the dura- - gahoons successfully learned the task and had
tion between the appearance of the choice stimulipetter than chance performance as early as the
and a click on one of them; and *nally the identity «s¢ piock in all training steps (t-test against
of the chosen stimulus which we turn into a cor- chance level £.001). Baboons also generalized
rect/incorrect dependent variable. Additionally, jmmediately to new stimuli, since their perfor-
since animals might make di erent speed-acCu-mance was better than chance on the “rst block of
racy trade-o s than humans, we estimated the yhe 7generalizings step (average success =.61,
LISAS score (Linear integrated speed...accuraC¥hance =.167). Since blocks contained several
score). This metric integrates response time andrepetitions of the same target stimulus, we also
accuracy in a single measure, and helps incorpOookeq at the average success rate for the “rst
rating the speed-accuracy trade-o . The formulais yresentation of each stimulus. Again, perfor-
LISAS =RT; + :L x PE;, oURT; etPE; mance was better than chance (mean success rate
PE =.43, 95% CI [0.35,0.50(11)=8.02pS.001).
the choice time and proportion of error in condi-  Bahoons did not take signi“cantly longer to
tion j, and SRT and SPE the overall standard reach the success criterion for the generalization
deviations of choice time and proportion of error step than for the previous training step: the mean
respectively (Vandierendonck, 2021). number of trials for the last step before genera-
Each trial was characterized by the target lization was 1368, SEM =240.52, min =216, max
shape and the set of distractors: each target=6480, while for the generalization step it was
shape was coded as a factor which was used a971 (SEM =574.59, min =216, max =6480;

95



ETHOLOGY / PSYCHOLOGY

paired t-test on the number of trials, two tailed: task (Sablé-Meyer et al., 2022), the accuracy of
di erence is-603.00, 95% CI [-1,923.40; 717.40}the human group was virtually perfect: the ave-
t(11)=-1.01, p=.336). rage success was 99%, SEM=.12%; 34.9% of the
Geometric shapes participants made no mistake at all, yielding no
variance to explain. On the other hand, their
choice time was comparatively slower, with an
verage choice time of 1.52+.03s in humans com-

Baboons were signi“cantly better than chance

as early as the “rst geometric-shape block
)

g(etlvlca)ralgjse 5%“%%81; a,&?tr?gu g?\safl) aﬁlm[aol 34 gvgns . aredto 1.11+.05s in baboons (two-sample t-test,
tually reached the 80% target accuracy, it tookpS 001). ) _
baboons signi“cantly longer to reach that crite- Because of such di erences, and to combine
rion in the geometry condition than it did for the the information about both choice time and accu-
generalizing step (number of trials: mean racy inthe same manner in both populations, we
3337.67, SEM =530.47, min =476, max =6528uni“ed these dependent measures by using an
paired t-test on the number of trials, two-tailed:
-1,366.67, 95% CI [-2,265.01, -468.32], t(11)=

LISAS

_3.35’ p:006) “5(0?5“00" e icad i gnsu(fl(»en: estimate i nGI.M mdlmng LISRchre
We next turned to analysing the baboonss| — *"{%=20r=14

performance across shapes during the geometric lmi""'f"”‘_"';} 00 - ---

shape period. Our “rst observation was that {Bsbocn Slow-paced os

encoding time was not a meaningful metric in i e’ I

this experiment: the baboons used very shorf . £ O .i B

Zencoding time,* averaging at 193ms (distribu- {Human st Paced

tion of the subjectess means: SEM=18.58msg| #®{=6apc00r ,

min=126.00ms, max=319.60ms). This duration mwjr-"'*"""r i....--- |

was not modulated by the target shape: we {Hurman Fes-Paced (Sow)

conducted a one-way between subjects ANOVA{0 x| #=73p<001__

comparethe e ectof shape onencodingtimeand | ol

found no signi“cant e ect [F(67, 737) = 1.07, B T g Ws® W8 (G

Ca
of m c ncwh =001

p = .334]. These observations suggest that thé
animals touched the sample as fast as possible t | p——
make it disappear and move to the choice screenj.  "“"'__1& e ]
Indeed, since the starting cross and the target| spus AT %
stimulus were in the same position, it was pos{ .2k B Fice,
sible to Zdouble-clicke the screen fast to move o oot
tothe choice screenwhile brie”y seeing the target
stimulus. Contrary to humans, baboons did not
modulate their actions to vary the duration of the

target display according to the complexity of the
9 play 9 b y Figure 3: A. Simple regression and GLM for our fou

item on display, making no use of the pOSSIbIIIt_y conditions: two populations (humans and baboons)
to look at some shapes longer than others, or i ang two speed conditions (slow-paced, fast-paced).

fact to look for long at any shape at all. For this | we regress the LISAS scores; the simple regressipn
experiment we did not analyse this dependent is against the MDL, and the GLM against all

measure further, and this motivates our design the regressors identi*ed previouslyB. Correlation
changes for exp 2 coe cients across 68 shapes for each baboon, |n

both conditions, and against each human group |n

Direct comparison with human data is made| both conditions. Values inside indicate the average
complicated by the fact that (1) baboons did nof correlation coe cient inside a particular cell igno-

. - . ring the diagonal, which corresponds to the average

Self-pa.ce the encoding time, p_reventlng us from correlation between the corresponding populations and
modelling that dependent variable, and (2) the| conditions.C. Coe cients in a simple regression of the
two populations made di erent speed-accuracy| MDL against the residuals in a regression of the LISA|
trade-o s. Comparing to previously collected| score and all of the other regressors. Statistics fro

datain ahuman self-pace condition with the same pairwise t-test between each population and condition.
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integrated measure of speed and accuracy, the@ne). The animals then learned the next steps
LISAS score. There was one LISAS score pewery similarly to experiment 1.

participant and shape. This is our main  op the geometric test trials, the average per-
dependent measure, which we correlate with theformance across shapes was very comparable to
MDL both in a simple linear model and in @ eyperiment 1: after “Itering for blocks with over
Generalized Linear Model (GLM) with our 700, correct as before, the Pearson coe cient
confounding regressors as shown in Fig. 3A, toppetween the two experiments was r=.90. Choice
row. Bothasimple linearmodelwith MDL and an imes were also very similar (distribution of ave-
intercept as predictors (F(1,10)=2.51, p=.14,.346 choice time across shapes: mean=1197ms,
R2=.20) and a mixed-e ect GLM indicated that SEM=20.65, min= 755.60, max=1544.50: Pear-

MDL was not a signi‘cant predictor of baboon son correlation across shapes between experi-
behaviour at the (55.05 level. Therefore, in this hents: r=.81).

experiment we “nd no evidence for LoT-like

representations in baboons. Despite this overwhelming similarity in beha-

viour, observed di erences were not just due to
Experiment 2: Slow-Paced Baboons erratic behaviour and we could capture the di e-

The resuts of experiment 1 showed that 0SS5 Wi o models, in e evperimen. the
baboon behaviour, unlike humans, was at best: p

weakly in"uenced by geometric complexity as inear model (LISAS score: F(1,10)=7.10, p=.024,

; -R2=.42; shown in Fig. 3A, 2nd row). MDL also
measured by MDL. However, since baboons di . ! .
not look at complex shapes longer than simple redicted the LISAS score in a mixed-e ect GLM

shapes, they might not have had time to encodeWith other predictors as described above (coe -

: . . cient associated to the MDL term estimated as
them properly, which would bias the behaviourin o .
favour of low-level perceptual strategies that can'25’ 95% C1[0.15,0.35].58.001 in a one sample

: . t-test against 0). MDL was not the sole predictor
be computed with a quick glance. To correct for . .
this and provide a more direct comparison with of baboonse LISAS score, since the number of 2-

humans, we decided to replicate the experimentﬁ]nedr?dr\%vgg;ngfe (rzlsig'?)tilr?tg?j’ thaertss’hxpe)?;sa(lzls%sgireﬁ&r]d
with longer “xed, subject-independent looking cant predictors ) P 9
times and wait times, set to the average of the P '

human condition in the self-paced condition. Thegy heriment 3: Humans, Fast-Paced

hope was that this manipulation would provide ’
baboons with enough time to encode a richer
representation of the target shape and use it in . "
the choice period. We could then examine if, Score of baboons in the slow-paced condition
under those slower conditions, their behaviour Startéd correlating with the shapess MDL, a

i . result previously found only in humans (Sablé-
would be more correlated with the shapes MDL'Meyeret al.. 2022). This “nding led us to wonder

_ The population and stimuli were entirely iden- yhether, conversely, with very short encoding
tical; the procedure was changed to include a;jmes, humans would lose their correlation with

display time and a waiting time of 1000ms each.\ip|_ and revert to a baboon-like behaviour.
To teach these delays, 12 additional training

steps were included which slowly increased “rst
the display duration from 200ms to 1000ms, then
the delay duration from Oms to 1000ms.

Increasing the target encoding time changed
baboonse behaviour. In particular, the LISAS

To answer this question, we collected data in
human participants while the display and delay
durations were “xed to short duration instead
of self-paced. Togetherwith our priorhuman data

Results in the self-paced condition (Sablé-Meyer et al.,

The baboons had to relearn the “rst step of the 2022), this experiment provided us with a
training (200ms presentation duration, Oms 2x2 design matrix crossing pace (fast or slow)
delay to match), and then very quickly movedwith species (humans versus baboons) ... withthe
through the successive steps where we increasednly di erence that the slow-paced condition in
target duration and delay duration (the median humans was self-paced, with a delay that varied
number of blocks required to move to the next across shapes, while itwas the fast condition that
step was 2 for all of these steps except the “rstwas self-paced in baboons.
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Participants to estimate a LISAS score in humans ... othe-

We recruited 560 participants online for this WisSe, since each participant performed a single
experiment. Demographics were self-reportedirial per shape, the second term of the LISAS
The average age was 37.7 years old (SD=19.gstimate would either be multiplied by O or 1 as
1st quartile 28, 3d quartile 45). The sample com- We could not reliably estimate the error rate of a
prised 130 females, 408 males, and 22 who dicingle geometric stimulus.
not identify as either. Then, when we performed direct comparisons

Following our criteria for “Itering participants ~ between each individual baboon and other

from previous work (Sablé-Meyer etal., 2022), wedaboons or humans, instead of reporting the
removed participants that were on average results ofindividual human part|C|pants', We com-
3 standard deviation above the average for thepared baboonsto eachhumgnouptreatingitas
choice time across participants. Similarly, for an individual pseudo-participant. In these ana-
each Shape, we removed the responses that Weﬂylses, we lose the ablllty to model Inter—!ndIVIduaI
3 standard deviation above the average. We dicHi erences between humans, but this makes
not “Iter on accuracy. We computed these statis-direct comparison between the di erent condi-
tics separately and on the entire dataset: sometions more straightforward. We applied the same
datapoints were marked as outliers for both cri- procedure to the data from our previously
teria. Overall, 4 participants were removed from published human slow-paced condition (Sable-
the analysis, and 1.85% of the data points weréVleyer et al., 2022).

removed. Results

Procedure, stimuli and training scheme The average number of trials required per

To test the behaviour of humans under time training step was 1.4 (SEM=.016 across patrtici-
pressure when performing this task, this new pants): participants did not have any trouble
group of participants was tested with a “xed understanding the task and performing the fast-
display duration of 100ms. We also removed thepaced match-to-sample task. Overall accuracy for
waiting duration entirely, to mimic the over- the test period was 96.3%, SEM=0.27. 22.8% of
all structure of our experiment 1. Participants the participants made no mistake at all, and
received explicit instructions to “nd the shape 481 out of 556 participants made fewer than
matching the target, and took the same training 5 mistakes during the testing period. Despite this
steps as the baboons, in the same order butigh success rate, the performance is slightly
accelerated. Any success at a given training stefpelow those of the human self-pace condition:
moved them to the next step; otherwise that stepsince normality cannot be assumed with so many
was repeated. The trials started with a yellow participants with perfect performance, we per-
empty circle encompassing where the targetformed a Wilcoxon rank sum test and found a
would appear, instead of a yellow cross. Thesigni“cant di erence W=42986, |55.001.
stimuli were identical to those used in exp. 2. Next, we modelled the behaviour with geome-

To compare individual baboons, who wenttric shapes. The MDL signi“cantly predicted
through many repetitions per individual and LISAS scores in a simple linear regression
condition, with humans who only received a (F(1,10)=21.76, §.001, R=.69; Fig. 3A). The
single trial per condition, we created pseudo-MDL also predicted the LISAS score in a mixed-
participants by pooling participants togetherand e ect GLM with other predictors like the one
match the number of non-human primate sub-described above (coe cient associated to the
jects. We sorted the participantse ID by lexicogra-MDL term estimated as .28, 95% CI [0.21,0.35],
phic order and assigned them to groups 1 topS.001). In this regression, MDL was the
12 based on the ID rank in an interleaved fashion second-best predictor, after gray levels (i.e. lumi-
(1st ID goes to group 1, 2nd to 2, etc., 12th tonance; see “gure 3A,™ panel).
group 12, 13th to group 1, 14th to group 2, etc.
until the last participant). This ensured a syste- Overall Results
matic butrandomized pooling of participantsand  Fig. 3A aggregates the results of simple linear
created as many pseudo-participants as we haveegressions and full GLM on the LISAS score
subjects in experiment 1. This also allowed uswithin each condition. In both populations, the
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fast-paced condition elicited a signi“cantly wea-tor. We extracted the estimated coe cient for
ker MDL e ect on behaviour, suggesting that the each participant, which we report.

mental operations required for estimating a  First, by comparing those values against 0, we
shapess mental program require some time andagain found a signi“cant e ect of the shapees
e ort. MDL in both human conditions, but also in the

Fig. 3B compares conditions and shows theslow-paced baboon data (see Fig. 3A). We also
correlation matrix between the LISAS of each performed pair-wise comparisons between popu-
individual baboon and human group, acrosslations (two-sample t-test, statistics reported
the 68 shapes, separately for the two conditionson Fig. 3C). We found a signi“cant di erence
(fast and slow pace). The behaviour of any twaPetweenthe fast-paced baboon and the fast-paced
baboons in those two conditions was more correhumans condition and a signi“cant di erence
lated with one another than with humans in betweenthe slow-pacedbaboon conditionandthe
either condition. Likewise, the behaviour of any self-paced human condition: in both cases, the
two humans in those two conditions was more magnitude of the MDL predictor was signi*-

correlated with one another than with the cantly higher in humans. However, while there
baboons in either condition. Thus, in our geo-Was a trend for the slow-paced baboon condition

metry task, baboons diered from humans, to exhibitsmaller MDL correlation weights than

regardless of task conditions (Fig. 3B). Neverthen the fast-paced human condition, it was not
less, forcing humans to encode the shape irSigni‘cant at the pS.05 level, and appeared
100ms made their behaviour more correlateddriven by a single individual. _
with the baboonse in either condition than when  To separate the e ect of population and enco-
humans took the self-paced condition. ding duration onthe e ectof MDL, we conducted
a two-way ANOVA with species (humans or
baboons) and pace (slow or fast) as between-
subject predictors of the coe cients of the MDL
predictor in the regression against the residuals
from other regressors. We found a large main
e ectofspecieskF; 41=60,8,62=0,60, (50,001)

nd asigni“cantmain e ectofencoding duration
‘311,41= 23,1,¢2= 0,36, 50,001), but no signi
“cantinteraction (F1 41=2,8,62=0,63, 150,10).

Overall, those results indicate that baboons

were less correlated with MDL than humans. In
both cases, a slower pace of shape presentation
rence was greater than the di erence in every _boosted_ the correlation with MDL, butthere is no
single shu e. This puts an upper bound on the interaction between these two factors. Note that

p-value andindicates that the average correlatior;)hrgpegft’i'g:]”g? \\//grrigr?ge?@p?gi rt]%g(tji T)?tg)?a%ft (t)?ein
between data from the fast-paced human grou = :

and data from baboons is signi“cantly higher ﬁ‘.Nr?V'?S (ﬁleln'k & A:cglna, 2#03%) Wﬁs much
than the correlation with data from the self-paced N'gher for the species factor than for the enco-
human group (pS .001). ding duration factor.

To test more speci“c predictions, we report in Discussion and Conclusion
Fig. 3C aregression of MDL with the residuals of  Across experiments, we found that a model
a GLM including the confounding regressors but of human geometric-shape representation also
not the MDL. To estimate this, we “rst ran, accounts for some variance in baboonse beha-
separately for each participant, a GLM with all viour on a comparable task. Indeed, when
the z-scored predictors from our mixed-e ect baboons perform adelayed match to sample task,
GLMs except for MDL. We then extracted the with presentation duration setto one second and
residuals from that “tted model and, separately geometric shapes sampled from a generative lan-
for each participant, performed a simple linear guage for geometric shapes, their pattern of per-
regression with the z-scored MDL as only predicformance on a given shape was slightly but signi-

99

To measure the extent to which humans are
more correlated with baboons in the fast condi-
tion than in the slow condition, we performed a
non-parametric test: since di erent cells in the
correlation matrix are not independent, we per-
formed a bootstrap analysis by shuing the
scores of each shape for each (pseudo)-subje
This estimates the empirical null distribution of
the average dierence in correlation between
humans in one condition and baboons in both
conditions. We sampled 1,000 such shu ed cor-
relation matrices and found that the true di e-
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“cantly predicted by the length of the shortest varieswith age, education, andlearning (Amalric
program that generated that shape. This e ect of et al., 2017), and "exible frameworks that allow
the length of the shortest program was modula-selecting among multiple languages or acquiring
ted by the viewing time of the target shape beforenew primitives over time often better capture
matching: when participants looked longer at the behavior (Piantadosi et al., 2012; Piantadosi et
target shape, their behaviour correlated more al., 2016; Rule et al., 2020). Lacking primate-
strongly with the MDL predictor. produced shapes to guide language design, a
We also found several interesting di erences uman-based proposal is a reasonable starting
between species. First, the e ect of the MDL was POiNt, but future research should explore alter-
signi“cantly weaker in baboons overall, to the Native languages better tailored to non-human
point of being non-signi“cant in the self-paced Primates by searching both the space of pro-
condition. Second, the two populations self-paced@ms and the space of languages, and by repea-
in opposite directions: whereas baboons selftind the paradigm with shapes sampled from
paced equally fast with all shapes (and overalMultiple competing LoT proposals.
responded very fast), humans look longer at A longer discussion of these results, together
shapes with higher MDL. This is why, to make the With comparisons with other theories of shape
two populations more comparable, we slowed?erception and comparison with previous
down the presentation pace in baboons while weesults, is available in (Sablé-Meyer et al., 2026).
sped it up in humans. Conclusion. In this work, we present evi-

When given unrestricted time to study shapes, d€nce that a rudimentary Language-of-Thought
epresentation of geometric shapes may exist in

humans slowed down to observe geometricall b houah th ; ker than |
complex shapes longer: a rational, metacognitive?@°00ns, thougn the e ect Is weaker than in
umans and modulated by encoding duration in

strategy that improved memory and led partici- : ;
pants in the self-paced condition to outperform POth species. Unlike humans, baboons do not

: If-pace in ways that improve LoT-based predic-
even the already highly accurate fast-pace ell-| . .
human group. Their selective allocation Ofcfabllltyandmsteadtendtorespondasqwcklyas

viewing time indicates an introspective sensiti- P0SSiPIé unless forced to wait, suggesting that

vity to shape complexity (Sablé-Meyer et al.2CCessing or deploying a LoT strategy may be

2021). In contrast, baboons did not use the selfmore costly forthem, thattheirinhibitory control

paced ability to extend study time for complex IS reducedd, orthaﬁ their LOTId' _erds_from thhe one

shapes, suggesting di erent task-related trade-erttéESte .Otv?-:‘ra ’Ou”etSLtj.tS'n icate t alttsome
’ - g of the mental representations previously pro-

0 s between species. This di erence may stem posed for humans may be partially present in

from several, not mutually exclusive factors: : - .
baboons could be more impulsive or ShoV\pon-humanprlmates,ralsmgthequestlonofwhy

reduced metacognitive or inhibitory control, humans naturally generate geometric pictorial

though evidence suggests they perform well 0rproduct|or_13 whereas baboons do not“. Beyond
e = 0 ering a rich comparative dataset, our “ndings
metacognitive monitoring and task control - ) -
. : } also replicate the strong in"uence of Minimum
(Loyantetal,, 2025, Malassis etal., 2015); alter'Description Length on human behaviour,even
natively, their cognitive control systems may lack ”

introspective access to shape complexity, mea;_mder tight time constraints,and by detecting

ning complexity in"uences their behaviour but #g'mﬁ;ta%aﬁfﬁigftnf zféhl{;obnzbroorr(])%t?%};
not in a way they anticipate. y Nelp y

symbolic behaviour in humans.
While baboons showed a weak e ect of MDL,
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Le Langage de la Pensée est a I’origine
de notre capacité a memoriser les sequences
temporelles structurées
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Directrice scienti“que du centre MEG de NeuroSpin,
UNICOG, NeuroSpin, CEA Saclay
% Travail mené en collaboration avec Elyés Tabbane, Stanislas Dehaene,

Santiago Figueira, Lucas Benjamin.

Résumé

Les étres humains sont capables de saisir rapidement les régles sous-jacentes a une séquenct
complexe deévénements. Cet article seintéresse aux mécanismes cognitifs mis en jeu lors de ce
traitement. Pour ce faire, nous étudions le code mental utilisé pour retenir des séquences deitems en
mémoire. Nos travaux montrent que, loin de se contenter de mémoriser chaque item de la séquence
séparément, notre cerveau identi“e et utilise les régles sous-jacentes aux séquences pour les
mémariser sous forme deun code compressé.

Nous formalisons cette capacité grace au concept de « Langage de la Pensée » ordinal, qui mef
lsaccent sur lsordre abstrait des événements. Les résultats comportementaux et dsimagerie montrent
gue leencodage de ces séquences se fait par la création de programmes mentaux trés concis
Par ailleurs, une analyse par décodage des signaux cérébraux con“rme que le cerveau utilise bien une
information ordinale et abstraite lors de la mise en mémoire de ces séquences.

Mots-clés :
Mémoire de Travail, Compression, Langage de la Pensée, Représentation de la Structure

An ordinal Language of Thought supports human memory
for regular sequences

Abstract

Our daily lives rely on recognizing complex patterns unfolding over time. This article explores the
cognitive mechanisms that allow humans to discover the hidden structures within these sequences.
We used behavior and neuroimaging to study how individuals learn to memorize series of events.
We demonstrate that the human brain functions less like a passive tape recorder and more like an
active scientist. Instead of merely memorizing data, we naturally seek out the simplest underlying
rules and hierarchies to compress information e ciently. Speci“cally, we modeled this ability using
a new Language of Thought (LoT) framework focused on ordinal structure,the abstract order of
events. Behavioral and brain imaging results show that the brain encodes these sequences by
generating compact mental programs, where di culty is determined by the length of the mental
programs rather than the total number of items. Furthermore, time-resolved decoding con“rms the
usage of abstract ordinal information when storing these sequences in memory.

Keywords:

Working memory, Compression, Language of Thought, Structure representation, Sequence
Replay
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Introduction Cependant, pour décrire des structures plus

nsidérons la séquence AA.BB.CC.complexes impliquant plus de deux états dis-
A.BB.CC. Mémoriser douze lettres tincts (par exemple, des séquences avec A, B

dépasse les limites habituelles de la®t C). la simple primitive de « changement » est
émoire de travail. Pourtant, les iNsu sante,carellenepouvaitpasspeci‘erl-état

umains peuvent facilement retenir de Cible (ceest-a-dire sile passage de I-état A conduit

tels fragments de musique, méme aprés une seulé Bou a C). Pour combler cette lacune descriptive
présentation, en seappuyant sur leur structure €t capturer e cacement des structures tempo-
temporelle. Comment pouvons-nous saisir spontatelles plus riches, nous avons introduit un nouvel
nément la structure de notre environnement €nsemble de primitives. Ces nouvelles primi-
malgré les limites apparentes de la mémoiretives operent speci‘quement sur la structure
humaine ? Nous émettons Ishypothése que la cap&dinale temporelle des séquences, permettant
cité humaine & encoder e cacement les structures Une description compacte de séquencestelles que
séquentielles repose sur la faculté de les compre®ABBCCAABBCC, simplement sous la forme :
ser, en utilisant la récursion et lsemboitement « répéter deux fois : 3 paires deitems ».
hiérarchique. Cette capacité est nécessaire au lan- Dans la présente étude, nous avons considéré
gage humain, a la musique et aux mathématiquesun ensemble de 9 séquences visuo-spatiales de
et reste jusquea présent inégalée chez les autreg? items spéci“‘quement congues pour sonder le
especes (Hauser et al., 2002). Chez Ishumairgode mental de la structure ordinale temporelle.
des études comportementales antérieures SuiContrairement aux études précédentes (Al
l~apprentissage de regles ou de concepts ont morRoumi etal., 2021 ; Amalric etal., 2017 ; Wang et
tré que l-e cacité de l~apprentissage dépend prin-a|., 2019), les positions spatiales sont traitées
mpalementdelasmphute de laregle plutdt que decomme équivalentes (voir Figure 1C), en igno-
lalongueur de la séquence (Feldman, 2000, 2003}ant délibérément lsin"uence des régularités géo-
Dans le présent travail, nous avons formalisé métriques sur la performance deencodage. Pour
cette hypothése au moyen du cadre du « Langageapturer les régularités temporelles, nous
de la Pensée » (LoT,anguage of Thoughén avons adapté le modele de Langage de la Pensée
anglais), qui suggére queun petit ensemble déles régularites géometriques a des séquences
régles simples, appelées primitives, peuvent étredeitems codés sur la base de leurs positions ordi-
combinées pour former des représentations comnales relatives (Botvinick & Watanabe, 2007).
pactes de concepts complexes (Chater & Vitanyi, Nous avons mené deux expériences distinctes
2003 ; Fodor, 1975 ; Leeuwenberg, 1969 ; Restlgyour étudier la pertinence comportementale
1970). Pourune séquence donnée, lshypotheése ait les mécanismes neuraux sous-jacents de ce
Langage de la Pensée stipule que le cerveadouveau modele de Langage de la Pensée :
conserve en memoire un agencement de primiune expérience comportementale en ligne avec
tives plutdt que chaque item individuel. 96 participants et une expérience de magnéto-
Des recherches antérieures ont systématiqueencéphalographie (MEG, voir Matériel et
ment démontré leutilité deun Langage de la Méthodes) avec 30 participants. Au cours de ces
Pensée géométrique pour expliquer a la foisexpériences, les sujets ont e ectué une série
les performances comportementales et lsactivitédeessais ou ils observaient une séquence de
cérébrale observées lorsque les participantsl2 points "ashés surles sommets deun hexagone.
encodentdes séquences visuo-spatiales (AIRourprés un intervalle de rétention (1,5 seconde
et al., 2021 ; Amalric et al., 2017 ; Wang et al., pour lsexpérience en ligne et 6 secondes pour
2019). Ce cadre conceptuel, utilisant des primideexpérience MEG), les participants devaient
tives fondamentales telles que la répétition et lereproduire la séquence. En fonction de leur per-
changement, a également été appliqué avec sutermance, ils recevaient un feedback sur leur
ces pour modéliser la mémoire humaine pour desprécision apres chaque essai. Nous avons congu
séquences auditives binaires simples, comme etes neuf séquences de 12 items de telle sorte que
témoignentles données comportementales (Plansix deentre elles soient structurées a leaide de la
ton et al., 2021) et les études de neuroimagerieprimitive de répétition. Celles-ci incluent des
utilisantla MEG et IsIRMf (Al Roumi et al., 2023). séquences avec des répétitions locales de paires
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Figure 1. Paradigme expérimental et résultats comportementaux. A) Déroulement deun essai. OJ:
présentait aux participants une séquence de 12 positions spatiales sur les sommets deun hexagoneg et on
leur demandait de la reproduire apres une période de maintien. Un feedback sur la précision de|leur
reproduction leur était ensuite fourni. (B) Ensemble des séquences testées. Six séquences utilisaient la
primitive de répétition : répétitions locales de pairefRépetition-g triplets (Repetition-Bou quadruplets
(Repetition-¥ et leurs contréles Control Repetition-2/3}4 Trois séquences testaient les opérations
deemboitement :Repetition Nestedrépétitions locales et globales),ocal Repetition(répétition locale
préservée, répétition globale rompue) ; &lobal Repetitioifrépétition globale préservée, répétition locale
rompue). (C) Une structure de séquence donnée pouvaitimpliquer neimporte laquelle des 6 positions spatiales.
(D) Comparaison de la performance des participants pour les séquences structurées et de contrble, évalliée par
la distance de Damerau-Levenshtein. (E) Performance des participants modélisée comme une fonction
linéaire de la complexité-LoT. (F) Comparaison des modeles évaluée par le critére deinformation deAkaike
(AIC). Plus I*AIC est petit, meilleur est le modéle.

104



NEUROBIOLOGIE

(Repetition-R de triplets (Repetition-B8ou de Nous chercherons a déterminer si ce mécanisme
guadruplets Repetition-¥et leur contréle asso- re”ete un changement de représentations, pas-
cié (Control Repetition 2/3 & ¥(voir Figure 1). santdeinformations visuelles de bas niveau a des
Pour tester les opérations deemboitement, nougnformations structurelles de plus haut niveau.
avons également introduit des séquences aveﬁ/I L .

des répétitions locales et globaleR¢petition Matériel et Methodes B
nested, 3 positions spatiales sont répétées EXpérience comportementale : Partici-
deux fois, et ce segment entier de 6 items est Pants et protocole expérimental

lui-méme répété). Nous avons comparé cela a Les données ont été recueillies en ligne
des séquences ou seule la répétition local@auprés de 96 participants qui ont e ectué une

étaitconservéetout _ N . tache de reproduc-
en rompant la OLe cerveau humain utilise les reprz- tion de séquence
répetition globale gentations du modele de Langage de sur smartphone.

Leinterface visuelle

(Local Repetition ~ .
etadesSéquenceslav PensZe ordinal pour encoder ces  consistait en six

ou seule la répéti- SZquences structurZes temporellement O cerclesdisposésen
tion globale était hexagone.Achaque

conservée tout en rompant la répétition locale €ssai, une séquence de 12 items était présentée
(Global Repetition par des points clignotants (durée 200 ms, SOA

) i 400 ms).
Les résultats comportementaux démontrent 5« re

que notre modéle de Langage de la Pensée mis a . _ L

jour non seulement capture avec précision la_ APres un intervalle de rétention de 1500 ms,
performance des participants, mais surpassele_s participants reproduisaient la séquence en
également les modéles concurrents de comr@liquant sur les emplacements correspondants.
plexité de séquence. De plus, notre modeldJn feedback immediat était fourni : des points
seajuste avec succes a la fois a la performancgt@ient gagnes pour des reproductions parfaites
globale et & des marqueurs comportementau®! quasl parfaltes.

plus “ns, tels que lamaniére dont les participants ~ Stimuli

segmentent les séquences en blocs signi“catifs. | .expérience a utilisé neuf séquences spéci-
Ensuite, nous présentons les résultats de lexpéques : six séquences structurées reposant sur
rience MEG, qui caractérise les signatures c€rédes primitives de répétition (par exemple, répé-
brales associees a la complexité des séquenc@sions de paires, triplets, quadruplets et struc-
(indiquée par la complexité-LoT). Nous apportures emboitées) et trois séquences de controle

tons la preuve que le cerveau humain utiliseytilisantles mémes éléments mais dépourvues de
les représentations du modele de Langage de Iaggularité temporelle.

Per)sée ordinal pourencodef‘ces séquenges struc- Analyse des données et modélisation
turées temporellement. En“n, nous présente- - T

rons des résultats préliminaires sur lshypothése _La performance a €té mesurée a l-aide de la
selon laquelle les cellules de liepléce celiet de  distance de Damerau-Levenshtein (DL), qui cal-
grille (grid cell3 de Ihippocampe ,, structures Culelenombre minimumd-opérations (insertion,
traditionnellement liées a la navigation spatiale SUPPression, substitution, transposition) neces-

. sont réutilisées pour représenter des connais-Salrés pour transformer la réponse du parti-
sances abstraites et non spatiales (ConstanticiPant en la séquence cible. Les comparaisons
nescu et al., 2016). Plus précisément, nous exastatistiques entre les conditions structurées
minerons lesequence replayn processus neural etde controle ont utilisé des tests de rangs signés
rapide observé chez les rongeurs et les humainsde Wilcoxon.

Nous faisons Ishypothése queil participe a la Pour expliquer la performance, le Langage de
réorganisation de lsexpérience sur la base dda Pensée suppose que le cerveau encode les
regles apprises plutdt que de sa simple récapituséquences en identi“ant la « Longueur de Des-
lation (Foster & Wilson, 2006 ; Hafting et al., cription Minimale » (Minimal Description Lengjh
2005 ; Kurth-Nelsonetal., 2016 ;Liuetal.,2019).,, le programme informatique le plus court
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capable de générer la séquence a leaide de priméxpérimentale était divisée en neuf blocs, chaque
tives spéci‘ques :Move&Play(permettant de bloc étant dédié a un seul type de séquence.
passer deune position ordinal a une autre) etChaque bloc consistaiten 30 essais (2 x 15 essais)
Repeatpermettant de répéter un programme). illustrant le type de séquence spéci‘que mais
Les poids ont été déterminés en optimisant lesutilisant des positions spatiales di érentes pour
fonctions de co(t théoriques pour seajuster auchaque instance. Une période de repos deune
mieux a la performance des participants, spéciminute était intercalée tous les 15 essais.
“queXment en minimisant le critére deinforma-  structure des essais et procédure

tion deAkaike (AIC). . . . .
_ e L o Chaque essai commengait par la présentation
Baseline :Utilisation de poids “xes dérivés dsune séquence de 12 items. Les stimuli visuels
deétudes antérieure®/repeat 1, Wmovesplay=2  étaient présentés pendant une durée de 100 ms
Modé 1 : Wgrepeat= b10G(N), Wiovegplay= 2aVvec une asynchronie deapparition du stimulus
1 +an epea ovesriay (SOA) de 400 ms. Aprés la présentation de la
L . i séquence, les participants entraient dans une
d.ModeIZ Stlmélalfei.auM_odel ]malls avei(t: Idajoyt .phase de maintien de 6000 ms durant laquelle
I*une constante a [+origineé pour 1€ cout de repeyq qevajient garder la séquence en mémoire de
tition. travail.
En utilisant une recherche par descente de A |4 «
gradient sur les données de IsExpérience 1, l&yation

Modéle 1 a fourni le meilleur ajustement. Les 5, participant pour reproduire activement
parametres “naux optimises etaieng = 1.14 |5 séquence a leaide deun dispositif de saisie

andb=1.29, lesquels ont éte valides avec succeg,anyelle. Immédiatement apres la réponse, un
sur un jeu de donnees sépareé pour garantir lagcore de feedback sea chait a leécran, accompa-

généralisabilité. gné deun signal sonore indiquant si la reproduc-
Statistiques tion était réussie.

Les étoiles sur les “gures indiquent la signi“-  Acquisition et prétraitement MEG

cativité statistique des comparaisons, détermi- | 5 magnétoencéphalographie (MEG) est une
née par le test t de Student. Ce test est unetechnique deimagerie cérébrale noninvasive. Elle
statistique inférentielle qui évalue siladi érence mesure les in“mes champs magnétiques générés
entre les moyennes de deux groupes est probaorsque des groupes de neurones communiguent.
blement due\ au hasard. Le nombre d-€toilesCes signaux magnétiques sont extrémement
correquqd a la valeur p, qui mesure cettefajbles, ceest pourquoiles capteurs MEG sonttrés
probabilité : p S 0,05 (), p S 0,001 (**), sensibles et placés prés de la téte. Ces capteurs
p S 0,0001 (*). Une valeur p plus petite sont refroidis & des températures trés basses
(plus de€toiles) denote une diérence plus pour augmenter leur sensibilité. Grace a sa trés
signi“cative. haute précision temporelle, la MEG fournit la
La performance des modéles a été évaluée avedronologie du déroulement des représentations
le critére deinformation deAkaike (AIC). Il seagit Mentales dans le cerveau humain. Le crane ne
dsune mesure statistique utilisée pour compadéformant pas les champs magnétiques (contrai-
rer la qualité de plusieurs modéles statisti- 'émentaux champs électriques), la MEG permet
ques concurrents pour un ensemble de donnée§n€ reconstruction précise de l-origine des
donné, en estimant le compromis entre la qua-Signaux cerébraux. Leexpérience seest déroulée

lité de leajustement du modéle et sa complexitedans une piece spéciale qui blogue les bruits
(nombre de paramétres). électromagnétiques externes. Pendant que les

o . . participants étaient confortablement assis, nous
Expérience MEG - Stimuli et protocole  \onsmesuré leur activité cérébrale a lsaide de la
expérimental MEG. Le systéme disposait de 306 capteurs cou-
Leexpérience MEG a été réalisée sur 30 partivrant leensemble de la téte. Les signaux céré-

cipants. Nous avons utilisé les mémes séquencdsraux ont été enregistrés 1000 fois par seconde,

gue dans l+étude comportementale. La sessiopuis réduits a 250 fois par seconde pour lsanalyse.
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Nous avons également enregistré les mouve- Calcul du sequence replay
ments oculaires et les battements cardiaques | 3 méthode, adaptée de Liu et al. (2021),

pourIEjentl“eretsupprlmerIeurln”uencesurles mesure la force deune séquence neurale hypo-
données. thétique (ex : état AXX B X C) en posant une
Evaluation statistique guestion fondamentale : « Leoccurrence deune
activité neurale liée a l+état A prédit-elle lsoccur-
rence de |sétat B peu de temps apres ? ». Tout

tifs “ables d des d - i ch Sd-abord,l-activité cérébrale estdécodée en séries
motifs “ables dans des donnees qui changentehoalles représentant di érents « états ».

dansespace etle temps. Aulieu de tester chaqugngite, on utilise une régression linéaire mul-
minuscule pointde donnees, il regroupe les e etsijple pour trouver les liens entre les états actuels
adjacents et forts en un seul cluster. Il véri‘e ot |es états futurs décalés dans le temps, ce qui
ensuite sileensemble de ce cluster est signi“catifjonne une « matrice de transition empirique ».
en le comparant a des résultats issus de donnéegette étape est cruciale car larégression multiple
mélangées de maniere aléatoire (permutations)élimine mathématiquement les corrélations fal-
Analyses de décodage multivarié Iacie,uses_ et I-autocorrélatjon, empéchant ainsi
Une illustration de cette méthode est fournie la détection de fausses sequences. En'n, cette
d I Figure 3. panneau A matrice empirique est comparée a la structure
anslarig ' P : de séquence hypothétique (ex : une matrice
Imaginez que leon montre a quelqueun unemontrant uniquement les transitions AX B et
image trés bréve tout en enregistrant son acti-B XX C) pour obtenir une mesure unique appelée
vité cérébrale chaque milliseconde par MEG.« séquencialité »sequencengss
A chaque instant, le cerveau produit un petit
motif deactivité qui contient des informations sur Resultats
ce que la personne a vu. Le décodage résolu Résultats - Expérience comportementale

en temps utilise I~apprentissage automatique gg participants onte ectué une tache de repro-
(machine learningpour lire ce que le cerveau dyction de séquence impliquant neuf séquences
représente a chaque instant, nous permettant degistinctes de 12 items. Six de ces séquences
voir comment cette information change et se étaient structurées a leaide de primitives de répé-
deplace dans le cerveau. A chaque image, nougtion , telles que des répétitions locales de
demandons a lsalgorithm : « Apartir des seuls paires, de triplets ou de groupes emboités ,,
sighaux cérébraux de cet instant, pouvons-nousandis que les séquences de contrble contenaient
deviner ce que la personne a vu ? ». Si lsordinales mémes items spatiaux mais manquaient de
teur réussit, cela signi“e que le cerveau encoderégularité temporelle.
toujours cette information a ce moment précis.  Les participants ont systématiquement repro-
Pour seassurer que ces résultats étaient “ables duitIes séquences structurées avec une precision
le décodage a été testé avec soin. Les données ofgni“cativement plus eleveée que les controles
été divisées en parties distinctes : une partie pourn©n structurés, comme mesure parla distance de
entrainer lsordinateur, et une autre partie pour Damerau-Levenshtein (DL) (Figure 1, toutes les

tester seil pouvait deviner correctement ce qui aC%rgfsgﬁggrnﬁhsogihségg' dcl?tll_\iliis, aFSé géogll):; en-
été vu. Cela évite les erreurs dues a des motif yp gag

accidentels dans les données. Nous avons égal ée, nous avons compare le pouvoir explicatf de
; €es. NOUS avons egalrmatrique de complexité-LoT a celui de modeéles
ment mesuré comment leinformation cérébrale

- i alternatifs établis, notamment la complexité de
change au“ldutemps en entrainantordinateur | empel-ziv, lsentropie de Shannon et divers
a un moment et en le testant & un autre, créant modeles de segmentatiorcifunking. La métri-
une carte de « généralisation temporelle » CIUique de Comp|exité_|_0T a Systématiquement
montre combien de temps le méme motif cérébrakourni le meilleur ajustement pour la perfor-
est utilisé. En“n, nous avons utilisé des tests mance des participants, démontrant une forte
statistiques pour veri“er que le décodage était relation linéaire (corrélation de Pearsonr=0,96)
plus fort que ce qui pourrait arriver par simple entre les scores de complexité du modeéle et la
hasard. performance de reproduction des participants.

107

Le test de permutation basé sur des clusters
spatio-temporels est congu pour trouver de



NEUROBIOLOGIE

Rep2
RepEmbed

Rep3

Rep4

CRep2
GlobalRepetition
LocalRepetition
CRep3
CRep4

A Global Field Power per sequence

1.6 4

1.4 4

1.2

GFP (V)

1.0

0.6 1

o 2 4 6 8 10
Time (s)

GFP correlation with LoT-Complexity

Pearsonr

Item-level complexity regression coefficient

Nooe=30

Figure 2. Signatures neurales de la complexité des séquences. (A) Moyenne de la puissance globale
du champ (GFP) par séquence. Les zones ombrées indiquent lserreur type de la moyenne. En bas : corfélation
avec la complexité-LoT. La ligne rouge indique une corrélation de 0. (B) Régression linéaire des signaux MEG
au niveau de lsitem en fonction de la complexité-LoT. En couleur, [*étendue temporelle des clusters trouviés par
CBPT. Les topographies représentent les canaux signi“catifs. En bas : reconstruction de source e ectuée sur
le coe cient de régression moyen sur les fenétres temporelles pertinentes.
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De plus, nous avonsrecherché un modéle optimatomme prédicteur (Figure 2, panneau B).
en faisant varier le poids des primitives (voir Cette analyse a révélé deux clusters spatio-tem-
méthodes). Le Modéle 1 a surpassé a la fois leporels signi“catifs. Les analyses préliminaires de
modéles de base avec des poids “xes et legeconstruction de sources, actuellement ache-
modeles plus complexes avec des parametregées pour 19 participants, ont montré que le
supplémentaires. premier était un cluster précoce localisé dans les

En“n, leanalyse comportementale des tempscortex temporal et pariétal droits, cohérent avec
de réponse a con“rmé que la structure abstraite Un traitement ascendant ottom-up de bas
du Langage de la Pensée in"uencait directementliveau de I-entrge,sensorlelle. Le secqnd_ etalit un
la production motrice. Les participants présen- cluster plus tardif émergeant dans lshémisphere
taient des intervalles inter-clics signi“cative- gauche, quire"ete probablement des in"uences
ment plus longs aux frontiéres des sous-descendantes tgp-dowp telles que des pre-
séquences postulées par le Langage de la Pensé@?tlons generées a partir de la structure des
par rapport aux transitions au sein de celles-ci.S€qUENCES apprises.

Un modele linéaire a e ets mixtes incorporantla  Notamment, nous neavons pas observé de
structure hiérarchique du Langage de la Penséereuves solides deun engagement du cortex pré-
a surpassée de maniere signi‘cative un modelefrontal ,, des régions typiquement impliquées
basé uniquement sur la facilitation motrice, dans le traitement de séquences hiérarchiques
con“rmant que les latences de réponse étaientoy basées sur des régles (Badre, 2008 ; Badre
contraintes par la segmentation interne de la et al., 2010 ; Bahlmann et al., 2008 ;: Koechlin
séquence plutot que par de simples contraintesg. Jubault, 2006). La reconstruction de sources
motrices. pour les participants restants est en cours et
pourrait aider a clari“er lsimplication de ces

Résultats - Expérience MEG régions de contréle de haut niveau.

Marqueurs neuraux de la complexité des . . : .
séquences Décodage des représentations de haut niveau

Il a été précédemment démontré que la puis- Pour déterminer les représentations men-
sance globale duchamp (GFP) , dé“nie commelafiles ges Sequences ﬁp"’]‘}'alesi. nous a\lllons
racine carrée moyenne du signal MEG (Figure 2, gsf[’.:)n gogcf[g‘; I-%L::?an in grm;t'%?revézlé% d%e
panneau A) , indexe la charge de la mémoire de(POSition ex ) pouv

travail (Adam et al., 2020 ; Vogel et al., 2005) etfIe maéuere robuste, avi:c un C(I)de neural sou-
a été utilisée pour quanti“er la taille en mémoire [€NY- EN NOUS appuyant sur cela, nous avons

des séquences sonores binaires (Al Roumintroduit un décodeur de position ordinale

etal., 2023). Pour chaque participant, nousavonscgngu.pmx %ecgderdlg S'[I’CLI,ICIUI’e dedselquenqe
calculé la GFP moyenne séparément pour cha@Pstraite ( o ) indépen arnment €1a pOES"
que type de séquence et e ectué une régressioffon spatiale speci‘que queelle occupait. En
de ces valeurs par rapport a la complexité-Ut'I'Sant une validation croisée rigoureuse

LoT correspondante. Pendant la présentationd® tyPe « leave-one-sequence-out », nous avons
de la séquence, la GFP augmentait avec |gémontré avec succes que l-activité cérébrale des

complexité, indiquant une relation positive Participants contenait une représentation géne-
entre la complexité structurelle et la taille en ralisée de cette information ordinale abstraite

mémoire. En revanche, pendant la période de(Figure 3), con‘rmant la formation d-une struc-
maintien, la GFP présentait une relation néga-{Uré de séquence indépendante de la simple
tive avec la complexité , un motif quelque peu €ntree visuelle.

surprenant, car nous nous serions attendus a Les séquences sont-elles réactivées par le
lee et inverse. sequence repl&y

Nous avons ensuite examiné les réponses évo- Des analyses préliminaires évaluant le
quées au niveau de lsitem a lsaide deune régresequence repla@gndant la période de maintien
sion linéaire avec la complexité de la séquenceont en cours. Nos résultats actuels indiquent
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Figure 3. Décodage résolu en temps et analyses préliminaires du sequence replay (A) Ce diagramme
illustre le processus de décodage par apprentissage automatique. Lealgorithme est entrainé a leaide de la
majorité des données (ici, 80 %), ou il apprend les parameétres optimaux (parametres) pour distinguer
di érentes catégories. Sa capacité a faire des prédictions avec succes est ensuite testée sur les 20 % restants
desdonnées nonvues. (B) Matrice de performance de généralisation temporelle pour le décodage de la gosition
spatiale présentée. (C) Matrice de performance de généralisation temporelle pour le décodage de la ppsition
ordinale.

gue la séquence des positions spatiales n®iscussion

présente pas desequence replaylnverse-  Cette étude apporte des preuves convergentes
ment, nous avons observeé des indices émerque |e cerveau humain utilise un « Langage de la
gents desequence replapéci‘que a la séquence pensée » (LoT) pour encoder e cacement les
des positions ordinales. En raison deune rigueurstructures séquentielles. Nos résultats compor-
statistique incomplete lors de ces premierestementaux démontrent que la complexité-LoT
étapes, ces resultats sont considérées commeurpasse les métriques traditionnelles (comme
provisoires. Des contrbles statistiques supplédsentropie ou Lempel-Ziv) pour prédire la perfor-
mentaires et des Vvéri‘cations rigoureuses mance de reproduction. De maniére cruciale, nos
sont nécessaires avant toute interprétation résultats de décodage MEG révelent que le cer-
concluante. veau forme une représentation généralisée de la
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structure ordinale abstraite qui estindépendante Remerciements

des positions spatiales spéci“ques. Je tiens tout deabord & exprimer ma trés
Une question centrale est de savoir commentgrande gratitude a la Fondation Fyssen. Son
ces structures abstraites sont maintenues. Lessoutien mea permis de mener a bien ce projet de
analyses préliminaires suggérent une absencéecherche, de multiplier les collaborations et de
de sequence replayour les positions spatiales participer & de nombreuses conférences. Merci

de bas niveau, mais des preuves émergentegOurcette con_ance precieuse. ]

pour lesequence replay code ordinal abstrait. I\{[I_esl_rgamercw;[rp?nt_s seadressent ensuite tout

Cela suggére un « basculement » de représentRtICUlIErement a trois personnes - -

tion : & mesure que le cerveau compresse la A Stanislas Dehaene, pour meavoir ouvert les

séquence dans un format basé sur des régles, |Bortes des smencles Cﬁgn_lt!ves. Cher _St%n!slas,,{[{i
. . ~ ’ . . [ ]

maintien colteux des détails sensoriels brutsgg?e?r?ﬂcr?aﬁ?g’g?n grﬁo%%gr?:gﬁ?sq%% gnae;?g?eee?

(po§|t|ons visuelles) pourrait étre abandonn? au, passion sont une source deinspiration quoti-

pro“t du code abstrait plus e cace. Pour con“r-

o “nal del dienne et je te remercie de me permettre de
mer ces mecanismes et "naliser notre modele,m.apanouir ainsi scienti“qguement. Je réalise la

plusieurs analyses spéci‘ques devront &trechance que jeai de travailler avec toi.

menees. _ _ A Elyés Tabbane, mon étudiant de thése. Une
Dans un premier temps,nous étudierons legrande partie du travail présenté ici lui revient.
couplage phase-amplitude théta-gamma comnielyes, ta trajectoire académique témoigne deune
marqueur de la charge de la mémoire de travail.audacerare. Tarigueur, tacréativité ettaforce de
Des recherches antérieures (Heusser et al., 2016yavail fontde toi un excellentchercheur, avec qui
ont montré que le couplage théta-gamma suit I¢*adore collaborer. Je suisravie de poursuivre nos
nombre deitems maintenus en mémoire de tra-PrOJEts a tes cotes et jaapprends €normement de

vail. Nous faisons Ishypothése que dans notrd'0re cqllaporatlon.
tache deapprentissage structurel, il ne suivra pas_ A Ghislaine Dehaene-Lambertz, dont la force,

le nombre brut deitems (12 points), mais plutdtla [*iNtégrité scienti*que et l-enthousiasme conta-
complexité-LoT de la séquence. gieux sont des modeles pour la chercheuse et la

. ..., femme que je suis. Je me réjouis deavance de
Une autre analyse importante consiste a sépagontinuer nos collaborations.

rer les essais précoces des essais tardifs au sein

dﬁs blocs. tl\(leUS nous .alttendons a V(I)'r UNvail . Santiago Figueira, pour sa gentillesse, sa
¢ gngemerrd yk?amlque  Isequence replaly  atience et sa pédagogie sur les aspects compu-
code visuel de bas niveau pourrait etre presenlationnels ; Lucas et Mathias, pour nos discus-

initialement mais seestomper a mesure quesjons toujours stimulantes et leur amitié ; et
lsapprentissage progresse, tandis queskjuence Vanna, pour la qualité de ls<ambiance au labora-
replayordinal devrait émerger ou se renforcer toire et pour notre trés belle amitié.

dans les essais ulterieurs. Par ailleurs, nous  jeneoublie pas, biensr, les participants de ces
analyserons les périodes de repos et predlson§xpérience& ainsi que lséquipe dsin“rmiéres
que lesequence replpgndantle repos sera exclu- dsUNIACT, sans qui cette recherche neaurait
sivement ordinal. pas pu voir le jour.

En“n, nous “nalisons actuellement Ia_ Bibliographie

reconstruction de sources pour les 11 partici-

pants restants a“n de clarier le role des régions . Adam, K.C.S., Vogel, E. K., & Awh, E. (2020).

préfrontales. Multivariate analysis reveals a generalizable
. i ] _ human electrophysiological signature of working
A la suite de cette étude, nous SouhaltonSmemory load.Psychophysiolody7(12), e13691.

réaliser une expérience en ligne (adaptable a leahttps://doi.org/10.1111/psyp.13691

MEG) qui étudiera Isinteraction entre la géomé-  A|Roumi, F., Marti, S., Wang, L., Amalric, M.,
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En“n, je remercie ceux qui font vivre ce tra-
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S. (2019). Representation of spatial sequencegchange- primitive proved insu cient, as it could
using nested rules in human prefrontal cortex. not specify thetarget statéi.e., whether changing
Neurolmage 186, 245...255. https://doi.org/ from state A leads to B or C). To overcome this

10.1016/j.neuroimage.2018.10.061 descriptive gap and e ectively capture richer tem-
poral structures, we introduced a new set of pri-
Introduction mitives. These new primitives operate speci“cally

nsider a melody of twelve notes onthetemporalordinalstructure ofthe sequences,
A.BB.CC.AA.BB.CC. Rememberingallowing for a compact, rule-based description of

twelve sounds surpasses typ|ca| Wor-ComQIEX pattems like AABBCCAABBCC as sim-
ing memory limits. Yet, humans Ply : Zrepeat twice : 3 pairs of items.e

#Pcan easily remember such snippets In the present study, we considered a set of
of music, even after a single presentation, 9 novel 12-item visuo-spatial sequences speci“-
by relying on their temporal structure. How can cally designed to probe the mental code for tem-
we spontaneously grasp the structure of ourporal ordinal structure. Unlike previous studies
environment despite apparent limitations on (Al Roumi et al., 2021 ; Amalric et al., 2017 ;
humanse memory ? We hypothesize that thewang et al., 2019), spatial positions are treated
human capacity to encode sequential structuresas equivalent (see Figure 1C), deliberately disre-
e ciently relies on their ability to compress garding the in"uence of geometric regularities
them, using recursion and hierarchical nesting. on encoding performance. To capture temporal
This ability is a cornerstone of human language, regularities, we adapted the LoT model for geo-
music or mathematics, so far unmatched in other metrical regularities to sequences of items coded
species (Hauser et al., 2002). In humans, prebased on their relative ordinal positions (Botvi-
vious behavioral studies on rule or concept learnick & Watanabe, 2007).

ning have shown that learning e ectiveness pri- We conducted two separate experiments to
marily depends on rule simplicity rather than . estigate the behavioral relevance and the
sequence length (Feldman, 2000, 2003). \4qerlying neural mechanisms of this new Lan-
In the present work, we formalized this guage’of Thought (LoT) model : an online beha-
hypothesis with the « Language of Thought »yjoral experiment with 96 participants and a
(LOT) framework which Sl_Jg_g_eStS that a small Se_tMagnetoencepha|ography (MEG, sédaterial
of simple rules, called primitives, can be combi-agnd’ Methodsexperiment with 30 participants.
ned to form compact representations of complexpuring these experiments, subjects completed a
concepts (Chater & Vitanyi, 2003 ; Fodor, 1975 ;series of trials where they observed a 12-item
Leeuwenberg, 1969 ; Restle, 1970). For a giveRequence of dots "ashed across the vertices
sequence, the LoT hypothesis stipulates that theof a hexagon. Following a retention interval
brain retains in memory an arrangement of pri- (1.5 seconds for the online experiment and
mitives rather than each individual item. 6 seconds forthe MEG experiment), participants
Previous research has consistently demonswere tasked with reproducing the sequence.
trated the utility of a geometric Language of Based on their performance, they received feed-
Thought (LoT) in explaining both the behavioral back on their accuracy after each trial. We desi-
performance and brain activity observed whengned the nine 12-item sequences, such that six
participants encode visuo-spatial sequencesf them were structured using the repetition
(Al Roumi et al., 2021 ; Amalric et al., 2017 ; primitive. These include sequences with local
Wang et al., 2019). This conceptual framework,repetitions of pairs (Repetition-2), triplets (Repe-
utilizing fundamental primitives like repetition tition-3) or quadruplet (Repetition-4) and their
and change, was also successfully applied t@associated control (Control Repetition2/3 &4)
model human memory for simple binary auditory (see Figure 1). To test nesting operations, we also
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Figure 1. Experimental paradigm and behavioral results. A) Trial "ow. Participants were shown i
fter a

12-item sequence of spatial positions on the vertices of a hexagon and were asked to reproduce it
maintenance period. A feedback on the accuracy of their reproduction was then provided to them. (B) S
sequences that were tested. Six sequences employed the repetition primitive : local repetitions of
(Repetition-2), triplets (Repetition-3), or quadruplets (Repetition-4), and their controls (Con
Repetition-2/3/4). Three sequences tested nesting operations : Repetition Nested (local and ¢
repetitions) ; Local Repetition (local repetition preserved, global repetition broken) ; and Global Repet
(global repetition preserved, local repetition broken). (C) A given sequence structure could involve any
6 spatial positions. (D) Comparison of participantse performance for the structured and the control seque
assessed by the Damerau-Levenshtein distance. (E) Participantse performance modeled as a linear fu

of LoT-Complexity. (F) Model comparison assessed by the Akaike Information Criterion. The smalleritig,
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introduced sequences with local and global repeen smartphones. The visual interface consisted
titions (Repetition nested - 3 spatial locations of six circles arranged in a hexagon. In each trial,

are repeated twice, and this whole segment ofa 12-item sequence was presented by "ashing
6 items is itself repeated). We compared this to dots (200ms duration, 400ms SOA).

sequences where only the local repetition were  prqcedure

kept while breaking the global one (Local Repe- . Lo :
tition) and sequences where only the global Following a 1500ms retention interval, parti-

repetition was kept while breaking the local one €iPants reproduced the sequence by clicking the
(Global Repetition). corresponding locations. Immediate feedback

_ was provided : points were gained for perfect or
We “rst show that the behavioral results near-perfect reproductions.

demonstrate that our updated Language of Stimuli

Thought (LoT) model not only accurately cap- . . .
tures participantse performance but also sur- 1he experiment utilized nine speci‘c sequen-

passes competing models of sequence corff€S : Six structured sequences relying on repeti-
plexity. Furthermore, our model successfully 10N primitives (e.g., repetitions of pairs, triplets,

“ts both overall performance and “ner behavio- quadruplets, and nested structures) and three
ral markers, such as how participants Segmentcontrol sequences that used the same elements
sequences into meaningful chunks. Next, we prePut lacked temporal regularity.

sentthe results from the MEG experiment, which ~ Data Analysis and Modelling
characterizesthe brainsignatures associatedwith  Performance was measured using the Damerau-
sequence LoT complexity. We provide evidencé.evenshtein (DL) distance, which calculates the

forthe factthatthe minimum number
n;ga& ebrﬁy'B e Ohe human brain utilizes the hypothesized ggﬁpggﬁgggﬁ(g‘jgg
sized ordinal Lan- Ordinal Language of Thought model titution, transposi-
guage of Thought to encode the temporally structured tion) required to
modeltoencodethe sequences @) transform the par-
temporally struc- ticipantesresponse
tured sequences. into the target

Finally, we will present preliminary results on sequence. Statistical comparisons between struc-
the hypothesis that place and grid cells in the tured and control conditions employed Wilcoxon
hipppcamp_us,,structures traditionally linked to signed-rank tests. To explain performance, the
spatlal naVIgatlon,:are repurposed to represent study applied a ZLanguage of Thoughte (LoT)
abstract, non-spatial knowledge (Constantinescyramework. This model assumes the brainencodes
etal., 2016). Specically, we will look at sequencesequences by identifying the ZMinimal Descrip-
replay, a rapid neural process observed in both; Lengthe (MDL).the shortest computer-

rodents and humans, that is assumed to be resr. -
ponsible for reorganizing experience based onlee program capable of generating the sequence

learned rules rather than simply recapitulating it using speci'c primitives :Mo've&PIay(_adapta-
(Foster & Wilson, 2006 ; Hafting et al., 2005 ; 10N of the Rotation primitive in (Amalric etal.,
Kurth-Nelson etal., 2016 ; Liu etal., 2019). Inthe 2017) but acts on the ordinal position instead
current study, we hypothesize that this mecha-of the spatial ones) andRepeatdirectly inheri-
nism will re’ect a switch in representations, ted from previous work). The weights were
moving from low-level, purely visual information determined by optimizing theoretical cost func-

to higher-level, structural information. tions to best “t participant performance, speci*“-
cally by minimizing the Akaike Information Cri-
Materials and Methods terion (AIC).
Behavioral experiment : Participants and Baseline :Used “xed weights derived from
Experimental Design previous studiesNrepeat= 1, Wmovesplay= 2

Data was collected online from 96 participants  Modé 1 : Wrepeat= blogy(n), Wiovegpiay =
who performed a sequence reproduction taskl +an
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Figure 2. Neural signatures of sequence complexity. (A) Average of the Global Field Power (GFP) per
sequence. Shaded areas denote the standard error ofthe mean. Bottom : correlation with LoT-Complexity. Red
line denotes 0 correlation. (B) Linear regression of item-level MEG signals as a function of LOT complexity.
In color, temporal extent of the clusters found by CBPT. Topographies represent the signi“cant channels.
Bottom : Source reconstruction performed on the average regression coe cient over the releyant
time-windows.
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Model 2 :Similar to Model 1but added a sequence using a manual input device. Immedia-
constant intercept to the repetition cost. tely following the response, a feedback score was

Using a gradient descent search on Experi-displayed onthe screen, accompanied by an audi-
ment 1 data,Model 1provided the best “t. The tory signal indicating whether the reproduction
“nal optimized parameters werea = 1.14 and Was successful.

b =1.29, which were successfully validated ona MEG Acquisition and Preprocessing

separate dataset to ensure generalizability. Magnetoencephalography (MEG) is a non-in-
Statistical significance assessment vasive brain imaging technique. It measures the

The stars on the “gures indicate the statistical tiny magnetic “elds generated when groups of
signi“‘cance of the comparisons, as determinedneurons communicate. These magnetic signals
by Studentes t-test. This test is an inferential are extremely weak, so MEG sensors are very
statistic that assesses whether the di erence sensitive and are placed close to the head.These
between the means of two groups is likely due tosensors are cooled to very low temperatures to
chance. The number of stars corresponds toincrease sensitivity. With its very high temporal
the p-value, which measures this likelihood :precision, MEG provides the timeline of the
p S 0.05 (*), pS 0.001 (**), pS 0.0001 (***). unfolding of the mental representations in the
A smaller p-value (more stars) denotes a morehuman brain. Because the skull does not distort
signi“cant di erence. magnetic “elds (unlike electrical “elds), MEG

Models performance was assessed with Akaiké!lows accurate reconstruction of where brain
Information Criterion (AIC). It is a statistical Signals come from. The experiment took place in
measure used to compare the quality of multiple@Specialroomthatblocks external electromagne-
competing statistical models for a given set of fic noise. While participants sat comfortably, we
data, estimating the trade-o between the good-measured their brain activity using Magne-

ness of “t of the model and its complexity (num- toencephalography (MEG), a device that detects
ber of parameters). the tiny magnetic “elds produced by neurons.

. . . . The system had 306 sensors covering the whole
L\gll:zgeesﬁpﬁrlment -Stimuliand Experimen- o2 4 “Brain signals were recorded 1000 times per

9 _ ~_ second, then reduced to 250 times per second for
The MEG experiment was run on 30 partici- analysis. We also recorded eye movements and

pants. We used the same sequences as in thReartbeats to identify and remove their in"uence
behavioral study. The experimental session wasn the data.

divided into nine blocks, with each block dedi- _—
cated to a single sequence type. Each block Stat'St'Ca_l assessment

consisted of 30 trials (2 X 15 trials) illustrating  The spatio-temporal cluster-based permuta-
the speci‘c sequence type but utilizing di erent tion test is designed to “nd reliable patterns in
spatial positions for each instance. A resting datathatchanges over space andtime. Instead of
state period of one minute was interleaved everytesting every tiny data point, it groups adjacent,
15 trials. strong e ects into a single cluster. It then checks

Trial Structure and Procedure if this entire cluster is signi“cant by comparing it
_ _ _ to results from randomly shu ed data (permu-
Each trial began with the presentation of a tatjons).

12-item sequence. Visual stimuli were presented . .

for a duration of 100 ms with a stimulus onset ~ Multivariate Decoding Analyses

asynchrony (SOA) of 400ms. Following the An illustration of this method is provided in

sequence presentation, participants entered aFigure 3, panel A.

6000 ms maintenance phase during which they |magine showing someone a very brief picture

were required to hold the sequence in workinghile recording their brain activity every millise-

memory. cond with MEG. At each moment, the brain
At the end of the maintenance window, the produces a small pattern of activity that contains

central “xation dot turned blue, serving as a cue information about what the person saw, such

for the participant to actively reproduce the as a tilted line. Time-resolved decoding uses
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machine learning to read what the brain repre-red using repetition primitives,such as local
sents at each instant, allowing us to see how thisrepetitions of pairs, triplets, or nested groups,,
information changes and moves through the while control sequences contained the same spa-
2-brain. Instead of treating the brain as a static tial items but lacked temporal regularity.
image, we analyze it like amovie : at each frame, participants consistently reproduced structu-
we ask the computer, « From only the brain red sequences with signi“cantly higher accuracy
signals at this moment, can we guess what thethan unstructured controls, as measured by the
personsaw ?» Ifthe computer succeeds, itmeanpamerau-Levenshtein (DL) distance (Figure 1,
the brainis stillencoding thatinformationatthat | comparisons are signi‘cant, $0.001). To
precise moment. validate the Language of Thought (LoT) hypothe-
To make sure these results were reliable, thesis, we compared the explanatory power of the
decoding was tested carefully. The datawere split.oT complexity metric against established alter-
into separate parts : one part to train the compu- native models, including Lempel-Ziv complexity,
ter, and another part to test whether it could Shannon entropy, and various chunking models.
correctly guess what was seen. This avoidsThe LoT complexity metric consistently provided
mistakes due to accidental patterns in the data.the best “t for participant performance, demons-
We also measured how brain information chan-trating a strong linear relationship (Pearson cor-
ges over time by training the computer at one relationr=0.96) between the modelss complexity
moment and testing it at another, creating a scores and participantse reproduction perfor-
« generalization-across-time » map that showshance. Furthermore, we searched for an optimal
how long the same brain pattern is used. Finally, model by varying the weight of the primitives (see
we used statistical tests to check that the decomethods). Model 1 outperformed both baseline
ding was stronger than what could happen just bymodels with “xed weights and more complex
chance. models with additional parameters.

Computing sequence replay _ Finally, behavioral analysis of response

The method, adapted from (Liu et al., 2021) fimings con‘rmed that the abstract LoT struc-
measures the strength of a hypothesized neurafUr€ directly in"uenced motor output. Partici-
sequence (e.g., state X B X C) by asking a pants exhibited signi“cantly longer inter-click
fundamental question : ZDoes the occurrence oftérvals at the boundaries of structural chunks
neural activity related to state A predict the cOmpared to transitions within chunks. A linear
occurrence of state B shortly after ?e. First, brain Mixed-e ects model incorporating the hierar-

activity (e.g., MEG signals) is decoded into timeChical LOT structure signi“cantly outperformeda
series representing di erent Zstatese (e.g. g Model based solely on motor facilitation, con®r-

memory of a stimulus, a location on a track). ming that response latencies were driven by the

Then, TDLM uses multiple linear regression to INtérmal segmentation of the sequence rather
“nd the links between current states and time- than simple motor constraints.
lagged future states, resulting in an Zempirical Results - MEG experiment
transition matrixe. This step is crucial because  Neural markers of sequence complexity
the multiple regression mathematically removes 5 9pal “eld power (GFP),de“ned as the root
spurious correlations and autocorrelation, pre- j,a5n square of the MEG signal (Figure 2
venting false sequence detection. Finally, thisyane| aA) has previously been shown to index
empirical matrix is then compared to the yaing-memory load (Adam et al., 2020 ; Vogel
hypothesized sequence structure (e.g., @ malriy 5 2005) and has been used to quantify the
showingonly AX Band BX Ctransitions)toget  mnemonic weight of binary sound sequences
a single measure called Zsequencenesss. (Al Roumi et al., 2023). For each participant, we
Results computed the mean GFP separately for each
. . sequence type and regressed these values against
Results - Behavioral experiment the corresponding LoT complexity. During
96 participants performed a delayed sequencesequence presentation, GFP increased with com-
reproduction task involving nine distinct 12-item plexity, indicating a positive relationship between
sequences. Six of these sequences were structatructural complexity and instantaneous neural
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load. In contrast, during the maintenance period, ordinal positions. Due to incomplete statistical
GFP exhibited a negative relationship with com-rigor in these initial steps, these “ndings are
plexity,a somewhat surprising pattern, as we considered tentative. Further statistical controls
would have expected the opposite e ect. and rigorous checks are necessary before any

We next examined the item-level evoked resconclusive interpretation can be made.
ponses using a linear regression with sequence~; ;
complexity as a predictor (Figure 2, panel B). ThisEblSCl_JSSIon _ _ _
analysis revealed two signi‘cant spatiotemporal This study provides converging evidence
clusters. Preliminary source-reconstruction ana-that the human brain utilizes a ZLanguage of
lyses, currently completed for 19 participants, Thoughte (LoT) to e ciently encode sequence
showed that the “rstwas an early cluster localized structures. Our behavioral results demonstrate
to the right temporal and parietal cortices, that LoT complexity surpasses traditional
consistent with bottom-up, lower-level processingnetrics (like Entropy or Lempel-Ziv) in predic-
ofthe sensoryinput. The second was a later clustetting reproduction performance. Crucially, our
emerging in the left hemisphere, which likely MEG decodingresults revealthatthe brainforms
re"ects top-down in"uences, such as predictions@ generalized representation of the abstract ordi-

generated from the learned sequence structure. nal structure that is independent of speci‘c spa-

Notably, we did not observe strong evidencelid! Positions.

for engagement of the prefrontal cortex,regions  Interpretation of Preliminary Replay Findings

typically implicated in the processing of hierar- A central question is how these abstract struc-
chical or rule-based sequences (Badre, 2008tures are maintained. Preliminary analyses sug-
Badre et al., 2010 ; Bahlmann et al., 2008 ; Koegest an absence of replay for low-level spatial
chlin & Jubault, 2006). Source reconstruction for Positions but emergent evidence for the replay
the remaining participants is ongoing and may Of the abstract ordinal code. This suggests a

help clarify the involvement of these higher-order Zswitche in representation : as the brain com-
control regions. presses the sequence into a rule-based format,

Decoding high-level representations the costly maintenance of raw sensory details
To access the mental representations of the(wsual positions) may be discarded in favor of the

attended spatial sequences. we “rst con‘rmed more e cient abstract code. To con“rm these
spalial sequences, Ymechanisms and “nalize our model, several spe-
that the visual information (exact screen posi-

. . ci“c analyses are currently underway. We will
tion) could be robustly decoded, with a late sus; eqtigate Theta-Gamma Phase-Amplitude Cou-
tained pattern indicating a reliable neural code.

oo : ; . > pling as a marker of working memory load. Pre-
Building on this, we introduced an ordinal posi- yiq s research (Heusser et al., 2016) has shown
tion decoder designed to track the abstractypaitheta-gamma coupling tracks the number of
. A alae . ' N€tems held in working memory. We hypothesize
speci‘c spatial position it occupied. By uSing yavin our structural learning task, PAC will not
a rigorous leave-one-sequence-out cross-valiqgy . the raw number of items (12 dots), but
tion, we successtully demonstrated that partici- 5iher the LoT complexity of the sequence. This
pantse brain activity contained a generalized ;5 i will determine if the neural Zcoste of
representation of this abstract ordinal informa- maintenance is physically reduced by the com-
tion (Figure 3), con‘rming the formation of @ 5 aqgjon of the sequence into fewer hierarchical
sequence structure that is independent of merep, inisives. We will separate early trials from late
visual input. _ _ trials within blocks. We expect to see a dynamic

Are sequences reactivated with sequencehift: low-level visual code replay may be present

replay ? initially but fade as learning progresses, while

Preliminary analyses assessing sequencehe abstract ordinal replay should emerge or
replay during the maintenance period are unde-strengthen in later trials. Resting State Replay :
rway. Our current results indicate that the We will analyze the one-minute resting periods.
sequence of spatial positions does not exhibitWe predict that replay during rest will be exclu-
replay. Conversely, we observed some emergertsive to the ordinal code, as spatial locations lack
evidence for replay speci“c to the sequence ofmeaning without visual context. We are cur-
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Figure 3.Time-resolved decoding and preliminary sequence replay analyses. (A) This diagram
illustrates the machine learning decoding process. The algorithm is trained using a majority of the data (here,
80%), where it learns the optimal settings (parameters) to distinguish between di erent categories. Its ability
to successfully make predictions is then tested on the remaining, unseen 20% of the data. (B) Generalization
across time performance matrix for the decoding of the presented spatial position. (C) Generalization across
time performance matrix for the decoding of the ordinal position in memory.
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Dans I'oreille du chien :
traces neuronales de la domestication

Mélina CORDEAU

Research Associate, Department of Human Evolutionary Biology,
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Résumé

Depuis des millénaires, la domestication a rapproché le chien de lshumain, jusquea en faire leun des
seuls animaux capables de comprendre nos signaux vocaux et sociaux. Pourtant, les bases cérébrale
de cette sensibilité restent peu connues. Grace a lsIRM anatomique et de di usion, mon travail révéle
pour la premiéere fois leorganisation distribuée des réseaux auditifs du chien, reliant régions
temporales, frontales, prémotrices, motrices et somatosensorielles dans un ensemble étonnamment
proche de celui mobilisé chez Ishumain. Jeexplore également comment ces réseaux varient deun
individu a leautre, comment ils seasymétrisent, et dans quelle mesure lsentrainement et la sélection
humaine oriententleur organisation. Aussi, une étude comparative en cours chez lesrenards o re une
perspective unique sur les e ets de la sélection humaine au “l des générations. Ensemble, ces travaux
révelent comment le cerveau du chien traite la voix et les signaux humains, faisant de cet animal un
modéle unique pour explorer l*émergence et lsévolution des bases neurales du langage.

Mots-clés :
Chien, Domestication, IRM, Connectivité structurelle, Evolution.

Inside the dog’s ear : neural traces of domestication

Abstract

For thousands of years, domestication has brought dogs closer to humans, making them one of the
few species able to understand our vocal and social signals. Yet the neural foundations of this
sensitivity remain poorly understood. Using anatomical and di usion MRI, my work reveals for the
“rst time the distributed organization of the doges auditory networks, linking temporal, frontal,
premotor, motor and somatosensory regions in a pattern strikingly similar to that used by humans.
| further examine how these networks vary across individuals, how they become lateralized, and how
training and human-driven selection shape their organization. Also, an ongoing comparative study in
foxes o ers a unique window into how human selection can reshape brain circuits across generations.
Together, these studies reveal how the doges brain processes the human voice and social signals
making this species a unique model for exploring the emergence and evolution of the neural
foundations of language.

Keywords:
Domestication, MRI, Connectivity, Evolution.
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1. Pourquoi le chien est un modéle Ceest dans ce contexte scienti“que que seest
incontournable pour étudier le langage inscrit mon travail réalisé grace au soutien de la
humain ? Fondation Fyssen. Mon projet visait a caractéri-

Depuis plusieurs dizaines de milliers S€r lsorganisation des réseaux cérébraux liés au

deannées, les chiens partagent notretraitementde lavoix et du langage chez le chen
nvironnement, nos comportements & evaluer la variabilité interindividuelle et les

et une grande partie de notre quoti- aSymetries de ces réseaux, et a développer une

dienl. Peu deespéces ont autant évo-APProche comparative avec les renards issus du

lué sous notre in"uence, et aucune autre neaProgramme de Belyaéya“n de mieux compren-
développé a la fois une proximité sociale, cognidre lsimpact de la domestication sur le cerveau
tive et émotionnelle avec Isétre humanCette du chien.

coévolution, fruit deun long processus de domes-, = . :

o ' . AR . . ~>2. Etat de I'art : Neurosciences canines
tication et de pressions de sélection, faitdu chlenet cognition auditive

un modéle unique pour comprendre les bases '

neuronales de la communication et de la cogni- 2-1. L’organisation cérébrale du chien
tion sociale. et les premiéres explorations du cortex

N " L L auditif.

Au-dela de son réle historique deallié de ) )
lshumain, le chien posséde des compétences éton-L€S connaissances neuroanatomiques sur le
namment proches des notres dans le domaine dé€rveau du chien ont longtemps reposé sur des
lacommunication : il reconnait des motsdiscri-  €tudes histologiques et sur des descriptions
mine des intonationd, interpréte nos gesteset MAacroscopiques issues de la médecine véteri-
adapte spontanément son propre comportemenflairet?. Ce neestqueau cours de laderniere décen-
en fonction de nos signaux. Il a une sensibilité ahie_que des avancées majeures en imagerie
la voix4, & la prosodi€ et au langagé ce qui en Cerebrale ont permis de mieux caractériser
fait un modeéle pnv”ég'é pour exp|orer comment I'Organlsatlon St(ucturelle 'et fonctionnelle dU
un cerveau non primate peut converger vers descortex chez le chien. Parmi eux, le cortex auditif
fonctions complexes typiquement humaines. ~0ccupe une place particuliere : situé dans le lobe

. . s . temporal, il correspond a une région clé pour la
Sur le plan neurobiologique, Isintérét du chien

, N . erception des sons.
va bien au-dela de ses aptitudes comportemer?— b N i ,
tales. Son cerveau seest développé dans un Les premieres études fonctionnelles (en IRMf
contexte fortement fagonné par [shumain, o rant chezle chien éVEl”é) ontrévélé une sensibilité du
une occasion rare deétudier leévolution Conver.C(.)rt.eX auditif aux sons vocaux. Des act_lvatlt_)ns
gente : comment deux lignées distantes, humainglistinctes ont été rapportées pour lsidentite
et canidés, ont-elles pu développer des mécyocalél, la sensibilité aux vocalisations conspé-
nismes neuronaux fonctionnellement similaires Ci‘ques et aux voix humaine®.13 la prosodie
pour communiquer entre elles ? Cette question€t € contenu lexicd, ou encore la distinction
ne peut étre abordée queau travers dsapproched€ 1a parolé. Ces résultats soutiennent I=hypo-

comparatives intégrant la structure, la fonction these selon laquelle les chiens disposent de cir-
et le comportement. cuits neuronaux adaptes pour le traitement des

A . . . .signaux vocaux produits par lshumain.
Grace aux avancées récentes de lsimagerie

cérébrale non invasive, notamment l{IRM ana- 2-2- Connectivité structurelle :

tomique, la di usion et I{IRM fonctionnelle, il un domaine encore jeune mais prometteur.
devient en“n possible deexplorer le cerveau du Parallelementacesavancéesfonctionnelles, la
chien avec une résolution comparable a celleompréhension de la structure des réseaux céré-
utilisée chez lshumain. Ces outils ouvrent unbraux chez le chien reste encore limitée. La trac-
champ nouveau : cartographier les réseaux cér&ographie en IRM de di usion représente un outil
braux impliqués dans la perception auditive, particulierement prometteur pour cartographier
comprendre comment ils varient deun individu a la connectivité entre régions, une approche
l~autre, et expliguer comment la domestication aessentielle pour comprendre comment lsinforma-
potentiellement remodelé la connectivité et lestion circule dans le cerveau et comment les dif-
systemes sensoriels chez le chien. férentes régions du cortex intergissent.
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Cependant, jusquea récemment, la connecti- Trois axes ont structuré le travalil :

vité chez le chien a été peu explorée. L+absence de cartographier la connectivité du cortex auditif
cadre méthodologique standardisé rendait di - chez le chien, en construisant une base de don-

cile l-analyse comparative ou la mise en relationnées ingdite de matrices de connectivité standar-
entre structure et fonction. Leun des enjeux gisées.

majeurs du domaine est donc la construction de Explorer la variabilité interindividuelle et les

grands ensembles de données cohérents, assgs nayies de ces réseaux pour comprendre
uesadesatlasrobustespermettantunesegmeq;impact de la sélection (entre chiens pré-

tation able,d('es,reglons deintérép. o modernes et races modernes) ou de leentraine-
Ceest précisément dans cette direction quement (chiens de service qui ont réussi lsentraine-

seest inscrit le travail que jsai mené pendant lament et chiens de service disquali“és).

période Fyssen : établir une description solide de Développer une perspective comparative

la connectivité structurelle du réseau auditif du 0, a0t des renards issus du programme de

phlerﬁaa I-aldelz deun grand nombre deindividus, 4, astication expérimentale, a“n de relier plasti-

Issus de populations variees. cité cérébrale et pressions de sélection humaine.

2.3. Le chien comme modele d’évolution Leensemble de ces études constitue leune des
convergente. premiéres caractérisations systématiques du
Le chien neore pas seulement lsavantageréseau de connectivité auditive chez le chien et
deétre coopératif et entrainable pour [{IRM éveil-apporte un éclairage nouveau surlamaniére dont
Iée : il constitue aussi un modéle exceptionnella domestication peut faconner les réseaux neu-
pour étudier l*évolution convergente. Alors queronaux.
les primates ontdéveloppé des compétences com- 3 1 Etude 1 : Connectivité du cortex audi-
municatives dans un cadre évolutif propre aleur i du chien en IRM de di [€ion.
lignée, les chiens ont évolué dans un contexte Leun d biectifs princi d -
fagonné par lshumain. Malgré des trajectoires . .L:jn fes objec '3 principaux de mon proje
évolutives tres di érentes, leurs comportements etait de fournir une description précise et repro-

suggerent la possibilité que certaines capacitésggftgglgu%?t?f g?lr(‘angxs'?enzusggr(\:/t:;ingjnﬁ]ntlg%&?
telles que la sensibilité a la voix humaine, la '

lecture deétats émotionnels ou I-apprentissagecela’J'a' rassemblé unlarge ensemble de données

de signaux verbal, aien émerge v des mecdie & 110N Sz e chlen (110 chiens 19 races
nismes potentiellement convergents. Tester ppiiq P

cette hypothése constitue leun des enjeux cerpermettant de décrire la connectivité moyenne
traux de ce projet. observée dans le groupe.

Cette convergence fonctionnelle souléve unéMéthodologie générale
guestion centrale en neurosciences évolutives : Pour caractériser la connectivité du réseau
comment des cerveaux phylogenétiquement disauditif chez le chien, jeai utilisé utemplatgpopu-
tants peuvent-ils développer des solutions neurotationnel du cerveau canin associé a un atlas
nales comparables face aux mémes pressionsomprenant 49 régions deintérét. A partir de ces
environnementales ? régions, la tractographie probabiliste a permis
s i deextraire la connectivité entre chaque paire de
3. Travaux realiseés pendant la periode régions et chaque hémisphére sous la forme de
Fyssen : Présentation globale. matrices normalisées, permettant une comparai-

Le projet“nance parla Fondation Fyssen avait son directe de la force des connexions. Plus de
pour objectif deexplorer comment la structure du deux cents matrices individuelles ont ainsi été
cerveau canin soutient le traitement de la voix générées, assurant une cohérence méthodolo-
et du langage humain, et comment cette orgagique rarement atteinte dans ce domaine.
nisation varie selon les individus, les groupes . . i
de chiens, ou encore Ishistoire évolutive. PourPrincipaux resultats
répondre a ces questions, jeai appliqué une Cette approche arévélé une organisation trés
approche intégrée combinant IRM anatomique,distribuée du réseau auditif. Le cortex auditif
IRM de di usion, et analyses comparatives. ne fonctionne pas comme un module isolé, mais
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Primary auditory cortex

Pseudosylvian sulcus

Figure 1 : Organisation structurelle moyenne des voies auditives chez le chien. Image issue de Cordeau
et al.,Imaging Neuroscienc2025.

plutdt comme un véritable carrefour reliant visantlavariabilité, les asymétries ou l+évolution
des régions frontales, temporales, prémotrices,comparée.

motrices et somatosensorielles ("gure 1). Parmi 3 5 Etyde 2 : Variabilité interindividuelle
les connexions les plus marquées, on observe gt asymétries des réseaux auditifs
notamment des liens forts entre le lobe temporal R i tabli | o
et la région frontale impliquée dans des proces- A\Pres avoir etabli la connectivite moyenne,
sus cognitifs de haut niveau : ces connexiond"@ @nalysé comment ces réseaux varient deun

pourraient aider les chiens a interpréter le Chien aleautre, et si des facteurs biologiques ou
langage humain. On observe aussi des lien§Omportementaux expliquentune partie de cette
forts entre le lobe temporal et la région pré- variabilite.
motrice ou les mouvements sont plani“és : cette  Leobjectif de cette seconde étude était deexami-
connexion pourraitaiderles chiensarépondre auner la variabilité interindividuelle des réseaux
langage humain. Leensemble de ces observationsuditifs et, en particulier, deévaluer dans quelle
converge vers lsidée que, chez le chien, le traitemesure ces réseaux présentent des asymé-
ment des sons (et en particulier de la voix tries entre les deux hémisphéres. Il seagissait
humaine) repose sur des réseaux distribuésde quanti‘er précisément lsindice deasymétrie
dont Isorganisation rappelle celle décrite chez(Al) pour chaque connexion, deidenti‘er les
Ishumain pour la perception de la parole. connexions montrant la plus forte asymétrie
Impact scientifique “uctuante (FA), et de déeterminer si certains )
i ) . _groupes de chiens (queil seagisse de chiens pré-
Cette étude fournit la premiere cartographie modernes, de races modernes, de chiens entrai-
systématique des réseaux auditifs distribuésngs pour le service, ou de chien ayant échoué a
chez le chien et a été publiée darimaging |eentrainement pour faire du service) se dis-
Neuroscience tinguent par des pro“ls de connectivité et/ou
Elle constitue un socle essentiel pour toutesdeasymétrie particuliers. Cette analyse devait
les analyses ultérieures, notamment celleségalement permettre deexplorer lsin"uence éven-
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tuelle de di érents types de sélection, queelletuante, reste similaire entre les groupes. Cela
soit liée a lsentrainement ou directement liée asigni“e que la sélection et leexpérience tendent

leinteraction humaine. surtout a modi“er lamoyenn®u ladirectionde
, L, lsasymétrie, sans changer le degré de variation
Méthodologie generale deun individu & leautre.

Pour répondre a ces questions, Isindice deasy- g«
metrie a €té calculé pour chaque chien et poukicales montre queil est possible de prédire la
chaque connexion du réseau, ce qui a permis dg,naits deapprentissage des chiens a partir de
mesurer directement l;ampleur des di €rences |o,rs réseaux cérébraux. Les chiens avec le plus
entre les hémispheres gauches et droits. Layg capacités deapprentissage présentent un pro-
variabilité de ces indices, évaluée a partir de leur “qe " connectivité particulier avec certaines
ecart-type, a servi de mesure de l-asymetrigonnexions corticales fortes et deautres plus
‘uctuante, un indicateur clé pour comprendre taipas alors queune connectivité plus forte du
jusquea quel point les reseaux peuvent di €-corns daniculé médial est associée a une capacité
rer deun individu a lsautre. Des comparaisons y,qn5rentissage plus faible. Cela suggere que la
entre groupes ont ensuite été realisées a "a'd%apacité a apprendre et a répondre aux com-
de contrastedDAl et de tests statistiques dedie€s, ,andes dépend davantage du fonctionnement

a’n d-identi etr_ de? S|gndatur(re]_s eveEnt‘L‘JeIkIas souple des circuits corticaux que deun canal audi-
propres & certains types de chiens. En"n, 1€S ¢ primaire renforcé.

connexions présentant les asymétries les , o
plus élevées (correspondant aux 5 % les plus Dans lensemble, ces resultats indiquent que
"uctuantes) ont été extraites, & la fois pour Selection et entrainement in"uencent l-asyme-

leensemble de l«échantillon et pour chaque groupdi€ des réseaux lies a la communication de

n, leanalyse globale des connectivités cor-

étudié. manieére complémentaire. lls re"étent les pres-
sions évolutives et expérimentées au quotidien
Principaux résultats par les chiens dans leur relation étroite avec

Dans lensemble, nos résultats montrent quel*humain.
lsin"uence humaine fagonne le cerveau du chien L
a deux niveaux di érents. A Iséchelle de lsévolu-'MPact scientifique _
tion, la sélection arti“cielle modi“e lsorganisa-  Cette étude met clairement en évidence que la
tion de grands réseaux cérébraux : les race¥ariabilité individuelle joue un réle fondamental
modernes présentent une asymétrie plus mar-dans le cerveau du chien, en particulier dans les
quée entre les hémispheéres, en particulier danscircuits impliqués dans la perception et lsinter-
les régions temporales et associatives. CettéPrétation de la voix humaine. En cartographiant
tendance est cohérente avec les pressions deesasymetries etleur stabilité entre groupes, elle
sélection qui ont favorisé la capacité a traiter despose les bases d-analyses futures combinant
signaux complexes, & coopérer et & répondrétructure etfonction, eto re un cadre solide pour
“nement aux indices humains. comprendre comment la sélection, queelle soit

A léchelle individuelle, lsentrainement inten- €VOlutive ou liée a l-entrainement, peut orienter.
sif produit des e ets plus localisés. Les chiens deProgressivementi-organisation desreéseaux audi-
service, comparés aux chiens ayant suivilamemd/fs €t sociaux chez le chien.
formation mais “nalement « libérés » du pro- 3.3. Etude 3 : Approche comparative chez
gramme, montrent des di érences spéci‘ques le renard : vers une compréhension expé-
dans les couplages sensorimoteurs et prémo- rimentale de la domestication.

teurs, ainsi queune latéralisation gauche plus En paralléle des travaux réalisés chez le chien,
prononcée deun faisceau impliqué dans la comgne troisiéme étude a été initiée dans le cadre du
préhension lexicale. Ces modi“cations suggerentprojet Fyssen a“n deexplorer lsimpact direct de la
une spécialisation de circuits liés a lsexécution etgomestication sur lsorganisation cérébrale. Cette
au controle moteur, plutdt queune transforma- partie du projet seappuie sur les renards issus du
tion globale de la connectivite. célébre programme mené depuis les années
Un élément important est que la variabilité 1950 par Dmitri Belyaev, dans lequel des lignées
individuelle de lsasymétrie, lsasymétrie "uc- distinctesontété sélectionnées, générationapres
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génération, pour leur docilité ou leur agressivité 4. Discussion générale : Implications

envers lshumain (“gure 2). Ce modeéle constitueneurobiologiques et évolutives.

a‘”e opportunite _exceptllonnelle pour e“ﬁd'er’ Les travaux menés au cours de ce projet
e rr][e(ljnlere ex_pergnen,tla et" comm(ta_nt”un c anlgeépportent un éclairage nouveau sur leorganisa-

Mment de pression de Selection peutin'Uencer €Sy, gy cerveau canin et, plus largement, sur

réseaux cérebraux et les comportements. la maniére dont les réseaux évoluent sous
Dans cette etude, un ensemble complet deacqujsin"uence des pressions humaines. Leun des

sitions IRM de di usion, T1 et T2 a éte rassemble g jtats majeurs concerne lsidenti“cation deun

pour trois groupes de renards (« Apprivoises »,asaay auditif distribué, reliant les régions tem-

« Agressifs » et « Non sélectionnés ») totalisan{,or(,iles a des régions frontales, prémotrices

trSQ:eu'nnedg"durg'chéogjfﬁ';\%'gC'g?&ﬁf{;&ggg’"ﬂ motrices et somatosensorielles. Cette organisa-

g-identi“er ﬁ’gs régions et les gonnexions Céré_tion dépasse largement lsidée deun simple relais
sensoriel : elle révéle un systéme capable deinté-

brales qui di érencient ces lignées. Ce travalil rer des informations complexes. ce qui consti-
permettra de tester Ishypothése selon laquelle Ia? . P , C€ qui con:
ue une base essentielle pour la communication

sélection comportementale peut remodeler les .
réseaux cérébraux, en particulier ceux impliqués/nter-especes.
dans la perception auditive, les interactions Un autre enseignement de ce travail est
sociales et la communication. lsimportance de la variabilité individuelle. Cha-
Les analyses sont actuellement en cours, eflue chien présente une signature propre de sa
aucune conclusion dé“nitive ne peut encore étreconnectivité et dans la maniere dont ses deux
tirée. Toutefois, cette étude constitue une étapenémispheres se connectent, et cette asymetrie
essentielle vers une compréhension des mécductuante reste remarquablement stable entre
nismes de la domestication : en comparant lesgroupes, méme lorsque ceux-ci di érent par leur
renards sélectionnés expérimentalement auxréle, leur race ou leur type deentrainement.
chiens domestiqués, il sera possible a terme déutrement dit, la diversité individuelle est un
déterminer si certaines adaptations ceérebra-élément fondamental du cerveau canin. Toute-
les observées chez le chien re”etent des prinfois, certaines in”uences humaines, queil ssagisse
cipes généraux de plasticité sous lsin"uence deje la sélection sur plusieurs générations ou
lshumain. de leentrainement intensif au cours deune vie,
peuvent orienter la direction moyenne de cer-
taines asymétries, méme si elles nealtérent pas
leur niveau de variabilité. Ce schéma re’ete la
capacité du cerveau du chien a seadapter “ne-
ment, tout en conservant un socle de plasticité
individuelle.

Nos résultats indiquent ainsi deux échelles
complémentaires dein"uence :

A T'échelle individuelle, leentrainement
intensif produit des e ets localisés, notamment
dans les couplages prémoteurs et sensorimo-
teurs, ainsi que dans la latéralisation dsun fais-
ceau impliqué dans la compréhension de signaux
proches du lexique. Ces modi“cations suggérent
une spécialisation fonctionnelle liée a lsexécution
deactions, au contrdle moteur et a lsinterpréta-
tion des consignes.

Figure 2 |mages de renards argentés issus della A |’éChe||e éVO|utive, Ia. Sé|eCtI0n al"[I"CIe”e
Russian Farm Fox experimerdpprivoisés par| semble modi“er progressivement leorganisa-
lshumain. tion de réseaux entiers, comme leillustrent les
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di érences observées entre chiens modernes etaires volontaires pour leur engagement dans les
pré-modernes danslesrégionstemporales etasstests comportementaux et les acquisitions IRM ;
ciatives. Ceschangements pourraientétre laconsdeéquipe du centre desimagerie ; les vétérinaires ;
guence deajustements répétés, génération aprest bien évidemment Lulu, mon petit assistant

génération, favori- scienti“que, tou-

sant une meilleure . . . ~ jours lapour meins-
sensibilité aux OPour la science, le chien nOest pas pirer dans mes

signaux humains. seulement un modele, il est un partenaire recherches canines

De plus, nosana- Zvolutif. O et meo rir un sou-
lyses montrentque tien émotionnel a
la force et leorganisation des connectivités corti- toute epreuves.

cales sontde bons prédicteurs de la capacité deuRRéférences
chien a étre entrainé. Les chiens les plus entrai- e 1.Range, F. & Viranyi, Z. Tracking the evo-
nables présentent un pro“l de connectivité plus |utionary origins of dog-human cooperation :

"exible et intégreée, tandis queune connectivité the « Canine Cooperation Hypothesis Bront.
plus forte du corps géniculé medial est associée @sychols, (2015).
une capacité deentrainement plus faible. Cerésul- . 5 pgrez Fraga, P. Interspeci‘c socio-commu-

tat suggere que la réussite dans l-apprentissagg;icative abilities of the family dog and the family
repose moins sur un traitement auditif primaire - 4 from 3 comparative ethological perspective.
renforcé que sur lee cacité des circuits corticaux https://doi.org/10.15476/ELTE.2023.101 (2023)
deintégration et de controle. doi :10.15476/ELTE.2023.101.

En“n, l«étude comparative en cours chez les ¢ 3 Boros, M., Racz, D. S. & Andics, A. Action
renards issus du programme de Belyaev ajouteranstryction word processing in the dog brain

une dimension unique a ces travaux. En contrasentails both auditory form' identi“cation and

avec la domestication du chien, il deviendrajp1411 (2025).
possible deidenti“er les mécanismes généraux . 4 andics A Gacsi M Farago, T, Kis, A. &
par lesquels la selection comportementale mOdIMiklés'i, A. Voice-sensitive 'r'egions in the do'g and

e les reseaux sensoriels, et d-evaluer quelleg, \\an"hrain are revealed by comparative fMRI.
caractéristiques observées chez le chien relevertt:urr Biol. 24, 574...578 (2014)

de principes universels et lesquelles lui sont : N ,
P P g e 5.Soproni, K., Miklési, A., Topal, J. &

ropres. o . A .
Prop . Csanyi, V. Dogse ( Canis familaris ) responsive-
_ Dans leur ensemble,}ces travaux participentpess to human pointing gestures. Comp. Psy-
a une meilleure compréhension de la maniereqpg| 116 27...34 (2002).

dont le cerveau des animaux évolue en interac- . .
tion étroite avec lshumain, et positionnent le toﬁn?éﬁt?rgﬁg' cﬁ)Et_gil%eD(?[g dbrarlggoadr;:z?rr\]rﬂﬂxe
chien comme un modeéle privilégié pour I-étudeBiol 6. 859 (2023)9 P '
de la domestication, de la communication o ' i }

interespéce et des mécanismes issus de Isévoly-€ 7-Cuaya, L. V., Hernandez-Pérez, R., Boros,

tion convergente. M., Deme, A. & Andics, A. Speech naturalness
detection and language representation in the dog
Remerciements brain. Neurolmag&48, 118811 (2022).

Je tiens a remercier la Fondation Fyssen pour € 8.Cordeau, M., Barton, S. A. & Hecht, E. E.
son soutien dans la réalisation de ce projet. JeOrganization of distributed cortical connections
remercie le Dr. Erin Hecht qui mea supervisée surunderlying the processing of auditory informa-
ce projet et mea chaleureusement accueillie dan§on in dogs assessed by di usion MRImaging
son laboratoireEvolutionary Neuroscience LaboNeurosci3, IMAG.a.16 (2025).
ratory du Department of Evolutionary Biolodg e 9.Trut, L., Oskina, I. & Kharlamova, A. Ani-
Harvard University ; ma collegue Sophie Barton, mal evolution during domestication : the domes-
étudiante en thése, qui a réalisé toutes les acquiticated fox as a modelBioEssays31, 349...
sitions IRM ; tous les chiens et leurs proprié- 360 (2009).

128



NEUROBIOLOGY

e 10.Kosmal, A. Organization of connections shaped by humanin”uence, o eringarare oppor-
underlying the processing of auditory informa- tunity to study convergent evolution: how have
tion in the dog. Prog. Neuropsychopharmacoltwo distantly related lineages ...humans and
Biol. Psychiatrg4, 825...854 (2000). canids... been able to develop functionally similar

e 11.Boros, Met al.Repetition enhancement neural mechanisms to communicate with one

to voice identities in the dog brainSci. Rep10, another? This question can only be addressed
3989 (2020). through comparative approaches that integrate

e 12.Balint, A., Szabo, A., Andics, A. & Gagsi, StTUcture, function, and behavior. -
M. Dog and human neural sensitivity to voiceli- Thanks to recent advances in non-invasive
keness : A comparative fMRI studfNeurolmage brain imaging ...particularly structural MRI, dif-
265, 119791 (2023). fusion MRI, and functional MRI... itis now “nally

e 13.Morvai, B., Boros, M., Ferrando, E., POssibletoexplore the dogesbrainataresolution

Magyari, L. & Andics, A. Comparative EEG comparable to that used in humans. These tools
reveals general and conspeci‘c vocalization senOP€N Up anew “eld of investigation: mapping the
sitivities in evolutionarily distant mammal spe- Prain networks involved in auditory perception,

cies.Neurolmag&17, 121355 (2025). understanding how they vary across individuals,
and explaining how domestication may have res-

haped connectivity and sensory systems in dogs.

It is within this scienti“c context that my
work, supported by the Fyssen Foundation, was
conducted. My project aimed to characterize the
organization of brain networks involved in voice
and language processing in doyj$o assess inter-
1. Why is the dog an essential model individual variability and asymmetries within
for studying human language? these networks, and to develop a comparative
approach with foxes from the Belyaev progr&m
in order to better understand the impact of
domestication on the doges brain.

e 14.Andics, A. Neural mechanisms for lexical
processing in dog§. Scienc€2016).

e 15.Johnson, P. Jet al.Stereotactic Cortical
Atlas of the Domestic Canine Brairsci. Repl0,
4781 (2020).

or tens of thousands of years, dogs
have shared our environment, our
behaviors, and a large part of our daily
livesl. Few species have evolved so) state of the art: Canine neuroscience
extensively under human in"uence, 544 auditory cognition.
and none has developed such a close social, cogni- . T
tive, and emotional relationship with humaris 2.1. Brain organization in dogs and early
This co-evolution, shaped by a long process of investigations of the auditory cortex.
domestication and successive selection pres- Neuroanatomical knowledge of the dog brain
sures, makes the dog a unique model for undershas long relied on histological studies and
tanding the neural bases of communication andmacroscopic descriptions derived from veteri-
social cognition. nary mediciné0, Only over the past decade have
Beyond its historical role as a human ally, the major advancesin brainimaging made it possible
dog possesses communication skills that are strit0 better characterize the structural and functio-
kingly close to our own: it recognizes worgdls hal organization of the canine cortex. Among
discriminates intonatiorf, interprets our ges- these regions, the auditory cortex occupies a
turesd, and spontaneously adapts its behavior in particular place: located in the temporal lobe, it
response to our signals. Dogs show sensitivity torepresents a key region for sound perception.
voice#, prosody, and languagé, makingthema  The “rst functional studies (using fMRI in
privileged modelfor exploring how a non-primate qwake dogs) revealed sensitivity of the auditory
brain can converge toward complex functionscortex to vocal sounds. Distinct activations have
typically considered human. been reported for voice identifid, sensitivity to
From a neurobiological perspective, the dogesconspeci“c vocalizations and human voidés!3
relevance goes far beyond its behavioral abilities prosody and lexical contet, as well as speech
Its brain has developed in a context strongly discrimination’. These “ndings support the
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hypothesis that dogs possess neural circuits3. Work conducted during the Fyssen
adapted for processing vocal signals produced byeriod: Overview

humans. The project funded by the Fyssen Foundation
2.2. Structural connectivity: A young but ~@imed to explore how the structure of the canine
promising field brain supports the processing of human voice

and language, and how this organization varies
X e across individuals, groups of dogs, and evolu-
understanding of the structural organization of qnary history. To address these questions,
brain networks in dogs remains limited. Di u- | applied an integrated approach combining
sion MRI tractography represents a particularly gy ctyral MRI, di usion MRI, and comparative
promising tool for mapping connectivity between analyses.

regions...anapproachthatis essential for unders-
tanding how information "ows through the brain . - .
Mapping the connectivity of the auditory cor-

and how di erent cortical areas interact. . - b
_ . tex in dogs by building an original database of
However, until recently, connectivity in the gtandardized connectivity matrices.
dog brain has been little explored. The lack of a Exploring inter-individual variability and

standardized methodological framework hasp ook asymmetries to understand the impact
made comparative analyses and the integrationy¢ gelection (between pre-modern dogs and
of structure-function relationships challenging. 1,qdern breeds) or training (service dogs that

One of the major challenges in the "eld is there- g ,ccessfully completed training versus service
fore the construction of large, coherent datasets joys that were disquali‘ed).

combined with robust atlases that enable reliable Developing a comparative perspective, inclu-

segmentation of regions of interes®. ding foxes from the experimental domestication
This is precisely the direction taken by the program, in order to link brain plasticity to

work | conducted during the Fyssen period: esta-human-driven selection pressures.

blishing a robust description of the structural  Together, these studies constitute one of the

connectivity of the canine auditory netwof «rst systematic characterizations of the auditory

using a large number of individuals drawn from connectivity network in dogs and provide new

In parallel with these functional advances, our

Three main axes structured this work:

diverse populations. insights into how domestication can shape neural
2.3. The dog as a model of convergent networks.
evolution. 3.1. Study 1: Structural connectivity of

The dog does not only o er the advantage of the canine auditory cortex using di [usion
being cooperative and trainable for awake fMRI; MRI.
it also represents an exceptional model for One ofthe mainobjectives of my projectwas to
studying convergent evolution. While primates provide a precise and reproducible description of
developed communicative abilities within an evo-he structural connections between the auditory
|uti0nary framework speci“c to their |ineage, cortex and the rest of the_canlne brain. To th!S
dogs evolved in a context Shaped by humansend, | assembled alarge di usion MR dataset_ln
Despite these very di erent evolutionary trajec- dogs (110 dogs, 16 di erent breeds) and applied
tories, their behaviors suggest that certain capa-a standardized protocol to characterize the ave-
cities ...such as sensitivity to the human voicef@ge connectivity observed at the group level.
reading emotional states, or learning verbal General methodology

signals... may have emerged through potentially 1, o4 acterize the connectivity of the audi-
convergent mechanisms. Testing this hypothesis, . hetwork in dogs, | used a population-based
is one of the central aims of this project. canine brain template combined with an atlas

This functional convergence raises a core queseomprising 49 regions of interest. From these
tion in evolutionary neuroscience: how can phy-regions, probabilistic tractography was used to
logenetically distant brains develop comparableextract connectivity between each pair of regions
neural solutions when faced with the same envi-and for each hemisphere, resulting in normalized
ronmental pressures? matrices that allow direct comparison of connec-
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Primary auditory cortex

Pseudosylvian sulcus

Figure 1: Average structural organization of auditory pathways in dogs. Image from Cordeau elrahging
Neuroscien¢®025.

tion strengths. More than two hundred indivi- Scientific impact
dual matrices were generated, ensuring a level Thjs study provides the “rst systematic map-

of methodological consistency that is rarely ping of distributed auditory networks in the dog
achieved in this “eld. and was published inmaging Neuroscience

Main findings It constitutes an essential foundation for all

This approach revealed a highly distributed SUbSequent analyses, particularly those addres-
organization of the auditory network. The audi- Sing variability, asymmetries, and comparative
tory cortex does not function as an isolated €volution.
module, but rather as a genuine hub connecting 3.2. Study 2: Inter-individual variability
frontal, temporal, premotor, motor, and somato- and asymmetries of auditory networks.
sensory regions (Figure 1). Among the strongest - agier establishing the average connectivity,

connections, robustlinks were observed betweeq then analyzed how these networks vary from
the temporal lobe and frontal regions involvedin 4 dog to another, and whether biological or

high-level cognitive processes; these connection§ya ioral factors explain part of this variability.
may support dogse ability to interpret human

language. Strong connections were alsoobserved The objective of this second study was to
between the temporal lobe and premotor regionsexamine inter-individual variability in auditory
involved in movement planning, which may faci- networks and, in particular, to assess the extent
litate dogse behavioral responses to humanto which these networks exhibit asymmetries
speech. Taken together, these “ndings convergdetween the two hemispheres. This involved
on the idea that, in dogs, sound processing ...angrecisely quantifying the asymmetry index (Al)

in particular the processing of the human voice.. for each connection, identifying connections
relies on distributed networks whose organi- showing the strongest "uctuating asymmetry
zation resembles that described in humans for(FA), and determining whether certain groups of
speech perception. dogs ...pre-modern dogs, modern breeds, service
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dogs that successfully completed training, orexperience primarily modify the mean or direc-
dogs that failed service training... exhibit distinc-tion of asymmetry, without altering the degree of
tive connectivity and/or asymmetry pro“les. inter-individual variability.

This analysis also aimed to explore the potential  Finally, a global analysis of cortical connecti-
in"uence of di erent types of selection, whether vity shows that dogse learning abilities can be
related to training or directly linked to human predicted from their brain networks. Dogs with

Interaction. higher learning capacities exhibit a speci‘c
General methodology connectivity pro“le, characterized by stronger

d4d h . h cortical connections in some areas and weaker
To address these questions, the asymmetnyyneg in others, whereas stronger connectivity

index was calculated for each dog and for eachys the medial geniculate body is associated with
network connection, allowing a direct measure-jo\ver learning capacity. This suggests that
ment of the magnitude of di erences between ihe apjlity to learn and respond to commands
the left and right hemispheres. The variability of depends more on "exible cortical circuit func-

these indices, assessed via their standard devigjon than on a strengthened primary auditory
tion, was used as a measure of "uctuating asympathyay.

metry ...an important indicator of the extent to
which networks di er across individuals. Group
comparisons were then performed usinDAl
contrasts and dedicated statistical tests to iden-
tify potential signatures speci“c to certain dog
populations. Finally, connections exhibiting the
highest asymmetries (corresponding to the top
5% most "uctuating connections) were extracted,SCientiﬁC impact
both for the entire sample and for each group

Taken together, these results indicate that
selection and training in"uence the asymmetry
of communication-related networks in comple-
mentary ways. They re”ect both evolutionary
pressures and the daily experiences of dogs in
their close relationship with humans.

studied. This study clearly demonstrates that indivi-
dual variability plays a fundamental role in the
Main findings dog brain, particularly in circuits involved in

Overall, our results showthathumanin’uence the perception and interpretation of the human
shapes the dog brain at two distinct levels. At the Voice. By mapping these asymmetries and their
evolutionary scale, arti“‘cial selection alters Stability across groups, it lays the groundwork
the organization of large-scale brain networks:for future analyses combining structure and
modern breeds exhibit more pronounced hemisfunction, and provides a robust framework for
pheric asymmetry, particu|ar|y in tempora| and qnderstandlng .hOW selection ...whether e.VOlu-
associative regions. This pattern is consistenttionary or training-related... can progressively
with selection pressures favoring the ability to shape the organization of auditory and social
process complex signals, cooperate, and respongetworks in dogs.

“nely to human cues. 3.3. Study 3: A comparative approach in
At the individual level, intensive training pro-  foxes: Toward an experimental unders-
duces more localized e ects. Service dogs, com- tanding of domestication.

pared with dogs that underwent the same trai- |n parallel with the work conducted in dogs, a
ning but were ultimately released from the third study was initiated within the Fyssen pro-
program, show speci‘c dierences in sensor-jectto explore the directimpact of domestication
imotor and premotor coupling, as well as a'on prain organization. This part of the project is
more pronounced leftward lateralization of a phased on foxes from the well-known program
tract involved in lexical comprehension. Thesejnitiated in the 1950s by Dmitri Belyaev, in which
changes suggest a specialization of circuits relagjstinct lineages were selected, generation after
ted to execution and motor control rather than a generation, for docility or aggressiveness toward
global reorganization of connectivity. humans (Figure 2). This model provides a unique

Importantly, individual variability in asym- opportunity to experimentally investigate how
metry ..."uctuating asymmetry... remains similarchanges in selection pressure can in”uence brain
across groups. This indicates that selection andnetworks and behavior.
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In this study, a complete set of di usion MRI, 4. General discussion: Neurobiological
T1, and T2 acquisitions was assembled for threeand evolutionary implications
groups of foxes («Tame,» «Aggressive,»and «Unse- , , , _
lected»), totaling thirty individuals. The main ~ Theworkconducted during this projectprovides
objective is to apply a GLM approach (Generalnéw insights into the organization of the canine
Linear Model), a statistical framework thatmodels brainand, more broadly, into how neural networks
relationships between brain measurements andevolve under human-driven pressures. One of
group variables, combined with permutation the major “ndings concerns the identi“cation

testing, to identify  _ of a distributed
brain regions and OFor science, the dog is not just a _  auditory network
connections that model, it is an evolutionary partner. O linking temporal
di erentiate these regions with fron-
lineages. tal, premotor,

This work will allow us to test the hypothesis motor, and somatosensory areas. This organiza-
that behavioral selection can remodel brain tjon goes far beyond the notion of a simple sensory
networks, particularly those involvedin auditory rejay: it reveals a system capable of integrating
perception, social interactions, and communica-;omplex information, which constitutes an essen-
tion. tial foundation for interspecies communication.

. Y " tance of individual variability. Each dog exhibits a
theless, this study represents an essential stenique connectivity signature and a distinct
toward understanding the mechanisms of pattern of interhemispheric organization, and
domestication: by comparing experimentally this "uctuating asymmetry remains remarkably
selected foxes with domesticated dogs, it willstable across groups, even when they dier in
ultimately be possible to determine whether role, breed, or type of training. In other words,
certain brain adaptations observed in dogsindividual diversity is a fundamental feature of
re"ect general principles of plasticity under the canine brain. Nevertheless, certain human
human in"uence. in"uences ...whether selection acting across gene-
rations or intensive training over the course of a
lifetime... can bias the average direction of speci“c
asymmetries, even if they do not alter the overall
level of variability. This pattern re”ects the dog
braines capacity for “ne-grained adaptation while
preserving a core of individual plasticity.

Our results therefore point to two complemen-
tary scales of in"uence.

At the individual level, intensive training
produces localized e ects, particularly in premo-
tor and sensorimotor couplings, as well as in the
lateralization of a tract involved in the com-
prehension of lexicon-like signals. These changes
suggest functional specialization related to
action execution, motor control, and the inter-
pretation of commands.

At the evolutionary level, arti“cial selection
appearsto progressively modify the organization
of entire networks, as illustrated by the die-
rences observed between modern and pre-mo-
dern dogs in temporal and associative regions.
Figure 2: Images of silver foxes from the Russiah These changes may result from repeated adjust-
Farm Fox Experiment, domesticated through ments across generations, favoring increased
human interaction. sensitivity to human signals.

=2 3
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In addition, our analyses show that the evolve through close interaction with humans
strength and organization of cortical connecti- and position the dog as a privileged model for
vity are strong predictors of a doges trainability. investigating domestication, interspecies com-
Dogs with higher learning capacities display amunication, and the mechanisms underlying
more "exible and integrated connectivity pro‘le, convergent evolution.
whereas stronger connectivity of the medial geni-
culate body is associated with lower training Acknowledgments
ability. This "nding suggests that successful lear- |y like to thank the Fyssen Foundation for
ning relies less on an enhanced primary auditory jis s,nnort in the realization of this project. | am
pathway than on the e ciency of corticalintegra- 4 ratefyl to Dr. Erin Hecht, who supervised me on
tion and control circuits. , ~this project and warmly welcomed me into her

Finally, the ongoing comparative study in |aboratory, the Evolutionary Neuroscience Labo-
foxes fromthe Belyaev program will add a uniqueratory in the Department of Evolutionary Biology
dimension to this work. By contrasting experi- at Harvard University; to my colleague Sophie
mental domestication in foxes with natural Barton, a PhD student, who carried out all MRI
domestication in dogs, it will become possible toacquisitions; to all the dogs and their owners who
identify general mechanisms through which yolunteered their time and commitment for the
behavioral selection reshapes sensory networkspehavioral testing and MRI scans; to the imaging
andto determine which features observedindogscenter sta ; and to the veterinarians involved.
re"ectuniversal principles and whichare species-Finally, and of course, | thank Lulu, my small
speci“c. scienti“c assistant, always there to inspire my

Taken together, these studies contribute tocanine research and to provide unwavering emo-
a deeper understanding of how animal brainstional support.
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Urolithine A : Une stratégie thérapeutique
potentielle contre I’'anxiété en ciblant
les déficits mitochondriaux

David MALLET
Chercheur Postdoctoral, EPFL, Lausanne, Suisse

Résumé

Les troubles anxieux chroniques sont associés a des altérations neurobiologiques persistantes
impliquant les circuits cortico-striataux. Des travaux récents suggerent que la dysfonction mitochon-
driale constitue un déterminant central de ces altérations. Nous avons étudié lee et de leurolithine A
(UA), un métabolite dérivé du microbiote intestinal connu pour stimuler la mitophagie, dans deux
modeéles précliniques deanxiété chez le rat. Leadministration chronique dsUA corrige sélectivement
les comportements anxieux, restaure les signatures métaboligues mitochondriales dans le noyau
accumbens et corrige les altérations synaptiques associées. Ces résultats identi“ent la régulation
mitochondriale comme un levier mécanistique majeur dans les états anxieux.

Mots-clés :
Anxiété, Mitochondries, Noyau accumbens, Mitophagie, Plasticité synaptique

Urolithin A : A Potential Therapeutic Strategy Against
Anxiety by Targeting Mitochondrial Deficits

Abstract

Chronic anxiety disorders are associated with persistent neurobiological alterations involving
cortico-striatal circuits. Converging evidence suggests that mitochondrial dysfunction represents a
central determinant of these alterations. We investigated the e ects of Urolithin A (UA), a gut
microbiota...derived metabolite known to stimulate mitophagy, in two preclinical rat models of
anxiety. Chronic UA administration selectively attenuated anxiety-like behaviors, restored mitochon-
drial metabolic signatures in the nucleus accumbens, and rescued associated synaptic alterations.
Together, these “ndings identify mitochondrial regulation as akey mechanistic leverin anxiety states.

Keywords:
Anxiety, Mitochondria, Nucleus accumbens, Mitophagy, Synaptic plasticity
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Mitochondries et vulnérabilité anxieuse dans di érents modéles animaux (13...16). En
particulier, une altération de la mitophagie peut
o -z entrainer lsaccumulation de mitochondries dys-
ggzrir:gﬁre S%r:gg;lr:m e%??ggg{ggtl: aue; fonctionnelles, compromettant la transmission
approcheg pharmacologiques ConVen_synaptique et la stabilité des réseaux neuronaux.
tionnelles (1...3). Siles modéles neurogefs observations suggerent qu-un de“cit de qua-
biologiques dominants“(')nt.historiquement privi- lité mitochondriale pourrait fragiliser les circuits
légié les déséquilibres monoaminergiques, udmpllques dans la regulation emotlo.nnelle.
corpus croissant de données indique que les L€ noyau accumbens (NAc) constitue un carre-
altérations métaboliques neuronales contribuentour essentiel des réseaux motivationnels eta ec-

de maniére déterminante aux états émotionnelstifs, (2931) Cette Strupture Stnatale |ntégre deS
dysfonctionnels (4...7). a érences glutamatergiques issues du cortex

réfrontal et de lIeshippocampe, ainsi que des

dépendantes de leur capacité bioéneraétiaue rojections dopaminergiques mésolimbiques. Les
p p 9€lqUEL e rones épineux moyens (MSNSs), qui en repré-

Leuractivite synaptique soutenue, la propagation goant 5 population majoritaire, jouent un role
des potentiels deaction et le maintien des gra-

dients ioniques exigent une production Constan,[ed(‘éterminantdans I-évalu_ation des contextes anxio-
deATP. Les mitochondries ne se contentent cepend®"eS &t dans |-adaptation co,mportemelnt,ale._ Des
dant pas deassurer cette production énergétique ravaux antérieurs ont montré queune altération

Elles réqulent éaalement lshoméostasie calci umitochondriale ciblée dans ces neurones sut a
. guient egalement 1t 9UShduire des comportements anxieux, établissant
intracellulaire, la signalisation redox, leapoptose

I . N : un lien causal entre dynamique mitochondriale et
et participent activement a la modulation de la régulation émotionnelle (17-19)
plasticité synaptique (8...12). '

La dynamique mitochondriale (processusE [eflcomportemental sélectif
régulé de fusion, “ssion etmitophagie) garantitle de I'urolithine A
maintien deun réseau mitochondrial fonctionnel.  Leurolithine A (UA), métabolite issu de la
Des perturbations de ces mécanismes ont étéransformation des ellagitanins alimentaires par
associées a des phénotypes anxieux et dépressifs microbiote intestinal, a suscité un intérét crois-

eanxiété pathologique représente une

Les neurones sont des cellules hautemenlg

N ] :

- 4

Modéle anxiété 1 Modéle anxiété 2 Modéle non anxieux
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Figure 1 : E Ceflde I'urolithine A sur les comportements anxieux et corrélation avec les concentra-
tions plasmatiques.

(A...C) Leadministration chronique d<UA réduit signi“cativement les comportements anxieux dans geux
modeles précliniques deanxiété.(B) Leamélioration comportementale est proportionnelle aux concentrations
plasmatiques d*UA, suggérant une relation dose...e et.(D) LeUA neinduit aucune modi“cation comporte-
mentale chez les animaux faiblement anxieux, indiquant une action correctrice spéci‘que des cirfuits
dysfonctionnels plutdt queun e et anxiolytique généralisé.
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Figure 2 : Restauration des signatures mitochondriales dans le noyau accumbens apreés traitement
par urolithine A.
(A) Schémade lsapproche transcriptomique arésolution unicellulaire réalisée dans le noyau accumbensNAc).
(B) Les neurones épineux moyens (MSNs) des animaux anxieux présentent une dérégulation coordonnée de
plusieurs voies mitochondriales impliquées dans la production deénergie, la biogenése et la mitophagie.
Le traitement par UA normalise ces signatures transcriptionnelles (rectangle gris).(C) Les pro“ls
mitochondriaux des animaux traités convergent vers ceux des animaux non anxieux. Cette restauration
concerne un ensemble intégré de processus bioénergétiques, suggérant une amélioration globple de
lshoméostasie mitochondriale.

sant en raison de sa capacité a stimuler la mito-hyperréactivité au stress) leadministration chro-
phagie et a améliorer la qualité mitochondriale nique deUA pendant huit semaines induit une
(20...26). Des études cliniques ont par ailleurséduction robuste des comportements anxieux.
demontré sa bonne tolérance et son innocuité| es animaux traités présentent une augmentation
chez Ishumain (27,28), ce qui en fait un candidatdu temps passé dans les zones anxiogénes des
thérapeutique particulierement attractif. di érents paradigmes comportementaux et une
Dans deux modéles complémentaires deanxiétéiminution de la latence deexploration deobjets
élevée (leun reposant sur une variation naturellenouveaux, traduisant une réduction de [évite-
de trait, lsautre sur une sélection génétique pour ment anxieux (Figure 1A-C). De plus, cette réduc-
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tion du niveau deanxiété est corrélée au niveau Parmices altérations, la voie de la mitophagie
d*UA dans le sang (Figure 1B). Leactivité locomoapparait particulierement a ectée. Cette pertur-
trice globale demeure inchangée, excluantun e etbation suggere une accumulation de mitochon-
stimulant non spéci“que. dries dysfonctionnelles susceptible dealtérer
i o . durablement la transmission synaptique. LeUA
Fait part|CUI|erement notabl.e, [sUA n'altere normalise ces dérégulations (Figure ZB) et
pas le comportement des animaux faiblement.analyse par regroupement fonctionnel des
anxieux (Figure 1D). Cette spéci“cité suggeregenes mitochondriaux révéle que les prols
que son action ne correspond pas a un e etyranscriptionnels des animaux traités par UA
anxiolytique genéralise, mals plutdt a une Nor-convergent vers ceux des animaux non anxieusx,
malisation de circuits préalablement dysfonc-indiquant une restauration systémique de lsho-
tionnels. Cette propriété distingue I*UA des méostasie mitochondriale (Figure 2C).

gpgégg%%i%?e?gfgﬁﬁfjé S?rggﬁegacuon peut. Cette normalisation ne se limite pas a une voie

: isolée, mais concerne un ensemble coordonné de
processus bioénergétiques et de régulation qua-
litative, renforcant lsidée que IsUA agit sur lsinté-
grité globale du réseau mitochondrial.

Normalisation des signatures
mitochondriales dans le noyau accumbens

A“n deidenti“er les mécanismes cellulaires
sous-jacents, une analyse transcriptomique &ouplage mitochondrie—synapse :
résolution unicellulaire a été réalisée dans le NAcrestauration structurale et fonctionnelle
(Figure 2A). Les MSNs des animaux anxieux Les altérations mitochondriales observées
présentent une dysrégulation coordonnée dechez les animaux anxieux seaccompagnent de
multiples voies mitochondriales, incluant les modi“cations structurales et fonctionnelles des
programmes de biogenése mitochondriale, laviSNs (Figure 3). Une altération de la transmis-
phosphorylation oxydative, le cycle de lsacidesion excitatrice miniature (Figure 3A) ainsi
tricarboxylique et les voies de surveillance et dequeune réduction de la taille des dendrite et de

recyclage mitochondrial (Figure 2B). la densité des épines dendritiques est observée
A D1-MSNs B — c D1-MSNs
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Figure 3 : Couplage mitochondrie—synapse : restauration structurale et fonctionnelle des neurones
du noyau accumbens.

(A) Enregistrements représentatifs des courants synaptiques excitateurs miniatures dans les neuiones
épineux moyens du noyau accumbens. Les animaux anxieux présentent une altération de la transmjssion
excitatrice, traduisant une diminution de lse cacité synaptique. Le traitement chronique par urolithine|A
rétablit des parameétres électrophysiologiques comparables a ceux observés chez les animaux non anxieux.
(B) Analyse morphologique de la complexité dendritique, accompagnée deimages représentatives des
arborisations neuronales. (C) Quanti“cation de la densité des épines dendritiques. Une diminution du nombre

deépines est observée chez les animaux anxieux, indiquant une perte de synapses excitatrices. Le traifement
par urolithine A restaure la densité deépines vers des niveaux comparables a ceux des animaux non arnxieux,
consolidant le lien entre qualité mitochondriale et plasticité synaptique.
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Li Z, etal. (2024) : Urolithin A improves Alzhei-  pjtochondrial dynamics , encompassing the
meres disease cognition and restores mitophagyjghtly regulated processes of fusion, “ssion, and
and lysosomal functions.Alzheimers Dememmitophagy , ensure the preservation of a func-
20:4212...4233. tional mitochondrial network. Disruptions of
e Jiménez-Loygorri JI, Viedma-Poyatos A.,these mechanisms have been associated with
GOmez-Sintes R, Boya P (2024) : Urolithinanxiety- and depression-like phenotypes in
A promotes p62-dependent lysophagy to prevenseveral animal models (13...16). In particular,
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impaired mitophagy may lead to the accumula-mitophagy and enhance mitochondrial quality
tion of dysfunctional mitochondria, thereby com- (20...26). Clinical investigations have demonstra-
promising synaptic transmission and desta-ted its safety and tolerability in humans (27,28),
bilizing neuronal networks. Such alterations supportingits potential as atherapeutic candidate.

suggest that de‘cits in mitochondrial quality 1, o complementary models of heightened
control may weaken circuits involved in émotio- yyiety , one based on natural trait variation and
nal regulation. the other on genetic selection for stress hyper-

The nucleus accumbens (NAC) represents gesponsiveness,, chronic UA administration over
key node within motivational and aective €ight weeks produced a robust reduction in
networks (29...31). This striatal structure inte-anxiety-like behaviors. Treated animals exhibited
grates glutamatergic inputs from the prefrontal mcreased explora_tlon of anxiogenic zones across
cortex and hippocampus with mesolimbic dopabehavioral paradigms and reduced latency to
minergic projections. Medium spiny neurons investigate novel objects, re’ecting diminished
(MSNSs), the principal neuronal population of the avoidance behavior (Figure 1A...C). Moreover, the
NAc, play a central role in evaluating anxiogenic magnitude of behavioral improvement correlated
contexts and shaping behavioral adaptation. PreWwith circulating UA concentrations (Figure 1B).
vious studies have demonstrated that targetedOverall locomotor activity remained unchanged,
mitochondrial alterations in these neurons are €xcluding nonspeci“c stimulant e ects.
su cient to induce anxiety-like behaviors, esta-  |mportantly, UA did not modify behavior in
blishing a causal link between mitochondrial jow-anxiety animals (Figure 1D). This absence of
dynamics and emotional regulation (17...19). e ectindicates that UA does not act as a genera-

. . . lized anxiolytic agent, but rather exerts a correc-
Selective Behavioral E [edts of Urolithin A ;¢ in”uenge ongcircuits that are functionally

Urolithin A (UA), a metabolite generated dysregulated. Such state-dependent speci“city
through the transformation of dietary ellagitan- distinguishes UA from classical anxiolytics,
nins by the gut microbiota, has attracted increa- whose actions may be accompanied by undesi-
sing attention due to its capacity to stimulate rable side e ects.

Modéle anxiété 1 Modéle anxiété 2 Modéle non anxieux
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Figure 1: E[ledt of Urolithin A on Anxiety-Like Behaviors and Correlation With Plasma
Concentrations

(A...C) Chronic UA administration signi“cantly reduces anxiety-like behaviors in two preclinical mode|s of
anxiety.

(B) Behavioral improvement scales with plasma UA concentrations, suggesting adose...response relatipnship.

(D) UA does not alter behavior in low-anxiety animals, indicating a selective corrective action on dysfunctjonal
circuits rather than a generalized anxiolytic e ect.
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Restoration of Mitochondrial Signatures cycle, and mitochondrial surveillance and recy-
in the Nucleus Accumbens cling (Figure 2B).

To elucidate the cellular mechanisms under- Among these alterations, mitophagy-related
lying these behavioral e ects, single-nucleuspathways appeared particularly disrupted. Such
transcriptomic analyses were conducted inimpairment suggests the accumulation of dysfunc-
the NAc (Figure 2A). MSNs from anxious ani- tional mitochondria capable of persistently alte-
mals displayed coordinated dysregulation ofring synaptic transmission. UA treatment norma-
multiple mitochondrial pathways, including lized these dysregulated pathways (Figure 2B), and
programs related to mitochondrial biogenesis, functional clustering of mitochondrial genes revea-
oxidative phosphorylation, the tricarboxylic acid led that transcriptional pro“les in UA-treated ani-

A Tissue collection Homogenization  Nuclei isolation Single nucleus capture Sequencing
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NAc, bilateral i) . ;
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Figure 2: Restoration of Mitochondrial Signatures in the Nucleus Accumbens Following Urolithin
A Treatment

(A) Schematic representation of the single-nucleus transcriptomic approach performed in the nucleus
accumbens (NAc).(B) MSNs from anxious animals show coordinated dysregulation of mitochondrial
pathways involved in energy production, biogenesis, and mitophagy. UA treatment normalizes these
transcriptional signatures (grey rectangle).(C) Mitochondrial pro“les of treated animals converge toward

those of non-anxious controls, re”ecting systemic restoration of mitochondrial homeostasis.
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mals converged toward those ofnon-anxious controls, UA treatment restored dendritic complexity
consistent with a restoration of mitochondrial and normalized the frequency of excitatory synaptic
homeostasis (Figure 2C). currents. This recovery suggests that improve-

This normalization extended beyond a singlements in mitochondrial quality translate into func-
pathway and involved a coordinated set oftionalrestoration of glutamatergic circuits (Figure 3).

bioenergetic and o . _ In addition, reinsta-
qualltY-ContrfolprO- Orhese findings support an integrative tement of Mfn2
CeSSGS_, rein OI‘CIng H H H H H ex ressi(m ,a ke
the notion that UA model in whlch mltochor_ldrlal dysfunction mitl% Chono“rialfusioyn
acts on the overall compromises the capacity of NAc neurons rotein. previous|
integrity of the to sustain efficient synaptic transmission, ﬁn "Cmeﬂinanxiety
mitochondrial ot : ; plicat y
network thereby facilitating the behavioral expression regulation (17,18) ,
Mitochondria—  Of anxiety. Pharmacological stimulation furthersupportsthe
Synapse of mitophagy appears sufficient to reverse g?el‘(;hat mitochon-
Coupling : these alterations, positioning mitochondria naldynamics repre-
Structural . i sent a nodal mecha-
i as a critical interface between cellular ism linki llu-
and Functional ) : . ISM linking Cceflu
Restoration metabolism and emotional regulation. O lar metabolism to

Mitochondrial synaptic plasticity.
alterations observed in anxious animals were Toward a Mechanistic Approach to Anxiety
accompanied by structural and functional modi“- Disorders
cations in MSNs (Figure 3). Impaired miniature ~ Beyond anxiety, these data contribute to
excitatory transmission (Figure 3A), together a broader conceptualization of psychiatric
with reduced dendritic size and decreased dendridisorders as conditions partially rooted in
tic spine density (Figure 3B...C), indicated dimi-neuronal bioenergetic disturbances. Targe-

nished synaptic e ciency. ting mitochondrial dynamics may thus repre-
A D1-MSNs B | e — =g O D1-MSNs
L T L D1-MSNs | . AT # AR |
M o ! .. )Q );\ ‘ M
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Figure 3: Mitochondria—Synapse Coupling : Structural and Functional Restoration of Nucleus
Accumbens Neurons

(A) Representative recordings of miniature excitatory synaptic currents in medium spiny neurons of|the
nucleus accumbens. Anxious animals display impaired excitatory transmission, re”ecting reduced synaptic
e ciency. Chronic UA treatment restores electrophysiological parameters comparable to those observed in
non-anxious animals. (B) Morphological analysis of dendritic complexity, accompanied by representative
images of neuronal arborization. (C) Quanti“cation of dendritic spine density. A reduction in spine numper
is observed in anxious animals, indicating loss of excitatory synapses. UA treatment restores spine dgnsity
toward levels observed in non-anxious animals, reinforcing the link between mitochondrial quality [and
synaptic plasticity.
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Résumé

Cette étude traite des productions techniques du Middle Stone Age deAfrique australe & partir de
l~analyse deun ensemble lithique de I*Howiesons Poort sur le site de Diepkloof Rockshelter (Western
Cape, Afrique du Sud). L+étude techno-typologique des industries lithiques de 4 unités archéologiques
datés de la “n de I*OIS 5 met en évidence des stratégies de sélection et de transformation des roches a
grain “n par le traitement thermique et par la taille, dans leobjectif de produire des outils a bords
tranchants et des microlithes a bord abattu. Ces résultats viennent souligner leapparition précoce de
traditions techniques bien maitrisées dans la fabrication et lsusage de lames en silcréte, préludant a leur
développement durant les phases classiques de lsHowiesons Poort. La recherche des facteurs et des
mécanismes liés a ces évolutions techniques retrace une longue dynamique de transmission des
technologies lithiques sur matériaux a grain “n au cours du Middle Stone Age, démontrant lsexistence
de solutions adaptatives continues par les groupes de chasseurs-cueilleurs-collecteurs de larégion du Cap.

Mots-clés :
Middle Stone Age, Afrique du Sud, industrie lithiqgue, Howiesons Poort.

Technical Traditions and Innovation in the Middle Stone Age
of Southern Africa : The Early Howiesons Poort Lithic
Assemblages from Diepkloof Rockshelter, Western Cape
(South Africa).

Abstract

This study examines technological patterns in the southern African Middle Stone Age through
analysis of a lithic assemblage attributed to the Howiesons Poort at Diepkloof Rockshelter (Western
Cape, South Africa). A techno-typological analysis of the lithic industry from four stratigraphic units,
dated to the end of the MIS 5, reveals strategies for the selection and transformation of “ne-grained
raw materials, notably through heat treatment and reduction sequences. These processes were
directed toward the production of tools as well as backed pieces. The results highlight the early
emergence of advanced technical traditions associated with the production and use of elongated
blanks in “ne-grained rocks, predating their more widespread development during the subsequent
phases of the Howiesons Poort. Furthermore, the investigation of the factors and mechanisms
underlying these technological developments emphasizes a long-term trajectory in the transmission
of lithic technologies on “ne-grained raw materials throughout the Middle Stone Age, thereby
demonstrating the persistence of adaptive strategies among homo sapiens groups in the Cape region.

Keywords:
Middle Stone Age, South Africa, Lithic industry, Howiesons Poort.
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Introduction raisonne avec ce foisonnement culturel et marque
es sociétés humaines du Middle Stonel*€Xplosion classique de ces innovations. Ce tech-
Age (MSA) dsAfrique australe se carac-nocomplexe occupe une plaqe heuristique pour le
térisent entre 120 et 30 ka BP, par MSA, parce queil documente a partir de nombreux
lsexplosion de comportements tech-Sites lsessor de nouvelles expressions techniques
niques et symboliques intégrés au et symboliques (Texier et al., 2010). Au regard de

répertoire des premiershomo sapienéMeillars lsindustrie lithique, ces traditions sont caractéri-
& Stringer, 1989 : Klein, 1995 ; McBrearty, & sées par un débitage de lames pour la production

Brooks, 2000). Ces changements progressif§l€ SUPPOrts d-outils géométriques a bord abattu
dans la culture matérielle seobservent graduellepalr retouche abrupte, destinés a étre emmanches.

O : S o Ce courant technique, qui seinteégre au sein des
Efer:imug[ (if &%ngi Oag%/ '[rgr\?é?;tgﬂisdl-%es fofnndi érentes innovations de culture matérielle des
q 1+0IS 5, met leaccent sur leadoption de nouvelles

plexite comportementale au sein des pop”"'f‘t'onsstratégies deacquisition des matieres premiéres a
humaines. Ces innovations sont caractérisés pa

leusage courant de matiéres premiéeres siliceusergrain 'n a longue distance, indiguant une plani'-
usage HUeres p . : ation des besoins et des dynamiques deéchange
a grain “n dans la fabrication deoutils, le traite-

entre groupes humains.

ment thermique de ces matériaux, lsapplica- Si [*Howi P . h .
tion de la technique de la pression, le recours & _. >' l*Howiesons Poort constitue une phase ico-

lsindustrie osseuse, la fabrication deadhésifs pourique du MSA africain, il demeure néanmoins

leemmanchement des outils, le développementd@".econntj dans ses péergeresl exfpressmnsoitech-
technologies de projectiles, leutilisation crois-"N'qU€S. La Sequence ae Liepkioot a permis docu-

sant de ocreroge, a perforaton des coqul TSI efase sncerne (Eary i) o
lages comme éléments deornementation et | Y q

AT A : Porraz et al.,, 2013 ; Igreja & Porraz, 2013;
répétition de symboles abstraits parlagravure (e.- . : : o '

; . ; Tribolo et al., 2013), dont les caractéres tech-
g. Henshilwoodetal., 2002 ; Henshilwood, 2012). iques sont reconn)us également sur deautres

Les moteurs de ces changements, percus a tra{s]ites comme a Pinnacle Point 5-6 (Jacobs et al.,

\(farr? gfvsengg'g;ensa%?i%ﬂlg\slasépnoougvrzl:)%sidmggertedné 025). Aujourdehui, ce sont les sites ple la région
facteurs deémergence multiples. Latransmission u Cap qui documentent ces premieres expres-
i sions technigues, queon reconnait plus tardive-

culturelle par e et cumulatif constitue un scéna- ment, succédant aux traditions Still Bay dans

rio explicatif permettant de demontrer la di u- deautres régions. Sur le modéle de la séquence de

sion de ces nouveaux traits culturels (DeErrico . . ; < i
& Collagé, 2018), qui se traduisent de maniéreD'epKIOOf’ l*"Howiesons Poort se décline en plu

di : sieurs phases et couvre prés de 50 ka. Si ce
iversi“ée et non synchrones en Ajnque du Sud hasage introduit plus de nuance dans la chro-
gg;agér:? cl)\:ltggleh'?ss fg?}(;tgurseldéeg;esrgsir;(t:g i% ologie, il est aujourdehui révélateur deune com-

P ! app 91€3lexité régionale, mettant lsaccent sur lsarythmie
deadaptation en réponse a de nouveaux besoin es phénomeénes culturels durant le MSA
intégrant des parametres environnementaux et a4 et Porraz, 2015). A ce titre, les travaux
sociétaux, notamment marqués par des milieux ; ’

; o B actuels portant sur la chronologie et les rythmes
favorables et une interconnectivité plus forte des du changement dans les traditions techniques du
groupes humains durant cette période.

MSA, signalent des évolutions progressives sous
Les changements techniques évoqués sonforme régionalisée au sud du continent africain.
particulierement documentés durant le MSA Par ailleurs, si ce technocomplexe constitue une
deAfrique du Sud atravers lestechnocomplexes dwnité de classi“cation archéologique composée
Still Bay (SB) et de lsHowiesons Poort (HP), quide traits culturels similaires reconnus en dia-
constituent le creuset deinnovation de ces nou<hronie, le degré deshomogénéité technique au
velles pratiques (Henshilwood, 2012). Alors quesein de ce techno-complexe et, par extension,
de nouvelles traditions techniques se développentlsévolution culturelle au sein des groupes
dés OIS 5 en Afrique du Sud, le technocomplexénumains est régulierement mis a lsépreuve. En
de lsHowiesons Poort, qui se développe entralé“nitive, évaluer les rythmes du changement
environ 105 ka et 50 ka BP (Tribolo et al., 2013),dans les innovations techniques et la diversité
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destraditions de l*Howiesons Poort comparé auxdans l«objectif de dé“nir des lignes de forces dans
autres traditions techniques du MSA comme lelsémergence de la complexité comportementale
Still Bay, demeure un des enjeux actuels de leet des schémas universels de transmission cultu-
recherche. relle sur la longue durée.

Leetude des ensembles lithiques de I*Early\jatériel et méthodes
Howiesons Poort du site de Diepkloof Rock Shel- i e s .
ter (Western Cape, Afrique du Sud ; “g. 1) per- Les enseAmbIes lithiques étudiés au _dgpart de
metdealimenter ces problématiques, dans l-obje¢elte enquéte correspondent aux unites de la
tif de documenter les premiéres occurrencesPhase Early HP fouillées sur 4 (unité Kegan,
de ces traditions techniques et les mécanisme&erry, Kenny, Kate, Julia, Jess) a travers les

sous-jacents a leur évolution. Diepkloof est undl€POts du MSA qui constituent |a majeure partie

séquence princeps, qui par son ampleur et |gdu remplissage de l-abri. Leindividualisation de

qualité de son enregistrement, documente [aC€S unités vis a vis des niveaux sous-jacents de

majeure partie du MSA deAfrique du Sud de tradition lithique du Still Bay, a pieces bifaciales
OIS 5 a +OIS 3 (Texier et al., 2010 : Parkington(Unité Larry), estbasé sur la présence d-un chan-
etal., 2013 : Porraz etal., 2013). Le site fouillé de9€MeNt technique dans les schémas de fabrica-

maniére continue ces 20 derniéres années, a livrdiOn de lcoutillage. Ces €léments sont également
des ensembles mobiliers exceptionnels dont de@SSCCIEs a la présence d-ceufs d-autruche gravés
ceufs deautruche gravés (Texier et al., 2013), quians |es unités les plus récentes (Texier et al.,
démontrent la richesse du mobilier archéolo- 015’)' _Unel_orl1|_erenuat|on dans les modes de
gique et une excellente conservation des vestige®roduction lithique est aussi e ectuee vis-a-vis
Le terme « Early Howiesons Poort », re"ate un des niveaux sus-jacents, dont un niveau inter-

anel deinnovations techniques préalablementli¢diaire présente une chaine opératoire de
ipdenti“é au sein de I-Howiegons lgoort dans dedebltage spéci“‘que (unité MSA-Jack). Les autres

nombreux sites mais reconnu chronologique-ﬁgf]teTr?(lee?ngsgmeefam;[ﬁ;?:?ﬁﬁemgﬁérgfﬂ(‘pé[e'
ment plus t6t a Diepkloof. Ces changements tech-

nigues dans la fabrication de lsoutillage lithique grain‘n associée a des outils lithiques classiques

apparaissent autour de 105 et 95 ka BP, é\traversde I-Howiesons Poort tels que des coches et des

les unités Kerry et Kenny (Tribolo et al., 2013). mICI’C,)|ItheS a dos. . " _

Le second modele chronologique proposé par L*€tude de 6694 pieces lithiques issues de
Jacobs et al. (Jacobs et al., 2008 ; Jacobs & unités stratigraphiques (Kerry, Kenny, Kate,
Roberts, 2017) etlargement utilisé par une partie Julia) & intégre un diagnostic taphonomique por-
de la communauté scienti“que, date ces occurl@nt sur la reconnaissance d-etats d-alteration
rences entre 65 et 70 ka BP. Malgré ces limites dSUr 12 surface des pieces, postérieurs a leutilisa-
cadre radiométrique, Diepkloof estaujourdshuile 10N €t I-abandon des objets sur le site. Les don-
site le plus approprié pour traiter cette émer- N€€S géoarchéologiques portant sur l-€tude des
gence précoce, étant donné lsampleur et la préc@€POts sédimentaires signalent des niveaux
sion des enregistrements archéologiques tout aifcheologiques fortement anthropisés (Miller et
long de la séquence, qui inclut plusieurs niveauwd!» 2013), révélant une succession de nappes de

MSA montrant des discontinuités techniques. VEStiges qui resulte deactivites humaines mul-
tiples, caractérisées par un fort impact des acti-

Leétude technologique des industries de pierrevités de combustion, provoquées par lsoccupation
taillée issue des ensembles de I*Early HP a pemu lsabandon du site. De multiples remontages de
mis : (1) de comprendre la teneur des évolutionspieces lithiques e ectués au sein des unités étu-
techniques et mesurer leur succession vis-a-vidiées viennent renforcer un constat dshomogeé-
deautres ensembles au sein du méme site néité de ces dépdts. Un tri macroscopique des
(2) proposer une dé“nition des premieres tradi- matiéres premiéres a permis de documenter les
tions techniques lithiques de lsHowiesons Poort.stratégies de sélection etde provenance surle site
(3) En“n, ces résultats permettent de mesurer depuis une spectre régional a local. Leanalyse
lsimportance des changements a travers legechnologique des objets a été réalisée a partir de
dynamiques dsinnovation et de comportementméthodes classiques deétude des ensembles
techniques des groupes MSA deAfrique du Sudlithiques inspirée de IsEcole de technologie fran-
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Figure 1 - Carte montrant la localisation du site et les autres sites de l*Howiesoons Poort mentionnés
le texte ; photo du site de Diepkloof RS (photo P.-A. Beauvais)..
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caise, et largement appliquée dans les contextesible basée sur la signature géochimique liée aux
sud-africains (Soriano et al., 2007). Leétudemilieux encaissants, notamment dans la région
technologique des modes de fabrication de lsoutildu Cap (Webb et Nash, 2020).

lage a €té complétée par une reconnaissance des p, classement macroscopique de cette catégo-
proxys du traitement thermique sur les silcretes, je ge matériaux a permis de distinguer les
en suivant une methode d-observation des etatgjicrates par leur composante clastique : trois
de surface antérieurs et postérieurs a la chau e aiériaux connus correspondent & uooarse-
(Schmidt et al., 2015 ; Delagnes et al., 2016).  grainedsilcréte collecté a proximité du site dans
Résultats le secteur de Redelingh'uys\ (environ 10 km au
.. . . L sud), unmedium-grainesilcrete issu des forma-
Origine et sélection des matiéres pre-  qng granitiques de la zone Saldhana-Velddrif
mieres lithiques. ] (30-40 km au sud-ouest) et deme-grained
~ Les matieres premieres SONP'QSSGGS en foncsijlcrétes depuis les sources de Hop“eld-Piketberg
tion de leur provenance et l-€loignement des(20 & 50 km au sud-est). Lége-grainedsilcrétes
sources par rapport au site : ces approvisionnéprovenant de sources autour de Hop“eld-Piket-
ments correspondent a une collecte immeédiateperg, et potentiellement deautres sources péri-
réalisée a méme le site ou dans les environs, ghériques (Clanwilliam, Cederberg) constitue
échelle IOcale,QUSQU:a 10km de dlstance), aln%_uus de 80% de ce groupe de matériaux. La pro-
que des matériaux a grain “n de provenanceportion de silcrétes au sein des ensembles
régionale, collectés dans un perimetre allant demontre des stratégies deacquisition ciblées sur
10 é. 50 k||0métres dU site. Les matél’laux CO”eC'deS matériaux ayant des propriétés adéquates
tés localement, majoritaires dans les 4 unités,pour lsusage de tranchants. La circulation de ces
correspondent a des quartzites issus de l~encaignatériaux a longue distance (plus de 10 km)
sant (Table Mountain Group) sous la forme detgmoigne vraisemblablement deune circulation
blocs tabulaires et de plaquettes (16 %). Degtendue des groupes humains sur les lieux
galets de quartz sont également disponibles dangie collecte impliquant potentiellement des

les alluvions et les conglomérats a proximité dugchanges au sein des mémes espaces dsacquisi-
site et sont utilisés plus ou moins intensément jgn

selon les unités (31%). On distingue plusieurs __ : e
autres matériaux & grain “n, notamment des Transformation des matériaux agrainfin.
cherts présents en faible quantité (moins de 1%) Le traitement thermique du silcréte est consi-
et des cornéennes collectés sous forme de galetdré comme une innovation technique qui aug-
dans des dépobts dealluvions anciennes (moinsnente considérablement les propriétés méca-
de 5%). Les matériaux a grain “n de prove-niques du matériau pendant la taille et a lsusage
nance régionale correspondent a une variété dgBrown et al., 2009). Ce procédé fait partie des
silcretes pédogeéniques (environ 48%), héritégvolutions techniques observées durant OIS
de silici“cations deanciens sols, associés &b en Afrique du Sud, notamment a Diepkloof
des pro‘ls de typeduricrust(Nash et al., 2013). autourde 100 kaBP (unité du Pre-StillBay Lynn ;
Les sources de silcréte en Afrique du Sud sontPorraz et al., 2021), et reconnus dans plusieurs
réparties deest en ouest, au sud de la Cape Foldites attribués au Still Bay et a l*"Howiesons Poort
Belt, et largement exploités du Middle au Late (Delagnes et al., 2016). Ce procédé intentionnel
Stone Age. lIs témoignent de di érentes compo-est visible sur la quasi-majorité des piéces en
sitions clastiques et minéralogiques qui sontsilcrete, notamment a partir des di érences
dépendantes de leur formation initiale (Summer-observées selon la rugosité des surfaces taillées
“eld, 1981 ; Roberts, 2003). Alors que de nom-avant la chau e, comparées aux nouvelles sur-
breuses études ont permis de démontrer la diverfaces crées par des enlévements apres exposition
sité des sources et des contextes de formationsthermique. Deautres criteres observés sur la sur-
les études de provenance sur le matériel archédface des piéces permettent de con“rmer cette
logique sont limitées par la di culté a caractéri- opération : il seagit de dépots de résidus noirs liés
ser etidenti“er ces di érentes sources en raison au contactdes braises durantlachau e, recoupés
de leur forte homogénéité. Toutefois, des étudegpar des enlévements, ainsi que des fractures
récentes plaident pour une di érenciation pos- thermiques provoquées par les "uctuations de
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température pendantlachau e, ellesaussirecou- Schémas de production lithique.
pees par des enlevements (Schmidt etal., 2013 yne segmentation technique a travers des pro-
2015). cédés de fabrication di érenciés entre catégories
La lecture de ces proxys montre queenvironde matériaux (quartzite, quartz, silcrete, cor-
90% des piéces des unités Kerry et Kenny ont étéiéenne) apparait au sein des 5 unités. Deux types
traitées thermiquement. Leensemble de ces résulde techniques de taille intervenant a di érents
tats indique que les blocs de silcréte faisaientmoments de la chaine opératoire sontobservées:
systématiquement Isobjet deun traitement ther-percussion directe de typieee hanekt percussion
mique, utilisant une technique de chau e en bipolaire sur enclume.

foyer ouvert, comme le signale la présence de Les quartzites sont essentiellement débités a
résidus de combustion et le taux de fragmentada percussion directe dure, selon des modalités
tion thermique au sein des ensembles (“g. 2)unipolaires ou centripétes, livrant des éclats
(Delagnes et al., 2016). La présence de surfacesourts ou allongés a talon épais. Une partie de
antérieures au traitement thermique, qui ces éclats semble destinée a usage (présence de
contrastent avec les surfaces résultant deun débiretouches), mais lareconnaissance de stigmates
tage postérieur a la chau e, est observée largediés a leusage est di cile sur ce type de matériau
ment sur les produits et les supports de débitage.et lsaltération thermique de ces objets est fré-
Ces éléments démontrent une préparation desguente. Deux principaux schémas de production
blocs avant débitage renforgcant le caracteresontidenti“és sur galets de quartz. Le premier
intentionnel de ce procédé de transformation desconcerne un débitage en percussion directe
matériaux. mené de maniére centripete ou unidirection-

3cm

e ——

rh
K_ glaihif!

Figure 2 - Lames en matériaux a grain “n, ensemble Early HP de Diepklodfa 6 ... lames en silcréte.
2 ...lame encornéennget 6 ... en jaune, surfaces liées au traitement thermique (enlévements avant chpu e
et résidus de combustion), photos et dessins P.-A. B.
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Figure 3 - Industrie lithique de lsensemble Early HP de Diepklodf... HP core, nucléus en silcréte a débitage
laminaire unidirectionnel.2 ... Lames en silcrét8. ... nucléus sur tranche deéclat en silcréte produisant ges
lamelles.4 ... nucléus a débitage bipolaire sur enclume sur quastz. piece esquillée en silcréte (photog et
remontages P.-A. B.).

nelle, produisant des éclats courts, parfois allon-ment liée a lsentame des galets, produisant des
gés. Le second procede deune percussion bipéclats courts.

laire sur enclume quilivre des éclats “ns, parfois | o groupe degne-grainedsilcrétes est princi-
repris en piéce intermédiaire en percussion palement versé dans la production de lames.
posee (piece esquillée, “g. 3). Les éclats issus dgn premier schéma opératoire concerne la pro-
cesdeuxsc_hemastechnlquessontparf0|s retoluction de lames par percussion directe sur
chés marginalement ou rarement tronques.nucléus a débitage unidirectionnel (“g. 3). Parmi
Concernant la cornéenne, les schémas opéraa diversité des types de nucléus produisant des
toires sont tournés vers une production unipo- supports de lames et deéclats, une catégorie de
laire deéléments lamino-lamellaires associée ieces rappelle les normes de débitage observées
des cas de percussion sur enclume, potentiellesur le site de Klasies River et visibles sous le
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terme « HP core » dans plusieurs sites de lsHowidlamelles ou éclats, réalisées en partie distale. En
sons Poort (Wurz, 2013 ; Villa et al., 2010). La dé“nitive, lsobtention de tranchants sur di é-
particularité de ce type de débitage réside dangents supports tant en quartz queen silcréte est
lexploitation de la surface la plus large duune intention premiére au sein de lsensemble.
nucléus a partir deun plan de frappe incliné et Parallelement, la fréquence importante des cas-
deune gestion des convexités latérales et longisures enregistrées sur les produits (éléments
tudinales, a“n de produire des piéces largesretouchés et non) interroge sur lsorigine de ces
et allongées, deépaisseur moindre, a délinéatioréléments (débitage, usage, taphonomie ?). Une
réguliére des bords et faible courbure de pro*| €tude plus précise des surfaces de cassure ados-
(“g. 2). La production de telles piéces nécessitesée a des référentiels expérimentaux pourrait
un entretien récurrent des convexités sur les permettre deapprofondir cet aspect.

nucléus et des gestes de préparation des détache- Leattention se porte naturellement sur la pré-
ments (abrasion des talons, préparation des corsence de microlithes a dos abattu par troncature,
niches), réalisé a la percussion directe tendrequi sont majoritairement en silcrete (“g. 4).
exercée marginalement (Soriano et al., 2007)La majorité de ces microlithes sur lames
Deautres types de nucléus a partir deéclats ou desont fragmentés et sont des troncatures obliques.
fragments produits par la fracturation ther- Les exemplaires complets de ces pieces corres-
migue correspondent a un débitage mené sur lgpondent a une double troncature oblique créant
longueur ou lsépaisseur des supports, livrant desdeux extrémités, opposée a un bord tranchant.
produits allongés et étroits. On observe une forteQuand on considére lsensemble des outils retou-
réduction des volumes au cours du débitage et l&£hés, il apparait clair qusun des objectifs dépend
présence deun débitage deéclat, voire micro-lamegles propriétés fonctionnelles des bords a travers
laire, aprés réorientation du débitage. En“n, une di érentsregistres deactivitéstels que ladecoupe
seconde modalité de production utilisant la per-(lgreja et Porraz, 2013). L.aménagement du dos

cussion bipolaire sur enclume est aussi observégur les microlithes est une opération destinée a
sur ce type de matériaux. l,emmanchement, procédé mis en évidence surle

. iy N site a partir de résidus deadhésifs (Charrié-
Dlver3|t-e de l'outillage. Duhaut et al., 2013). Le croisement des don-

De maniere générale, les lames et les eclatpées technologiques et tracéologiques permet
sont peu transformes par la retouche (6 % dedeapprofondir ces aspects, notamment en ce qui
leensemble et 13% des piéces en silcréte). Ogoncerne la diversité fonctionnelle et les straté-
distingue plusieurs categories deoutils transfor-gies deemmanchement. En dé“nitive, la présence
més sur tout type de matériaux. Les outils inter- de ces solutions techniques représente une inno-
médiaires ou pieces esquillées en quartz, silcreteation signi“cative qui facilite le développement
ou cornéenne correspondent a des fragmentsie toolkits interchangeables.
de<éclats et de lames utilisés en percussion posée. . .
Ce type deutilisation est documenté par desPIscussion
facettes deusures quitémoignentde leécrasement |«étude des ensembles lithiques de lEarly HP
des bords par contact avec le percuteur et laa Diepkloof permet de mettre lsaccent sur des
matiére travaillée. La seconde catégorie dsoutilssimilarités dans les modes de production lithique
correspond a des outils dit formels, a un ouentre des ensembles contemporains ou posté-
plusieurs bords retouches (“g. 4). La majorité derieurs, rattachés a leHowiesons Poort (Rose
ces pieces sont des lames a retouche, direct€ottage, Sibudhu), mais également des di é-
ou inverse, marginale, irréguliere et partielle. rences au sein deune méme phase (Early HP), et
Une partie de ces outils correspondent a desentre plusieurs phases au sein du méme site de
retouches partielles sous forme de coches owiepkloof. Les di érences qui seobserve au sein
denticulés. Par ailleurs, des petits éclats issusde laméme phase de lEarly HP a Diepkloof entre
des derniéres séquences de production sonles unités Kerry-Kenny et Kate-Julia, sont mar-
parfois “nement retouchés accidentellement quées par l~augmentation des ressources locales
et témoignent deun usage et/ou deun potentiel (quartz, quarzite) et la présence dsun débitage de
ravivage des tranchants. La troisiéme catégorietype discoide sur quartzite (Porraz et al., 2013).
deoutil correspond a des troncatures sur lames,Ces variations observées au sein deun méme site
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oudistale 6 a9 armatures ados atroncature obliqu&.a 6 - photos et dessins P-ABet 8 ; dessins M. Grene

Figure 4 ... Outils retouchés en silcretd ... lame atroncature a 5 ... éclats et lamelles a retouche latérale
in Porraz et al., 2013.
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ou a l«égard de sites contemporains ne doiventdsAfrique du Sud, que représentent aujourdehui
pas étre considérées comme les variations deunées traditions lithiques de lsHowiesons Poort a
norme culturelle pré-existante mais comme unlséchelle chronologique et spatiale ? En quoi ces
réservoir de solutions techniques utilisées detraditions tracent un lien de continuité avec les
maniére équivoque dans la fabrication de lsoutilinnovations techniques du Middle Stone Age et
lage. Le changement dans la frequence deutilisaen quoi elles seen distinguent ? Cette derniére
tion des matériaux locaux (quartz) peut égalequestion améne une ré’exion générale sur
ment re”éter une variation dans les stratégies lsapport de ces traditions techniques au réper-
deacquisition des matériaux et de déplacementsoire cognitif et comportemental des populations
des groupes humains. humaines a cette période.

Les similitudes entre IsEarly HP de Diepkloof  Sur la base des résultats obtenus a Diepkloof,
et des sites attribués a lsHowiesons Poort corresleHowiesons Poort dénote des comportements
pondent a la transformation des silcrétes par le techniques nouveaux qui apparaissent durant
traitement thermique et aux schémas de pro-I*OIS 5. Ces traditions lithiques correspondent a
duction de lames sur des matériaux a grain “n. la sélection et & la transformation des matériaux
Ces traditions de sélection et transformation a grain “n, investis dans la production deoutils
des roches a grain “n peuvent étre interpré- retouchés a bords tranchants, dont des micro-
tées comme des normes technologiques stabldghes a dos. Le point de départ de ce phé-

qui émergent a nomeéne technique
Diepkloof et per- . .. - i est la production
durent comme des OCes traditions de sZlections et delamesetlatrans-
solutions univer- transformation des roches " grain fin formation par le

traitement ther-

sellesdansletemps, . . > >
peuvent etre interprZtZes comme des migue des 100 ka

a travers des acti-

vités domestiques NOrmes technologiques stables qui BP. Cependant, la
etcynégetiques. Tel Zmergent = Diepkloof et perdurent vraie révolution
estlecasdesmicro- comme des solutions universelles dans technique qui
lithes a dos, emblé- ~ . seopére durant
matiques  de le temps, travers_ _des activitZs lsEarly HP a
lsHowiesons Poort, domestiques et cynZgZtiques. @) Diepkloofestlamai-
qui représentent trise des savoir-
une innovation faire techniques de

conceptuelle reproduite etmodi“ée dans saformetransformation des silcréete par la taille et le

et potentiellement dans son usage a Diepkloof eflétachementsoignés des lames. Cette innova-
ailleurs. Des changements dans la morphologidion margue une apparition précoce vis-a-vis des
de ces objets, comme le passage de bi-troncatur@sltres sites classiques de IsHowiesons Poort.
a des dos convexe de type croissant, sont notanf="aPoutissement de cette optimisation techni-

ment observés entre l*Early HP et lsIntermediate ggf :S;t:;aggpgﬂt'ggsdg ess(t)ilrlljggné (?-eer;erao;ncchhee-
HP de Diepkloof (Porraz et al., 2013). Par aII'ment de microlithes (Porraz, 2010). Ainsi la

leurs, les schémas de productions surdes nucléugy nihase de ces changements techniques pro-
de type Klasies semble perdurer comme uneyressifs seexprime a partir de lEarly HP a
solutiontechnique universelle dans plusieurs sitesDiepkloof a travers la maitrise deoutils compo-
de |*OIS 4 et 5 a“n deoptimiser la production de sites etinterchangeables (IgrejaetPorraz, 2013).
lames sur des matériaux a grain “n, chau és ou Par ailleurs, comparé a la fréquence élevée
non. Ceest le cas a Diepkloof dans les phases dér€léments retouchés dans les ensembles de
lsIntermediate HP, mais aussi a Klipdrift ou & l*Intermediate HP, la faible présence de ces

Montagu Cave (Delagnes et al., Watson et al.€léments dans I-Early HP a Diepkloof souligne
2023). une phase de maturité technique dans la pro-

o , . duction deoutils sur lames jusquea lsadoption
Considérant les multiples cas d+étude au-delgécurrente de la retouche a dos abattu, lar-
de la séquence de Diepkloof qui documentent cegement répandue dans les phases récentes de

traditions techniques a travers di érents sites l*Howiesons Poort.
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En remettant en perspective leorigine de cesde ma ré”exion. Il meest agréable de remercier
évolutions technigues et leur dépendance vis-deensemble des personnes ayant permis etaccom-
vis des stratégies de sélection des matériaux gagné l-étude du matériel de Diepkloof, et en
grain “n, la région du Cap o re le milieu favo- particulier L. Hutten et lsensemble des membres
rable a lsévolution de ces comportements techdu département deArchéologie de lsUniversité de
niques et a leur distribution a plus large échelle Cape Town.
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e Villa, P., Soriano, S., Teyssandier, N., & pointto adaptive strategies developed in response

Wurz, S. (2010). The Howiesons Poortand MSAq hew demands, incorporating both environmen-

IllatKlasies River main site, Cave 1Alournal of {5 and social parameters, notably characterized

Archaeological Science, 8B0...55. by an increased interconnectedness among
e Watson, S. E., Dogandzic, T., Zhang, Phuman groups during this period.

Steele, T. E., & Zwyns N. (2023). Small tool  Technical changes during the South African
production in the Howiesons Poort: a view from yiqgle Stone Age are more speci“cally expressed
Montagu Cave, South Africazania : Archaeolo- through the emblematic technocomplexes of the
gical Research in Africa, 68, 538...575. Still Bay (SB) and the Howiesons Poort (HP),
e Webb, J. A., & Nash, D. J. (2020). Reasseswhich constitute a crucible of innovation for
sing southern African silcrete geochemistry : these new practices (Henshilwood, 2012). While
Implications for silcrete origin and sourcing of new technical traditions emerge during the MIS
silcrete artefacts.Earth Surface Processes and in South Africa, the Howiesons Poort techno-
Landforms, 4§13), 3396...3413. complex,developing between approximately
e Wurz, S. (2013). Technological trends in the 105 ka and 50 ka BP and disappearing at the
Middle Stone Age of South Africa between MIS transition between MIS 4 and 3 (Tribolo et al.,

7 and MIS 3.Current Anthropology, 54S305... 2013) resonates with this cultural "orescence
S3109. and marks the classic expression of these inno-

vations. This technocomplex holds a heuristic
. position within the Middle Stone Age, as it docu-
Introduction ments the proliferation of these technical and
uman societies of the Middle Stone symbolic expressions across numerous sites
Age (MSA) in southern Africa, (Texieretal.,2010).Fromalithic perspective,the
between 120 and 30 ka BP, are cha-Howiesons Poort tradition is characterised by a
racterized by the emergence of tech-blade production aimed at producing blanks for
nical and symbolic behaviours inte- geometric tools with abruptretouch, intended for
grated into the set of culturalinnovations of early hafting. This technological tradition, which
Homo sapiens. These gradual transformations informs part of the broader innovations in material
material culture appear progressively, albeit in a culture from the MIS 5 onwards, highlights the
non-linear (arrhythmic) manner, from the MIS adoption of nhew strategies for the long-distance
5 onward in South Africa, and are indicative of procurement of “ne-grained raw materials, indi-
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cating planning of needs as well as exchangerovides exceptionally well-preserved artefact
dynamics between human groups. assemblages, notably including engraved ostrich

Although the Howiesons Poort constitutes an €99shells (Texier et al., 2013). The Early HP
iconic phase of the African MSA, its earliest refers to a set of innovations that emerged early

technical expressions remain poorly understood.In Diepkloof chronology compared to other clas-
The Diepkloof sequence (Western Cape) doctﬁ_lgHOWleso_ns Poort sites. Technical changes in
ments a early transitional phase (Early HP) ithic reduction and tool fabrication occur as
between the Still Bay and the classic Howiesong 2!y asaround 105kaand 95kawithinthe Kerry

Poort (Porraz et al., 2013; Igreja & Porraz, 2013; 2Nd_Kate stratigraphic units (Tribolo et al.,
Tribolo etal., 2013), whose technicalcharacteris—2013)' A second chronological model, proposed

tics are also identi“able at other sites such as by Z. Jacobs and colleagues (Jacobs et al., 2008,

; : Jacobs & Roberts, 2017) and currently used
Pinnacle Point 5-6 (Jacobs et al., 2025). At preg ™ 0" jioratire dates)these occur?/ences
sent, sites in the Cape region provide the Primary around 70 and 65 ka BP. Despite the limita-
evidence for these early technical expressionsyjq o of \yrrent radiometric dating frameworks,
which appear later in other regions, succeeding

, o : Diepkloof remains the most appropriate site
the Still Bay traditions. Following the model of for riJnvestigating this early emgr%er?ce, given

L . . $he breadth and resolution of its archaeological
subdivided into several phases spanning nearly.oco . The site o ers a particularly well-docu-
50 ka. While this phasing introduces greater menteq stratigraphic sequence that spans mul-
nuance into the chronology, it now reveals ayjple MSA phases, allowing for detailed observa-

strong regional complexity, highlighting the non- 4, of cultural and technological change through
linear and asynchronous nature of cultural phe-tjme.

nomena during the MSA (Conard & Porraz, i L
2015). In this regard, current research on the The technological study of the Early HP lithic
chronology and tempo of change in MSA techni-2ssemblages reveals the nature of technical deve-
cal traditions points to gradual, regionally di e- '0Pments and allows their succession to be traced
rentiated developments in southern Africa. In relation to other assemblages within the site
Moreover, although this technocomplex consti-(1)- It also helps to de“ne the emergence of the
tutes a classi“catory unit bringing together simi- Howiesons Poort lithic technological tradition
lar cultural traits identi“ed across multiple sites (2)- These results further highlight the signi*-
in a diachronic framework, its degree of internal €@nce of change through dynamics of innovation
homogeneity,and, by extension, the patterns of @nd the technical behaviours of South African
cultural evolution among human groups,has MSA societies (3), with the aim of identifying
been repeatedly questioned. Ultimately, assesma]orI trends '3 Ehe emergence of befhavllourall
sing the tempo of change in technical innovations COMPIEXity and long-term patterns of cultura
through the Howiesons Poort traditions, in com- ransmission.

parison with other MSA technical traditions such naterial and methods.

as the Still Bay, is still a key focus of 0ngoing g |ithic assemblages comprise four of the six
research. stratigraphic units (SUs Kegan, Kerry, Kenny,
The study of the Early HP lithic assemblagesKate, Julia, Jess) attributed to the Early HP
from Diepkloof Rockshelter inthe Western Cape phase, excavated across an area of 4 within
(Fig. 1) contributes to addressing these questhe MSA sequence. The di erentiation of these
tions, with the aim of documenting the earliest units from the underlying Still Bay lithic tradi-
occurrences of these traditions and the under-tion (SU Larry), notably characterized by bifacial
lying mechanisms of their evolution. Diepkloof production, shows a marked shift in lithic pro-
represents a key sequence which, due to its scalduction systems. Early HP layers are also asso-
and the quality of its archaeological record, docu-ciated with engraved ostrich eggshells in the
ments most of the MSA of South Africa, from more recent units. A further distinction is made
MIS 5to MIS 3 (Texier etal., 2010; Parkington et with respect to the overlying levels, among which
al., 2013; Porraz et al., 2013). The site, conti-anintermediate unit(SUMSA-Jack)is de“ned by
nuously excavated over the past twenty yearsan independent "ake reduction. The remaining
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Figure 1 - Map showing the location of the site as well as the major Howiesons Poort sites mentioned ip the
text; Diepkloof Rockshelter (photo P.-A. B.).
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assemblages, referred to as Intermediate andrange of pedogenic silcretesT{48%), derived
Late HP, are characterized by a laminar compo<from the silici“cation of ancient soils and asso-
nent and include typical Howiesons Poort lithic ciated with duricrust formations (Nash et al.,
tool types such as notches and backed pieces. TH#013). Silcrete sources in South Africa are dis-
analysis of 6694 lithic artefacts from four Early tributed along an east...west axis south of the
HP SUs included a taphonomic assessment oCape Fold Belt and were widely exploited from
post-depositional surface alterations occurringthe Middle to the Late Stone Age. These mate-
after their discard at the site. Geoarchaeologicalrials display variable clastic and mineralogical
evidence from sedimentary deposits indicatescompositions, re”ecting di erences in their for-

strongly anthropized levels, re"ecting repeated mation processes (Summer“eld, 1981; Roberts,
seasonal occupation episodes and associated acfio03). Despite the demonstrated diversity of
vities within dwelling spaces, such as intensivesilcrete sources and formation contexts, prove-
combustion features linked to site use and abannance studies of archaeological assemblages
donment. Extensive lithic re“tting within the remain constrained by the di culty of discrimi-
units further supports this interpretation, con“r- npating between sources due to their relative
ming the overallintegrity and homogeneity of the homogeneity. Recent work, however, highlights
deposits. A macroscopic classi‘cation of rawthe potential for di erentiation based on geoche-
materials was undertaken to document selectionmjca| signatures linked to host environments,
and procurement strategies at the site. The particylarly in the Cape region (Webb et Nash,
technological analysis of the artefacts follows50>0) Macroscopic classi“cation distinguishes
established approaches in lithic studies derivediyreg silcrete types based on clastic composition
from the French technological tradition, widely (pqrraz et al., 2013): a coarse-grained silcrete

applied in South African contexts (Soriano etal,, ¢qjiected near the site in the Redelinghuys area

2007). This technological analysis of reduction ¢ 1o km to the south), amedium-grained silcrete
sequences is complemented by the examlnatloéj ’

. . erived from likely granitic formations in the
of heat-treatment proxies on silcrete, based onggiganha...Velddrif zone (30...40 km to the south-
the identi“cation of distinct surfaces before and west), and a “ne-grained silcrete sourced from

after heating (Schmidt et al., 2015; Delagnes ety,o yonveld. . Piketberg area (20...50 km to the

al., 2016). south-east). Fine-grained silcretes, potentially
Results also derived from other peripheral areas (e.g.,
Provenance and selection of raw mate- Clanwilliam, Cederberg), account for more than

rials 80% of this material group. The predominance of

' . i _ “ne-grained silcrete within the assemblages indi-

Raw materials from the four stratigraphic cates targeted procurement strategies focused
units (Sus Kerry, Kenny, Kate, Julia) are classi- on raw materials with suitable properties for
‘ed by provenance, distinguishing between pjade production. The acquisition of these raw

immediate procurement in the site vicinity, local materials over distances exceeding 10 km likely
procurement from sources within 10 km, and re"ects wide-ranging mobility patterns, poten-
regional procurement from sources located|ly involving circulation between procurement

between 10 and approximately 50 km. Locallyp|aces in the landscape and, possibly, exchange

consist primarily of quartzites derived from the . . .
surrounding bedrock (Table Mountain Super lransformation of fine-grained raw mate-
Group), occurring as tabular nodules and slabs  "als:

(16%). Quartz pebbles are also available in nearby Silcrete heat treatment emerged as a techno-
alluvial deposits and conglomerates and arelogical innovation in the South African MSA
exploited to varying degrees across the unitsrecord, signi“cantly enhancing the mechanical
(31%). Several other “ne-grained materials areproperties of the raw material for knapping and
present in smaller quantities, including chert subsequent tool use (Brown et al., 2009). This
(S1%) and hornfels $5%), both collected as technological process forms part of major inno-
pebbles from ancient alluvial deposits. Regio~ations duringthe MIS 5, documented as early as
nally sourced “ne-grained materials consist of a T100 ka at Diepkloof (Pre-Still Bay SU Lynn;
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Porraz et al., 2021), and widely observed within(Delagnes et al., 2016). The presence of pre-
Still Bay and Howiesons Poort sites in the Capeheating surfaces combined with post-heating

region (Delagnes et al., 2016). Visual heat-treatremovals is widely observed on blanks, "akes,

ment proxies, including changes in surfaceand blades. These features indicate an initial

roughness on scar surfaces before and after heastage of blank reduction and support the inten-

ting, indicate the widespread application of this tionality of the process.

technique to silcrete. Additional evidence The reduction sequence.

'nCIE[‘detS thﬁCk’ Lar-llkg r¢3|er]1est_resuIt|ng fhom Various reduction sequences across several
contact with embers during healing, as Well as .,y material types (quartzite, quartz, hornfels,

heat-induced fracture later cross-cut by Subsiicrete) highlight a technical segmentation wit-
sequent removal§,aIIsupportlnglntentlonal heat hin the units. Two main knapping techniques,
treatment (Schmidt et al., 2013; 2015). occurring at various stages of the reduction
Evidence from heating proxies shows that, onsequence are identi“ed: freehand percussion and
average, 90% of the pieces from SUs Kerry andipolar "aking using an anvil. Quartzites were
Kenny were heated. These results indicate thatprimarily knapped using hard-hammer direct
silcrete blanks were systematically heat-treatedpercussion, following an unidirectional or centri-
prior to knapping, likely using an above-ground petal manner, producing short to elongated
technique, as suggested by the presence of teniakes with thick platforms. Some of these "akes
pering residues and the number of scars exhibi-appear to have been used (as indicated by the
ting heat-induced fracturing (Fig. 2),proxies presence of retouch), although their identi“ca-
commonly associated with this techniquetion remains somewhat dicult, and thermal

Figure 2 ... Blades on “ne-grained raw materials, Early HP assemblage of DiepKl@o® ... Blade on silcrete.
2 ... Blade on Hornfelg;and 6 ... in yellow, heating proxies (pre-heating scars and tenpering residue), photos
and drawings P.-A. B.
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Figure 3 ... Lithic industry of the Early HP assemblage of Diepklabf... HP core, unidirectional blade core
on silcrete;2 ... silcrete blades$, ... core on edge producing bladelets;. core on quartz using bipolar anyi
percussion5 ... splinters on silcrete (photos et re“ts P.-A. B.).

alteration is frequent. Two main reduction ported percussion (splintered pieces; Fig. 3).
sequences have been identi“ed for quartzFlakes produced by these two technical schemes
pebbles. The “rst involves direct percussion car-are occasionally marginally retouched or, more
ried out in a centripetal or unidirectional man- rarely, truncated. As for hornfels, reduction
ner, producing short "akes, sometimes elonga-sequences are oriented toward the unipolar pro-
ted. The second relies on bipolar "aking on an duction of laminar products, alongside instances
anvil, yielding thin "akes, sometimes sub- of anvil percussion, potentially related to the
sequently reused as intermediate pieces in supinitial opening of pebbles, producing short "akes.
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Fine-grained silcrete is primarily used to pro- "akes from the “nal stages of production are
duce elongated blanks for tool manufacture, fol-likely incidentally retouched, suggesting use
lowing various core morphologies. One strategyand/or edge sharpening. The third category of
involves unidirectional core reduction on a "at tools corresponds to truncations on blades, bla-
knapping surface (Fig. 3). This type of core cor-delets, or "akes, located mainly onthe distal part.
responds to a standardized reduction methodOverall, the production of sharp edges on dif-
de“nedinthe Howiesons Poortcontext of Klasies ferent blanks, both in quartz and silcrete,
River and widely observed at HP sites (Wurz, appears to be a primary objective of the assem-
2013; Villa et al., 2010). This method utilizes anblage. At the same time, the high frequency of
angulated striking platform and exploits the fractures recorded on both retouched and unre-
widest part of the core, structured by lateral and touched products raises questions regarding
longitudinal convexities. The speci“city of this their origin (knapping, use, or taphonomic pro-
reduction system lies in the exploitation of core cesses?). A more detailed analysis of fracture
surfaces across their maximum width and length surfaces, supported by experimental reference
to produce broad, elongated blanks of reducedeollections, would help to further clarify this
thickness, characterized by regular edge delinealSSUe€.
tion and low curvature (Fig. 2). The productionof ~ The assemblage is characterized by the pre-
such pieces depends on the preparation of thesence of backed and truncated microliths, predo-
core convexities and on controlled detachmentminantly made of silcrete (Fig. 4). Most of these
gestures (platform abrasion and platform prepa-blade-based microliths are fragmented and cor-
ration), carried out using soft direct percussion respond to oblique truncations. When complete,
and applied marginally (Soriano et al., 2007). these pieces consist of double oblique truncations
Other core types, derived from "akes or frag- that create two tips and a sharp cutting edge.
ments produced by thermal fracturing, indicate When the entire assemblage of retouched tools is
reduction along either the length or thickness of considered, it becomes clear that one of the main
the core, resulting in elongated and narrow pro- designs relates to the functional properties of the
ducts. A strong reduction in core volume is obser-edges, particularly inrelation to cutting activities
ved during the knapping sequence, as well aglgreja et Porraz, 2013). Backing on microliths is
"ake and even microblade production following @ modi“cation intended for hafting, a process

core reorientation. Finally, a second reduction €videnced at the site through the presence of
method using bipolar anvil percussion is alsoadhesive residues (Charrié-Duhaut et al., 2013).

observed for this type of material. The integration of technological and use-wear
Diverse tool assemblage analyses allows for a more detailed understan-
: ding of these aspects, particularly regarding
Blades and "akes exhibit a low rate of trans- functional diversity and hafting strategies. Ulti-
formation by retouch (6% of the assemblage andnately, the presence of these technical solutions
13% of the silcrete pieces). Several categories akpresents a signi“cant innovation that facilita-
retouched tools can be distinguished across alted the development of interchangeable toolkits.
raw material types. Intermediary tools, or splin- .
tered pieces, in quartz, silcrete, or hornfels, cor-Discussion
respond to fragments of "akes and blades used The study ofthe Early HP lithic assemblages at
with anvil percussion. This is evidenced by use-Diepkloof highlights similarities in lithic produc-
wear facets indicating of edge crushing resulting tion systems between contemporaneous or later
from contact with the hammerstone and/or assemblages attributed to the Howiesons Poort
the worked material. The second category of(Rose Cottage, Sibudu), as well as di erences
tools corresponds to formal tools, characterizedboth within the same phase (Early HP) and
by one or more retouched edges, includingbetween di erent phases at Diepkloof site. The
truncations and notches (“g. 4). Most of these variability observed within the Early HP phase at
pieces are blades, and retouch,whether direct or Diepkloof between the Kenny-Kerry and Julia-
inverse,ismarginal, irregular, and partial. Some Jess units is marked by an increased use of locall
of these tools exhibit partial retouch in the form raw materials (quartz, quartzite) and the pre-
of notches or denticulations. In addition, small sence of discoidal reduction on quartzite (Porraz
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Figure 4 ... Retouched tools on silcrete:.. Truncated blad&;to 5 ... "akes and blades with a distal or later
retouch on the edge$ to 9 backed microliths with oblique truncationd; to 6 ... drawings and photos P-A
7 et 8; drawings M. Grenet in Porraz et al., 2013.
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et al., 2013). These variations observed within aand spatial scales? To what extent do these tra-
single site, as well as in relation to contempora-ditions re”ect continuity with earlier Middle
neous sites, should not be interpreted as deviaStone Agetechnologicalinnovations, and inwhat
tions from a pre-existing cultural norm, but ways do they dier from them? This question
rather as a repertoire of technical solutions further raises a broader re”ection on the contri-
variably mobilized in the production of lithic bution of these technical traditions to the cogni-
toolkits. Changes in the frequency of use of localtive and behavioural repertoire adflomo sapiens
raw materials (quartz) may also re”ect shifts in populations during this period.

mobility strategies andinthe procurement of raw Based on the results obtained at Diepkloof, the

materials by human groups. Howiesons Poort re”ects the emergence of new
Similarities between Diepkloof Early HP assem-technical behaviours during MIS 5. These lithic
blage and sites attributed to the Howiesons Poorttraditions involve the selection and transforma-
include the extensive heat treatment of silcrete tion of “ne-grained raw materials, used in the
and blade production strategies targeting “ne- production of retouched tools with sharp edges,
grained raw materials. The selection and trans-including backed microliths. The starting point
formation of “ne-grained raw materials can be of this technical phenomenon lies in blade pro-
understood as stable technological normsduction and the use of heat treatment from as
emerging at Diepkloof and persisting through early asT 100 ka BP (Porraz et al., 2021). Howe-
time as generalized solutions, articulated ver, the major technical shift observed during the
across domestic and hunting activities. This is Early HP at Diepkloof is the mastery of technical

especially appa- know-howrelatedto
rent in backed - . . the working of
microliths, emble- O The _selectlon and transformat|on of silcrete through
matic ofthe Howie- fine-grained raw materials can be controlled knap-
fggrse SPeCr’]?gb (‘;‘ﬂgg understood as stable technological norms ping ;ggﬁ&% care-
tual innovation emergmg_ at Diepkloof gnd perS|_st|ng blades. This inno-
later reproduced through time as generalized solutions, vation represents
gn?h n]jodl“ed IO? articulated across domestic and hunting an early OCCCljJr-
(0] orm and, FCNE rence compared to
potentially, func- activities. O otherclassic Howie-
tion at Diepkloof sons Poort sites.

and other sites. Changes in the morphology ofThe culmination of this technical optimisation is
these objects, such as the transition from bi-the developmentof backing retouch as a solution,
truncations to convex, crescent-shaped backeéhtended for the hafting of microliths (Porraz,
edges, are notably observed between the Early HR010). Thus, the synthesis of these gradual tech-
and the Intermediate HP at Diepkloof (Porraz et nical changes is expressed from the Early HP at
al., 2013). Furthermore, production schemes basediepkloof through the control of composite and
onKlasies-type cores appearto persistas abroadlynterchangeable tools (Igreja and Porraz, 2013).
distributed technological solution across multiple Moreover, compared to the high frequency of
MIS 4 and MIS 5 sites, aimed at optimizing the retouched elementsinthe Intermediate HP assem-
production of elongated blanks on “ne-grained blages, the low occurrence of such elementsinthe
raw materials, whether heat-treated or not. Thisis Early HP at Diepkloof highlights a phase of tech-
the case at Diepkloof during the Intermediate HP nical maturation in blade tool production, prece-
phases, as well as at Klipdrift and Montagu Caveding the recurrent adoption of backing retouch,
(Delagnes et al., Watson et al., 2023). which becomes widespread in the later phases of

Considering multiple case studies beyond thethe Howiesons Poort.

Diepkloof sequence that document these techni- By recontextualizing the origins of these tech-
cal traditions across di erent sites in southern nological developments and their reliance on
Africa, what do the lithic traditions of the Howie- “ne-grained raw material selection strategies,
sons Poort represent today at both chronologicalthe Cape region emerges as a key setting for the
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development of these technological behavioremergence in the Cape region highlights the
and their subsequent wider distribution across regionalization of adaptive processes and tech-
southern Africa. This interpretation is grounded nological change. Finally, the development and
in the regiones position within the Winter Rain- persistence ofthese innovations re”ectthe cogni-
fall Zone and the local availability of “ne-grained tive capacities of their producers, both in their
silcrete, whose sources are geographically resability to transform mineral resources and in the
tricted to this area. The early emergence of thesetransmission links among individuals. These
lithic traditions in a favorable context of raw networks, strengthened by population intercon-
material avalaibility supports the hypothesis of nectivity, facilitated the long-term maintenance
an autochthonous, regionally bounded trajectoryof these technical solutions.

for Howiesons Poort innovations. These strate-

gies of raw material selection are shaped byAcknowledgments

sustained engagements with the environment, This paper synthesizes research conducted
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Repenser la consommation de ressources
animales chez les premiers hominines
a partir des traces d’utilisation
des outils lithiques

Aline GALLAND
Ingénieure de Recherche, UMR 5199 PACEA Université de Bordeaux

Résumé

Les premiers outils en pierre produits par les hominines marquent le début de la Préhistoire il y
a 3 millions deannées en Afrique orientale. Cette innovation dans les comportements techniques
humains est communément expliquée par le besoin deacquérir une quantité plus importante de
ressources animales. Cette hypothese repose sur Isidenti“cation, a la surface des vestiges osseux,
de marques provoquées intentionnellement par des outils lithiques. Cependant, lsanalyse directe des
stigmates présents a la surface des outils nea été que peu développée pour ces périodes anciennes.
Ce travail vise donc a réévaluer le paradigme initial de lsimportance du régime carné des premiers
tailleurs de pierre, a partir des analyses tracéologiques des outillages lithiques issus des gorges
deOlduvai (Tanzanie). La complexité des comportements des premiers hominines est démontrée
par lsidenti“cation deactivités diverses, révélant des comportements plus complexes que la seule
exploitation de ressources animales.

Mots-clés :
Paléolithique ancien, Afrique orientale, Analyse fonctionnelle, Outillage lithique, Olduvai

Rethinking animal resource consumption among early
hominins through use- wear analyses of stone tools

Abstract

The earliest stone tools produced by hominins mark the beginning of Prehistory around 3 million
years ago in eastern Africa. This major innovation in human technical behavior is commonly
explained as a response to the need to acquire greater amounts of animal resources. This hypothesis
is largely based on the identi“cation of intentional marks on the surfaces of faunal remains. However,
direct analysis of use-wear traces on the stone tools themselves has been only minimally developed
for these early periods. This study therefore aims to reassess the initial paradigm regarding the
importance of carnivory among the earliest stone-tool makers, drawing on use-wear analyses of lithic
assemblages from Olduvai Gorge (Tanzania). The results indicate a diversity of activities, revealing
behavioral complexity extending beyond the exclusive exploitation of animal resources.

Keywords:
Early Stone Age, Eastern Africa, Use-wear analysis, Stone tools, Olduvai

167



PALEONTOLOGIE / ARCHEOLOGIE

Introduction Les gorges d’Olduvai (Tanzanie) :

es hominines anciens se distinguent € Site HWKEE, dernier témoin

des autres primates, non seulement des activités d’Homo habilis .

par des traits anatomiques distincts, Les gorges deOlduvai en Tanzanie (Fig. 1)

mais par la production et lsusage occupent une place centrale pour comprendre

systématique deoutils en pierre. Les I*évolution des comportements de prédation.
sites archéologiques de la préhistoire ancienneElles formentune séquence de référence presque
conservent les restes de ces industries en pierrecontinue sur deux millions deannées, au sein de
associés a des vestiges osseux de faune plus daquelle les sites archéologiques et outillages
moins fragmentés. Ceestcette fragmentation idendithiques sont trés tot décrits (Leakey, 1934,
ti‘ée dans les grottes sud-africaines qui menal971). En paralléle, les premieres méthodes de
Raymond Dart (1949) & construire lshypothése dedatations (Grommé et Hay, 1963 ; Leakey et al.,
la culture « ostéodontokératique » selon laquellel961 ; Von Koenigswald etal., 1961) sont testées
os, dents et cornes auraient servi deoutils pour lesdans ces contextes. De nombreuses especes
Australopithéques. A cela seajoutent les observad*hominines sont aussi décrites pour la premiere
tions ethnographiques (e.g. Lee et DeVore, 1968§0is dont Homo habilis considérée comme pro-
et primatologiques (e.g. Morris et Goodall, 1977),ductrice des industries lithiques (Leakey et al.,
qui suggérent que le comportement de chasse esk964). Des avancées méthodologiques majeures
primaire dans Isévolution humaine. Cependant,Sont e ectuées a Olduvai telles que le diagnostic
les travaux de Brain (1981) et Binford (1981) ont deactivités humaines sur les ossements au tra-
démontré que les carnivores jouent un role majeurVers des marques de découpe et de percussion
dans lsaccumulation et la fragmentation osseuse(Bunn, 1981 ; Potts et Shipman, 1981). Ces nou-
remettant en question leorigine exclusivement Velles methodes deinterpretation des vestiges
humaine de ces assemblages. Cette prise efSS€UX permettent d-a ner le debat sur l-exploi-
compte seest accompagnée de leanalyse des mo tion de ressources animales par les hominines
“cations de surface des os, permettant deidenti‘er (€-9. Barr et al., 2022; Dominguez-Rodrigo,
de maniére plus “able les activités humaines 42002 ; Pobiner, 2020).
partir des marques de découpe et de percussion. Le site HWKEE (Henr,ie:[ta Wilfrida Korongo

Ces données aménent & questionner lsoriE@st East)(Fig. 1), date a 1,7 Ma, est un site

gine de cette production intensive deoutillages/MPortant marquantla derniere occurrenogH.

e : > Atranabilis associé a une industrie lithique (de la
lithiqgues. Plusieurs hypothéses peuvent étre .

avancées (Pobiner, 2020) : 1) Augmentation de 13 '€ et al., 2018 ; de la Torre et Mora, 2018).
consommation carnée, 2) Compétition accrue ouillé par M. Leakey dans les années 1970 puis

avec deautres prédateurs, 3) Nouvelles stratégieRa" |- d€ la Torre entre 2009 et 2015, il constitue
de chasse. En“n, une hypothése avancée pao_un des assemblages archéologiques les plus
Thompson et collaborateurs (2019) met en avan iches des gorges d-Olduvai (de la Torre et al,,

une adaptation des comportements de prédation,C grlnz?\)/.o tgga#]g?sp;izgrgiﬁg;m?;qsu:\sléislgesrg_e
ou les outils lithiques sont utilisés pleinement ’ p

dans le charognage des carcasses. Pour appréencedetracesdedecoupesurdesbowdes(Pante

fondir ces questions, lsanalyse directe des outilsgt al., 2018). Le materiel lithique est egalement

est nécessaire. Or, les analyses des industrie :52 rs((:eosn(?gcr:\r/]ee’s 3(\)'5:(; n(ijeuse smaltjzifzsit egrg{?:'ﬁéfts
lithiques se sont longtemps focalisées sur les; ques, g ’

chaines opératoires et la typologie, et non sur Iaequwalent au silex) (de la Torre et Mora, 2018).

fonction. Leanalyse tracéologique, permettant Ce travail seest focalisé sur leanalyse des arte-
deidenti“er lsusage des outils & partir des micro-facts en chert et en quartzite correspondant
traces, représente donc un apport essentiel, bieraux niveaux les plus riches etles mieux conservés
queelle reste encore peu développée pour ledes fouilles e ectuées par I. de la Torre. Les
périodes anciennes. Cet article vise donc a évaartefacts de taille supérieure a 2 cm, possédant
luer le réle fonctionnel des outillages lithiques au des tranchants bien conservés ont été examinés.
regard de leexploitation des ressources animales84 artefacts en quartzite et 69 en chert ont été
par les hominines tailleurs de pierre. inclus dans lséchantillon pour lsanalyse tracéolo-
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Figure 1: Localisation des gorges d=Olduvai marquées par un point rouge (A) (fond de carte Wikicommpons).
Localisation du site étudié « HWKEE » au sein des gorges (B) et photographie aérienne des fquilles
archéologiques menées par I. de la Torre (C) (modi“é deapres de la Torre et al., 2018).

gique. Leanalyse au microscope numérique perde ressources animales ont pu étre identi“ées sur
metdesidenti“erles stigmates (stries, polis, esquil- 1 artefact en chert et 4 en quartzite. Pour le reste,

lements, émoussés) présents a la surface deseul le sens du mouvement a pu étre reconnu
artefacts. Leorganisation, la morphologie et le (découpe pour 4 artefacts et raclage pour 2 arte-
type de stigmates permettent deabord de di é-facts).

rencier une action intentionnelle deune altéra- Les activités de boucherie correspondent ici &
tionnaturelle. Lorsque lsaction intentionnelle est ,, gacharnement de carcasse, grace a Isidenti“-
identi*€e, il est possible de décrire le type de catign de stigmates liés a de la matiére tendre
mouvement e ectué (i.e. raclage, découpe), la:arnge, ainsi que de la transformation de matiére
durete de la matiere travaillée (i.e. tendre osseyse (Fig. 3). Plusieurs facteurs peuvent
(viande), dure (os)) efin “ne deinterpréter oypjiquer un faible taux deidenti‘cation des
leaction e ectuée par l-objet. matériaux travaillés : lafaible durée dsutilisation,
lealtération des traces dans les sédiments et
la conservation di érentielle des traces selon la
roche dont leartefact est issu.

a.HWKEE : b. Résultats des travaux précédents :

Sur 153 artefacts sélectionnés, 11 présentent Les premieres analyses tracéologiques menées
destracesdsutilisation, dont8 en quartzite et3ena Olduvai ont révélé une utilisation limitée des
chert (Fig. 2). Des activités liées au traitement outils lithiques dans les activités de boucherie.
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miné. Les di érences observées dans lafréquence
des traces liées a la boucherie peuvent toutefois
étre partiellement in"uencées par la durée deuti-
lisation des artefacts, la préservation di éren-
tielle des microtraces et la nature variable des
tranchants selon les matériaux lithiques employés
(Bello-Alonso et al., 2021).

Discussion

Leidenti“cation des activites de boucherie a
occupé une place importante dans le débat de
[+évolution humaine et ses implications comme
facteur évolutif majeur dans le développement
des capacités cognitives des hominines (Aiello
et Wheeler, 1995 ; Toth et Schick, 2018). Les
preuves de ces activités se retrouvent dans le
registre osseux et lithiqgue, conservés dans les
sédiments. Lorsque les ossements sont absents
comme cela est le cas dans les sites de la Forma-
tion de Shungura (Ethiopie), le registre lithique
peut informer sur les activités de boucherie
(Galland, 2022). Leidenti“cation de traces dsuti-
lisation dans ces contextes anciens (Bello-Alonso
utilisés marqué par les traits rouges). A et B et al, 2021; de Francisco ROdrigueZ’ 20]?9.;
artefacts enqcherFt). CetD: artefac?s e)n quartzite Galland, 2022 ; Keeley et Toth, 1981 ; Lemorini
Leéchelle en bas a gauche représente 2 cm. et al.,, 2019, 2014 ; Plummer et al., 2023)
montrent que di érentes étapes de la boucherie
AFLK-N (Sussman, 1987), daté dsenviron 1,8 Magtaient réalisées, du dépouillement au déchar-
aucun stigmate li¢ au traitement de carcasses negiement.
été identi“é ; seuls deux artefacts en quartzite sur  Le registre lithique peut également informer
105 présentaient des traces associées au travail deur une diversité de matériaux modi“és par les
matieres végétales. Des résultats comparables orthominines. Ene et, le travail des plantes, du bois
été obtenus a FLK-W (1,7 Ma), ou les analyse®t de tubercules ont pu étre identi“és dans plu-
montrent une majorité deactivités orientées vers sieurs sites est-africains grace aux analyses tra-
le traitement du bois et de matiéres végétales,céologiques (Keeley et Toth, 1981 ; Sussman,
tandis que les traces liées a la découpe de viand&987 ; Lemorini et al., 2014, 2019 ; de Francisco
sontrares et ponctuelles (de Francisco RodriguezRodriguez, 2019 ; Bello-Alonso et al., 2021 ;
2019). A SHK (1,2 Ma), bien que quelques artePlummer et al., 2023). Le travail de matieres
facts en quartzite présentent des microtraces comvégétales représente une part importante de la
patibles avec la découpe de matiere carnée ou leonction des outillages lithiques et sont associés
raclage deos, les activités de transformation dua des activités de boucherie. Leutilisation de
bois et deautres matiéres végétales demeurentoches distinctes est aussi démontrée selon
prépondérantes (de Francisco Rodriguez, 2019)sactivité réalisée, comme celaestle cas a Kanjera
Dans le site de TK (1,3 Ma), seule une faibleSouth (Kenya), ou les roches comme la rhyolite
proportion deartefacts, principalement en quart- (roche volcanique) et le quartzite sont plutét
Zite, porte des traces attribuables a la découpe deitilisées pour le travail des matiéres végétales
viande ou de peau, alors que la majorité des outilsalors que le quartz est plus utilisé dans les tra-
... y compris ceux en basalte ... montre des utilisaaux de boucherie (Lemorini et al., 2014, 2019).
tions liées au traitement de ressources végétalesCette sélection démontre une capacité des homi-
boisoutubercules (Bello-Alonso etal., 2021). Dangines a sélectionner et préméditer la production
de nombreux cas, seul le mouvement employéles outillages lithiques en fonction des activités
(découpe, raclage, ou les deux) peut étre déte’ réaliser.
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Figure 3 : Artefact en quartzite de HWKEE (T27 L32 681) présentant des traces deutilisation portJr
leexploitation de matiére animale. A) Vue dorsale de lsartefact, avec le trait rouge représentant la zone du
tranchant utilisé. B) Image prise a la loupe binoculaire (grossissement 50x) montrant une zone du tranghant
avec : C) une zone polie (entourée en pointillé) du a un contact avec une matiére osseuse (400x) et|D) des
esquillements ("éches) indiquant un mouvement bidirectionnel sur une matiére dure (200x). Cet artefagt est
interprété comme utilisé dans une activité de décharnement de matiére carnée avec des contacts sur|l-os.

Leidenti“cation des micro-traces pour des et al., 2025). En plus des traces deutilisation,
périodes aussi anciennes est une di culté recon-leanalyse des résidus issus des matieres travail-
nue dans les analyses tracéologiques (Beyriedges et piégés a la surface peut apporter un éclai-
1993) et explique la faible quantité de matérielrage surladiversité des comportements humains
lithique avec des traces deutilisation identi“ées. au paléolithique ancien (Dominguez-Rodrigo et
Cettedi culté estdue ade multiples facteursliés al., 2001 ; Herrygers, 2002).
deabord a leancienneté de sites étudiés, alatrans-
formation et altération des sédiments contenant Conclusion
les registres archéologiques, ainsi qu-a la nature | «analyse tracéologique du matériel lithique
méme des matiéres premiéres lithiques sujettesdes gorges d*Olduvai montre que les activités de
aux altérations au “l du temps. Les traces pré- boucherie, attestées chez les premiers tailleurs
sentes a la surface du matériel lithique peuventde pierre, ne constituent qusune partie des usa-
ainsi étre masquées, e acées, ou méme imiteegies employés pour les outillages lithiques. Les
par des agents naturels depuis lsabandon etonnées disponibles indiquent une exploita-
l,enfouissement dans les dépdts sédimentairesion récurrente de matiéres végétales, suggé-
(Levi Sala, 1986 ; Venditti et al., 2016 ; Gallandrant que les outils lithiques participaient & un
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Lippolt, H.J., 1961. Age of the basalt "ow at
Olduvai, East Africa. Nature. 192, 720...721.  Olduvai Gorge (Tanzania): the HWKEE

site, the last evidence of Homo habilis
activities.

Introduction . . L .

. L Olduvai Gorge in Tanzania (Fig. 1) occupies a
arly hominins are distinguished from - conra) position in understanding the evolution
other primates not only by distinct ot yredatory behaviors. It forms an almost conti-
anatomical traits, but also by the pro- ,oys reference sequence spanning nearly two
duction and systematic use of stone pjjlion years, within which archaeological sites

mmmmtools. Early prehistoric archaeologi- and lithic industries were described at an early
cal sites preserve the remains of these lithic stage (Leakey, 1934, 1971). In parallel, some of
industries associated with faunal bone assemthe “rst dating methods were tested in these
blages that are more or less fragmented. It wascontexts (Grommé and Hay, 1963; Leakey et al.,
this fragmentation, identi“ed in South African 1961; von Koenigswald et al., 1961). Numerous
cave sites, that led Raymond Dart (1949) to pro-hominin species were also described for the “rst
pose the hypothesis of an «osteodontokeratidime, includingHomo habilisconsidered the pro-
culture,» according to which bones, teeth, andducer of early lithic industries (Leakey et al.,
horns were used as tools by Australopithecines.1964). Major methodological advances were
These interpretations were further supported achieved at Olduvai, particularly the identi“ca-
by ethnographic observations (e.g., Lee andion of human activities on bone assemblages
DeVore, 1968) and primatological studies (e.g.through cut marks and percussion marks (Bunn,
Morris and Goodall, 1977), which suggested thatl981; Potts and Shipman, 1981). These new
hunting behavior played a primary role in human interpretive approaches re“ned debates concer-
evolution. However, the work of Brain (1981) and hing the exploitation of animal resources by
Binford (1981) demonstrated that carnivores hominins (e.g., Barr et al., 2022; Dominguez-
play a major role in bone accumulation and frag-Rodrigo, 2002; Pobiner, 2020).
mentation, calling into question an exclusively  The HWKEE site (Henrietta Wilfrida Korongo
human origin for these assemblages. This shiftEast East) (Fig. 1), dated to 1.7 Ma, represents a
in perspective was accompanied by the anakey site marking the last occurrence éf. habilis
lysis of bone surface modi“cations, allowing associated withalithicindustry (delaTorreetal.,
more reliable identi“cation of human activities 2018; de la Torre and Mora, 2018). Excavated
through cut marks and percussion marks. by M. Leakey in the 1970s and later by I. de la
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Figure 1: Location of Olduvai Gorge indicated by a red dot (A) (base map from Wikimedia Commans).
Location of the studied site *HWKEE-® within the gorge (B), and aerial photograph of the archaeological
excavations conducted by I. de la Torre (C) (modi“ed after de la Torre et al., 2018).

Torre between 2009 and 2015, it constitutes onenization, morphology, and type of these traces
of the richest archaeological assemblages irfrst allow di erentiation between intentional
Olduvai Gorge (de la Torre et al., 2018). Theactions and natural alterations. When intentio-
faunal remains display modi“cations produced nal use is identi“ed, it becomes possible to des-
by carnivores as well as by hominins, including cribe the type of motion performed (i.e., cutting,
cutmarks on bovid bones (Pante etal., 2018). Thescraping), the hardness of the worked material
lithic assemblage is also well preserved and(j e soft[meat]orhard [bone]), and ultimately to

includes a diversity of raw materials (volcanic jnterpret the action carried out with the tool.
rocks, quartzite, and chert,equivalent to "int)

(de la Torre and Mora, 2018). Butchery activities identified at Olduvai

This study focused on chert and quartzite arti- a. HWKEE

facts from the richest and best-preserved excava- Qut of the 153 selected artifacts, 11 exhibit
tion levels documented by I. de la Torre. Artifacts use-wear traces, including 8 quartzite and 3 chert
larger than 2 cm with well-preserved cutting artifacts (Fig. 2). Activities related to the proces-
edges were examined. A total of 84 quartzitesing of animal resources were identi“ed on one
artifacts and 69 chert artifacts were included in chert artifact and four quartzite artifacts. For the
the use-wear sample. Digital microscopy wasemaining tools, only the direction of motion
used to identify surface use-wear traces (striaould be determined (cutting for four artifacts
tions, polish, edge scarring, rounding). The orga-and scraping for two artifacts).
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(1.7 Ma), where analyses indicate a predomi-
nance of activities related to wood and plant
processing, while traces associated with meat
cutting are rare and sporadic (de Francisco
Rodriguez, 2019). At SHK (1.2 Ma), although a
few quartzite artifacts display microwear compa-
tible with meat cutting or bone scraping, activi-
ties related to wood and other plant materials
remain predominant (de Francisco Rodriguez,
2019). At the TK site (1.3 Ma), only a small
proportion of artifacts,primarily quartzite ,bear
tracesattributable to meat or hide cutting, while
the majority of tools, including basalt artifacts,
show use related to the processing of plant
resources, wood, or tubers (Bello-Alonso et al.,
2021). In many cases, only the type of motion
employed (cutting, scraping, or both) can be iden-
ti“ed. Overall, these studies converge on a com-
mon observation: while butchery activities are
clearly documented, they represent a minority of
tool uses, whereas the exploitation of plant mate-
rials appears systematic and dominant. Die-
i . : rencesinthe frequency of butchery-related traces
Figure 2: Photographs of artifacts from the gy nevertheless be partly in"uenced by tool use

HWKEE site exhibiting use-wear traces (used . : - . .
cutting edges indicated by red lines). A and B: chert duration, di erential preservation of microwear,

artifacts. C and D: quartzite artifacts. The scale bar and variability in edge morphology depending on
in the lower left represents 2 cm. the lithic materials employed (Bello-Alonso et al.,

2021).

The butchery activities identi“ed here corres- . )

pond to carcass de”eshing, based on the identiPiscussion

“cation of stigmas associated with soft, "eshy  The identi“cation of butchery activities has
materials, as well as evidence for the processinglayed a central role in debates on human evolu-
of bone material (Fig. 3). Several factors maytion and its implications as a major evolutionary
explain the low rate of identi“ed worked mate- factor in the development of hominin cognitive
rials, including short tool use duration, post- capacities (Aiello and Wheeler, 1995; Toth and
depositional alteration of traces within sedi- Schick, 2018). Evidence for these activities is

ments, and die- preserved in both
rential preserva- . faunal and lithic
tion of use-wear OOverall, these studies converge on a records within
ﬁtipendlng ?n_tflle common observation: while butchery fsed'"}ems-,When
Ithic raw material. e aunal remains are

b. Results from activities are_clegrly documented, they absent, as is the
previous studies represen?amlnonty of tool uses, whereas case at sites from

The earliest theexploitation of plant materials appears the Shungura For-
use-wear analysessystematic and dominant. O mation (Ethiopia),
conducted at Oldu- the lithic record
vairevealed limited alone can provide

use of lithic tools in butchery activities. At FLK-N information on butchery activities (Galland,
(Sussman, 1987), dated to approximately 1.8 Ma2022). The identi“cation of use-wear traces in
no wear related to carcass processing was idensuch early contexts (Bello-Alonso et al., 2021; de
ti“ed; only two quartzite artifacts outof 105showed Francisco Rodriguez, 2019; Galland, 2022; Kee-
traces associated with plant processing.ley and Toth, 1981; Lemorini et al., 2014, 2019;
Comparable results were obtained at FLK-WPIlummer etal., 2023) shows that di erent stages
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Tmm

100um 100um

Figure 3: Quartzite artifactfrom HWKEE (T27 L32 681) exhibiting use-wear traces related to the processing

of animal tissue. (A) Dorsal view of the artifact, with the red line indicating the used cutting-edge area.
(B) Image taken with a stereomicroscope @Dmagni“cation) showing a portion of the cutting edge, with:
(C) apolished area (outlined with a dotted line) resulting from contact with bone @)0and (D) edge scarring
(arrows) indicating bidirectional motion on a hard material (2@). This artifactis interpreted as having been
used in a butchery activity involving de”eshing of animal tissue with contact on bone.

of butchery were performed, from skinning to used for plant processing, whereas quartz was
de”eshing. more commonly employed in butchery tasks

The lithic record also informs us about the (Lémorini et al., 2014, 2019). This selection
diversity of materials modi‘ed by hominins. re"ects homininse ability to anticipate and plan

Indeed, the processing of plants, wood, andlith[c_ tool production according to intended
tubershas been identi‘ed at several East African activities.

sites through use-wear analysis (Keeley and Toth, ldentifying microwear in such early periods is
1981; Sussman, 1987; Lemorini etal., 2014, 2019a recognized challenge in use-wear analysis
de Francisco Rodriguez, 2019; Bello-Alonso et al(Beyries, 1993) and helps explain the limited
2021; Plummer et al., 2023). Plant-material pro-number of lithic artifacts with identi“able use-
cessing represents a substantial component ofwvear. This di culty arises from multiple factors,
lithic tool function and is often associated with including the great antiquity of the sites studied,
butchery activities. The use of distinct rock types post-depositional modi“cation and alteration of
according to activity has also been demonstrated sediments, and the intrinsic properties of lithic
as at Kanjera South (Kenya), where rhyolite raw materials, which are themselves subject to
(a volcanic rock) and quartzite were preferentially long-term alteration. Use-wear traces may thus
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be obscured, erased, or even mimicked by naturatools. Thus, the systematic production of lithic

agents following abandonment and burial in sedi-tools does not solely re”ect an intensi“cation of

mentary deposits (Levi Sala, 1986; Vendittietal.,animal product consumption, but rather forms

2016; Galland et al., 2025). In addition to use-part of broader subsistence strategies. Early
wear traces, residue analysis of worked materialshominins therefore appear as versatile tool users
trapped on tool surfaces may further elucidate capable of adapting their technical behaviors to
the diversity of human behaviors during the environmental constraints.

Early Paleolithic (Dominguez-Rodrigo et al.
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Résumé

Comprendre les stratégies de subsistance des Néandertaliens nécessite deexaminer lsorganisation
temporelle et la diversité de leurs pratiques de chasse. La présente étude utilise une approche
multiproxies en quatre volets appliqués aux dents de chevaux et de bovinés a“n deexplorer la
saisonnalité des occupations par les Néandertaliens au Moustérien Quina a Combe-Grenal (Dor-
dogne). Méme si les rennes dominent le spectre faunique, les résultats de cette recherche montrent
que les chevaux et les bovinés ont aussi joué un rdle important dans lealimentation des groupes
humains. Ces données nuancent la vision traditionnelle des groupes Quina comme spécialistes du
Renne et montrent plutdt une stratégie adaptative plus complexe, avec "exibilité dans lsalimentation,
mobilité dynamique et capacité de répondre a lsinstabilité climatique et a la disponibilité saisonniére
des ressources.

Mots-clés :
Saisonnalité, Usure dentaire, Paléolithique moyen, Moustérien Quina, Stratégies de chasse

Seasonal signals in the Quina Mousterian : preliminary
results from dental wear and cementum analysis on large
ungulates at Combe-Grenal (Dordogne, France)

Abstract

Understanding Neanderthal subsistence strategies requires exploring the timing and diversity of
hunting practices. This study applies a fourfold multiproxy approach to horse and large bovid teeth
to investigate Neanderthal seasonal occupation of the Quina layers of Combe-Grenal. While
reindeer dominate the faunal spectrum, our results suggest that horses and bovids also played a
signi“cantrole in Neanderthal diets. Data huance the traditional view of Quina groups as reindeer
specialists, highlighting instead a broader adaptive strategy characterized by dietary "exibility,
dynamic mobility, and the capacity to respond to climatic instability and seasonal resource
availability.

Keywords:
Seasonality, Dental wear, Middle Paleolithic, Quina Mousterian, Subsistence strategies
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Introduction deoccupation des sites peuvent étre étudiés grace
es stratégies de subsistance des Néar@ plq3|eurs méthodes appliques aux dents, comme
dertaliens et leur relation avec Isenvi- €S isotopes stables (Blumenthal et al., 2014 ;
ronnement sont toujours des sujets Britton et al., 2011 ; Julien et al., 2012), lsusure
importants pour les chercheurs. Eluci- dentaire (Berliozetal., 2023 ; Rivalsetal.,2015a ;
der leur rapport aux ressources natu- Ungar etal., 2008 ; Uzunidis et Rivals, 2023) et la

relles permet de mieux comprendre les interac-cémentochronologie (Naji et al., 2022 ; Rendu,

tions écologiques et environnementales, Ia]2010 ;Rendu etArmand, 2009). Plus récemment,

"exibilité dans Isalimentation, le succés évolutif 12 combinaison de plusieurs methodes a permis

et la résilience aux changements climatiques d*0Ptenirune precision supérieure acelle obtenue

De maniére plus large, les pratiques de chass€" utilisant chaque méthode prise isolément. Par

montrent aussi les capacités cognitives et lsorga€%€Mple, une approche multiproxies combinant

nisation sociale des Néandertaliens, avec dei’etUde de l-usure dentaire et la cémentochrono-

comportements complexes comme la coopéra?die @ €té utilisé avec succes a Arbreda, Teixo-
tion, la plani“cation et la communication. neres et Covalejos en Espagne (Sanchez-Hernan-

dez et al., 2019, 2020), ainsi quea Fumane, De

De plus, la comprehension de la mobilit¢ desyagale et San Bernardino dans le nord-est de
groupes humains, ainsi que de lsorganisation deg,|tjie (Livraghi et al., 2022, 2025)
activités dans lespace etdans le temps, est essen- N ' '

tielle pour appréhender la maniére dont les Dansh Cﬁtte etydel, _nous pbr_esent?ns lune
chasseurs-cueilleurs font face aux variations Saigpp:jo,c N O?ute, résolution com ;]nantloa_na ysg
sonniéres des ressources et structurent leur orgad€S depots de cement (cémentochronologie) et de

nisation sociale et économique (par exempld®Usure dentaire (meso- et microusure) sur les
Conard et Prindiville, 2000 ; Delagnes et Rendu,dems de chevaux etde bovinés du site moustérien

2011 : Moncel et al., 2019 : Rosell et al.. 2012)de Combe-Grenal dans le Sud-Ouestde la France.

Une forte mobilité esten ce sens utile : elle permetL-*0Pjectif est de mieux comprendre les stratégies
de ne pas épuiser les ressources locales, deexpl&l subsistance des Néandertaliens en se concen-

ter des ressources qui ne sont pas disponible re)l(r;tn :(Lj‘gnlﬁéggﬁt)'ggsngi?nné%reMdoe s?éerlijc)e(n
simultanément dans les mémes espaces, deajus® peci que duMou

ter la taille des groupes et de déplacer les site e type Quina, qui est traditionnellement associe

deoccupation en fonction de la disponibilité de la® d€S Stratégies de subsistance spécialisées sur
l~abattage de troupeaux de rennes. Par ailleurs,

gﬁ;;rsl?r%edeérllaeaﬁ ?:[io?:r?ti“scoz;isgr? rggulgssgies (;acette combinaison de méthodes permet de com-
- €D ) rlpenser la perte éventuelle deinformation et la

gccé%cipt)%trl:)sn dgtclc?u g['esgﬂc(;g)lrcl) snlgree dﬂ?gesrlttses?eiga'ble résolution des certaines données eno rant
P 9 n cadre complet pour étudier lsoccupation néan-

di ciles, enraison des processus taphonomiques e tjianne a leéchelle régionale.
qui masquent fréequemment les indices archéo-
logiques. Malgré cela, les analyses archéo=ombe-Grenal
zoologiques et taphonomiques fournissent des
informations essentielles sur les pratiques de

subsistance, notamment en ce qui concerne |

traitementdes carcasses, le transportdes partiesr
anatomiques, la sélection des proies et les mod

Leabri de Combe-Grenal (Dordogne, France ;
ig. 1) est situé sur le versant sud deune petite
allée latérale de la riviere Dordogne, dans la
égion du Périgord. Le site adonné une séquence

lités de coopération entre les membres du group%trangraphlque de 13 m de-épaisseur, et a été

. : jouillée pendant tout le XX; siécle, deabord par
(Costamagno et al., 2006 ; Daujeard et al., 2019 Denis et Elie Peyrony (1929 et 1937), puis par

Marin et al., 2019, 2020 ; Rendu et al., 2023 ; :

. " : ! ' 'Francois Bordes (1953-1965) (Bordes, 1972).
Rodriguez-Hidalgo et al., 2017). Depuis 2014, le site est leobjet deun nouveau
Une des questions essentielles concernanprogramme de fouilles dirigé par J.-Ph. Faivre et
lsorganisation socio-économique des Néandertds. Discamps (Discamps et Faivre, 2017). Dans la
liens porte sur lséventuelle saisonnalité des prastratigraphie, Bordes a identi“é 55 couches stra-

tiques de chasse. Aujourdehui, lasaison etladurédigraphiques, qui couvrent les M8 6 a 3 faisant
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. Pech de PAzé IV

/ WLE \Roc-de-Marsal- . @

“.Combe Grenal

| Figure 1 : Localisation du site. |

de Combe-Grenal lsune des séquences du Paldweux restes fauniques, qui ont été étudiés de
lithique moyen les plus importantes d*Europe maniére intensive pendant les cinquante der-
occidentale. Au-dela de sa chronologie excemiéresannées (pour une synthése, voir Discamps
tionnellement longue, le site a livré lsun des et Faivre, 2017).

ensembles les plusriches et les plus singuliers du Dans cette étude, Nous Nous concentrons

Moustérien dans la région. Le matériel mis au g, o5 couches Quina, numérotées 17 & 26 par
jour comprend des restes néandertaliens (Garg gordes. Ces couches ont été corrélées avec

ralda et Vandermeersch, 2000 ; Gomez-Olivencigy “n du MIS 4 et l«événement Heinrich 6

etal., 2013 ; Maureille etal., 2011), des centainegyers 65-60 ka cal BP) (Discamps et al., 2011 ;
de milliers deoutils lithiques, qui ont été utilisés Discamps et Royer, 2017 ; Faivre et al., 2014),
par Bordes pour dé“nir les industries mousté- une période de forte instabilité climatique carac-
riennes (pour une synthése, voir Faivre et al., térisée par une tendance vers un environnement
2014), des gri es de rapaces (Morin et Laroulan-froid, ouvert et sec. Leanalyse archéozoologique a
die, 2012), des pigments (Dayet et al., 2019), desnontré un spectre faunique largement dominé

retouchoirs en os (Tartar et al., 2022) et nom-par le Renne, suivi du Cerf élaphe, du Cheval et
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des Bovinés (bisons des steppes et/ou aurochsylatériel et méthodes

(Guadelli, 1987). Les travaux récents ontmontré  Cette étude se concentre sur un échantillon de
queil y a des biais importants de récolte dansdents de chevaux et de bovinés sélectionnées
certaines couches fouillees par Bordes : les prodans les couches Quina de leabri de Combe-Gre-
portions de grands herbivores sont probable-nal (Tab. 1). Les niveaux considérés vont de la
ment surestimées dans les collections Bordescouche archéologique 17 a la couche 26, selon la
suite a la collecte préférentielle des dents et desstratigraphie établie pendant les fouilles réali-
gros ossements pendant les anciennes fouillesées par Bordes (Bordes, 1972). Les couches
(Discamps et Faivre, 2017). Malgré ces proont été regroupées en quatre blocs ... ¢.17-19,
blemes, la collection Bordes reste utilisable pourc.20, ¢.21-23 et ¢.24-26 ... conformément aux
certaines approches, etlaméthodologie que nougtudes récentes de la séquence stratigraphique
présentons ici neest pas a ectée par ces biais. (cf. Faivre et al. 2014 ; Berlioz et al., 2023).

Tab. 1 : Détails de I’échantillon sélectionné pour cette étude : analyses réalisées, taxon et
provenance stratigraphique. DMTA = Dental Microwear Texture Analysis; c. = couche
archéologique.

Bovinés Equidés
Total
c.17-19| c.2Q «c.21-23 2426 c.17:19 @ .20 «c.21-23 c.|24-26

Mésousure - 2 6 2 22 8 106 23 169
Usures ;
dentaires Microusure 2D - 6 6 - 23 7 84 19 145

DMTA (3D) - 3|3 2 13 5 47 14 87
Cémentochronologie - - 3 - 2 - 11 1 17

Analyses des usures dentaires nias et Semprebon (2002). Des moulages ont été

Leanalyse de mésousure évalue le relief et Igcr:odwts 4 leaide de silicone et de resing epoxy

caractére acéré des cuspides des molaires sup ; gsrg%rgesnfetnil'z’gg 1?)e: Spl%?c?cﬁ?aeé\éiez;ogféun
rieures et inférieures a“n deestimer lséquilibre '

" : ; _ quanti“ées dans une zone standardisée de
entre attrition et abrasion (Fortelius et Solou- 4 96'012" o5 résultats ont 6té comparés a une
nias, 2000). Les brouteurs présentent générale

; . © ~base de données de populations actuelles et sau-
ment des cuspides hautes et tranchantes, liées Yages deongulés a régime alimentaire connu
une usure dominée par l-attrition, alors que les (Solounias et Semprebon, 2002). Le comporte-
paisseurs montrent des cuspides basses etarrory, oyt alimentaire des ongulés est fortement cor-
dies associées a des régimes riches en gramin

abrasives. Les régimes mixtes se situent ent(r:)(?glé au nombre moyen de rayures (Nscr) et de
) 9 Srous (Npit). Dans les populations actuelles, les

gﬁ:&?%XGe?éﬁ?ueszé?%i tsg?ér easit?liltl)%r:étsdse?ogrlae jaisseurs présentent généralement des valeurs
levées de Nscr, tandis que les brouteurs

protocoles établis (Fortelius et Solounias, 2000 'montrent des valeurs plus faibles. Les animaux a
Kaiser et al., 2013 ; Mihlbachler et al., 2011 |y« ime mixte, qui alternent saisonniérement
Rivals etal., 2009a). Les dents non usees, excerﬁét/ou régionalement) entre broutage et patu-
sivement usees ou fracturées ont eté exclues. En, oo nresentent des signatures qui se recouvrent
total, 169 molaires ont €té analysees (159 deyartiellement. En outre, lsanalyse de la micro-
chevaux et 10 de bovines). usure permet deobtenir des informations sur la
Leanalyse de lamicro-usure dentaire (2D) enredurée de lsoccupation humaine en estimant
gistre les trous et rayures présents sur la surfaceleétendue temporelle des épisodes de mortalité
occlusale des dents, au niveau de lsémail, quiles ongulés (Rivals et al., 2009b, 2015b). Le
re”étent le régime alimentaire lors des derniers coe cient de variation (CV) et lsécart-type (SD)
repas avant la mort (Grine, 1986). L+étude a étéde la variabilité des rayures ont été calculés et
réalisée selon la méthodologie décrite par Soloureprésentés sur une carte de chaleur divisée en
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trois zones distinctes : A) une occupation correspourcentages de fruits, de dicotylédones et de
pondant a une saison ou moins ; B) une occupamonocotylédones dans le régime alimentaire :
tion plus longue queune saison ; et C) au moins Paisseurs obligatoires © 90 % de monocoty-
deux événements distincts survenant au cours |édones, avec peu ou pas de variation saison-
de saisons non contigués. Sur les 183 molaires ni¢re ou géographique

sélectionnées, 145 étaient utilisables pour lanag pajsseurs variables : 60...90 % de monocotylé-
lyse (133 de chevaux et 12 de bovinés). dones, avec des variations saisonniéres

Leanalyse DMTA (Dental Microwear Texture e Généralistes O 20 % de chacun des trois types
Analysis) étudie les microtextures (3D) résultant dealiments, forte variabilité saisonniére et
de lsingestion des aliments au cours des derniers régionale

jours ou semaines de la vie de lsanimal et sees¢ Brouteurs :O 70 % de dicotylédones
révélée particulierement précise pour caractéri- Sur les 90 molaires sélectionnées pour leana-

ser les régimes alimentaires des especes a c:orwSe DMTA. 87 ont fourni des données “ables
portement mixte (Calandra et Merceron, 2016 ;(79 de che\;aux et 8 de bovinés)

Merceron et al., 2010 ; Scott et al., 2006). Les i _
acquisitions 3D ont été réalisées directementsur  C€mentochronologie

les moulages en silicone, sans production de Plusieurs études biologiques ont mis en évi-
moulages en résine époxy. Les moulages ont étdence un phénomene constant observé dans la
pris sur la surface distale du protoconide ou sur dentition de nombreuses espéces de mammiferes
la surface proximale de Ishypoconide, selon lsétavivant dans des régions tempérées, subarctiques
de conservation des spécimens. Les deuxiémeat arctiques : le cément entourant les racines
molaires inférieures ont été privilégiées pour croit de maniere réguliére, suivant un schéma
lsanalyse. Chaque moulage a été scanné a leaid@isonnier prévisible, depuis l«éruption de la dent
deun pro“lométre confocal a lumiére blanche jusqueala‘“nducycle de vie de lsanimal (Klevezal
Leica DCM8, avec un objecti#100. Dans cette etKleinenberg, 1969 ; Lieberman, 1994 ; Lieber-
étude, quatre parameétres ont été pris en compteman et Meadow, 1992 ; Pike-Tay, 1991).

car ils se sont révélés les plus signi“catifs pour  Ce tissu incrémental, observé sous lumiére
décrire le régime alimentaire : la complexité transmise polarisée croisée, apparait comme un
fractale a I-€chelle de la surface (Asfc), lsanisodépot strati“é caractérisé par des bandes alter-
tropie exacte du relief a l-échelle de longueurnées régulierement. Chaque paire de bandes cor-
(epLsar), I«échelle de complexité maximale (Smcjespond & un cycle annuel. Dans chaque paire,
et Ishétérogénéité de la complexité fractale deune bande translucide plus épaisse (appelée ici
surface (HAfc) (DeSantis, 2016 ; Scott, 2012 ;TB, et dans la littérature désignée comniigne
Scott et al., 2005, 2006 ; Ungar et al., 2003).  d’accrétionou zone de croissarjceorrespond a
Les résultats obtenus pour les bovinés ont étéune période de croissance du tissu plus rapide et
comparés aux valeurs des espéces actuelles prgubstantielle, généralement du printemps a
sentées par Scott (2012), qui fournit des donnéed*automne, tandis qusune bande opaque plus “ne
couvrant un large éventail de régimes alimen-(désignee ici OB, digne d'arrét de croissanoa
taires, depuis le paturage obligatoire jusqueaudnnulusdans la littérature) correspond a des
broutage obligatoire. En revanche, il neexiste pagPériodes de croissance réduite, comme en hiver.
de jeu de données de référence comparable podfar conseéquent, lsage de l-animal au moment de
les équidés. Etant donné que la majorité desSa mort est détermine en ajoutant le nombre de
équidés actuels sont des paisseurs, nous marRaires de bandes au moment de l-€ruption de la
quons deun référentiel exhaustif pour des espécedlent, et la saison de mort est déduite des carac-
vivantes présentant des régimes alimentairestéristiques de la derniere bande visible.
variés. Toutefois, un échantillon Equus quagga Leanalyse du cément a été réalisée sur 17 spé-
burchelliiet dEquus asinus été utilisé comme cimens, selon un protocole établi pour les appli-
base comparative (Merceron, comm. pers.)cations archéologiques de cette méthode (pour
Conformément a la littérature (Gagnon et Chew, une revue compléte, Naji et al., 2022). Une dent
2000 ; Scott, 2012), les catégories alimentairegar individu a été prélevée, en veillant a ce que
prises en compte sont dé“nies sur la base dedes racines soient exemptes de dommages post-
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Figure 2 : Position des di érentes zones observées sur les dents (ici, de cheval et de boviné) en fonctign des
méthodes deanalyses. Bleu : microusure 2D ; vert : DMTA ; orange : mésousure ; rose : cémentochronologie.

mortem, de coloration au manganese, de “ssuregrécoce, moyenne et tardive (Gourichon, 2004 ;
dues a lealtération ou de concrétions. Rendu, 2007). Pour les chevaux, une subdivi-
o, i o sion plus “ne neétait pas possible : les études
POUrIeS b0V|neS, Ie cément acellula|rea breSmontrent que |a majorité des Couches trans-
extrinseques (AEFC) a été amélioré numeériquetycides se forment en été, avec une faible accu-
mentavec ImageJ a“n de minimiser les biais li€s mulation au printemps et en automne (Burke,
a lobservateur (Lieberman etal., 1990), permet1993 ; Burke et Castanet, 1995 ; Green“eld etal.,
tant de subdiviser la saison favorable en phase015).
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Résultats Les analyses de leusure dentaire 2D et de la
Analyses des usures dentaires DMTA indiquent de maniére cohérente un com-
Les résultats préliminaires de lsanalyse deportement alimentaire général de type mixte

pour les deux especes pendant les derniers jours

mésousure indiquent deux tendances alimeny, ~. = Ay
taires distinctes entre les taxons : les chevauxOle vie (Fig. 4). Les bovinés (Fig. 4A et 4C) du bloc

montentun signal de paiseurs, ands gue fest20 TN U Lendance plu fori Vet o
bovinés présentent un signal plus dominé par le g¢, P

broutage (Fig. 3). Cepatternssemblent cohg- Mentation mixte, tandis que les spécimens des
rents tout au long de la séquence. blocs ¢.21-23 occupent une position plus intermé-

. e diaire. Pour le bloc c.24-26, seules les valeurs de
Une observation plus détaillée des popula

la DMTA sont disponibles, et celles-ci indiquent

tions de chevaux montre que, du bloc ¢.24-26 a 2 ; L
bloc ¢.17-19 (ceest-a-dire des couches les p@ﬁerrl?gm?s gebrrcr)\tzjltr;ggiurs mixtes legerement

anciennes aux plus récentes), les valeurs d _ _
mésousure suggérent un léger déplacement Les populations de chevaux (Fig. 4B et 4C)
au sein de la catégorie de paisseur strict. Enmontrent moins de variabilité que les bovinés :

revanche, les données issues de la population dearmi les quatre blocs, seuls les chevaux du bloc
bovinés du bloc ¢.21-23 indiquent un signal dec.24-26 se placent plus pres de leellipse de
régime mixte ; toutefois, la taille de l+échantillon con“ance des brouteurs actuels, alors que dans
de bovinés est actuellement trop limitée pourles autres blocs ils restent dans le spectre des
permettre une interprétation robuste. mangeurs mixtes. Les données de la DMTA

et Solounias, 2000 ; Solounias et Semprebon, 2002). Le stade 0 correspond a un type de cuspides hautes et
pointues (brouteurs) et le stade 6 a une molaire complétement émoussée, sans relief occlusal (paissgurs).

Figure 3 : Observations de mésousure. A gauche, les données comparatives des taxons actuels (F§rtelius
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Figure 4 : Résultats de microusure 2D (A, B) et de DMTA (C, D). Distribution du nombre moyen de troys et
de rayures dans les populations @®»s/Bison(A) et dans les populations dequussp. (B). Les ellipses pleinep

correspondent aux ellipses de con“ance gaussiennes (p = 0,95) autour du centroide des brouteurs foliv
des paisseurs actuels selon Solounias et Semprebon (2002). Les blocs ¢.17...19 et c.24...26 ne

bres et
sont pa

représentés dans A, car aucune donnée “able de microusure 2D neétait disponible pour les populatigns de

Bos/Bison Distribution des parameétres epLsarl0 3 et Asfc pouBos/Bison(C) etEquussp. (D), avec des
ellipses basées sur Scott (2012) et Merceron, comm. pers.

con‘rment en général cette tendance, en se LesvaleurspouEquussp.de c.17-20 tombent
regroupant a lsintérieur de leellipse de con“ance dans la zone de probabilité deerreur et ne sont
pour Equus asinugt loin des valeurs d&Equus donc pas informatives, tandis que les données
quagga qui représente un signal de broutage de c.20 montrentune faible variabilité, se plagant
strict. Les valeurs des chevaux du bloc ¢.20 sontlans la zone [A], correspondant a un événement
cohérentes avec les résultats de leusure dentairgle mortalité de courte duree.
2D, car elles se s_ltuent dans la zone de chevau- Cémentochronologie
chement et neindiquent pas exclusivement une . ) i
population strictement brouteuse. _En utilisant la technique de cemeqtoch_ronojo-
gie, 17 des 31 dents initialement sélectionnées
Les deux échantillons de bovidés des niveaux54,9 %) ont donné des résultats exploitables,
¢.20 et ¢.21-23 montrent une forte variabilité du chacune présentant au moins une région deinté-
signal de microusure, et se placent dans larét adaptée a lsobservation (ROI). 14 spécimens
zone [B] de la carte de chaleur basée sur desnt été exclus, soit en raison de lsabsence de
populations modernes avec des événements deément préservé, soit parce que le cément ne
mortalité connus (Fig. 5A). Le méme schéma esimontrait pas de strati“cation lisible. Des altéra-
observé pourEquussp. de c.21-23 et c.24-26tions fongiques et bactériennes, ainsi que des
(Fig. 5B), ce qui indique un événement de morphénomenes de recristallisation, ont fortement
talité qui a duré plus queune seule saison. compliqué lsobservation.
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non consécutives.

Figure 5 : Données de microusure 2D poBios/BisonA) etEquussp. (B) Diagramme bivarié : écart-type (SI
etcoe cientde variation (CV) calculés a partirdu nombre de rayures. La carte de chaleur représente lesli
de séparation entre les trois zones avec la probabilité deerreur. [A] occupations sur une saison ou m
[B] plus long queune saison ; [C] au moins deux occupations saisonnieres séparées survenues dans des

D)
gnes
oins ;
saisons

Le seul bloc montrant une conservation rela-
tivement meilleure est ¢.21-23, qui a fourni
14 molaires avec une information interprétable
sur la saison de mort (en noir sur la Fig. 6).
En revanche, une seule molaire de cheval étai
lisible pour ¢.17-19 (en bleu, Fig. 6), et deux pou
€.24-26 (en rouge, Fig. 6). Les résultats prélimi
naires se concentrent sur c.21-23. Les lame
minces indiquent des événements de chass
aux chevaux tout au long de lsannée, tandis qug

les bovidés montrent au moins deux épisodes

distincts : un en hiver et un autre pendant la
saison favorable, entre la “n de I+été et le début|
de lsautomne. Une croissance irréguliere des
couches de cément chez les chevaux empéc
une analyse plus détaillée lorsque la derniére
bande correspond a la saison favorable. Les
deux chevaux de c.24-26 présentent une band
opaque (OB) et une bande translucide (TB

o—p U

trés “ne, indiquant Ihiver et le début du prin-
temps comme saisons probables de mort. Un set
cheval de ¢.17-19 montre une TB trés épaisse
suggérant une mort possible a la “n de la saison
favorable.

Figure 6 : Représentations schématiques des é
Inements de chasse pouBos/Bison et Equus sp
» (données cémentochronologiques). En bleu, ¢.17-
en noir, ¢.21-23 ; en rouge, c€.24-26. Les pourcental
correspondent au degré de développement de

e-

9 ;
ges
la

derniére bande translucide de cément (TB).

Discussion

A Combe-Grenal, les données de mésou

sure

Les résultats préliminaires de leanalyse multi- montrent des di érences alimentaires impor-

proxies des dents de chevaux et bovinés sontantes entre chevaux et bovinés :

les équi

dés

encourageants et o rent un potentiel important présentent un signal clairement paisseur, tandis
pour mieux comprendre les stratégies de subsisgue les bovinésindiquent des tendances plus vers
tance néandertaliennes du Moustérien de typele broutage ou un régime mixte. Ces résultats
sont cohérents avec les exigences écologiques
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des deux taxons et correspondent a leenvironnerésilience face aux changements environnemen-
ment en mosaique reconstruit pour la“n du MIS taux du MIS 4.

4, ou des habitats ouverts de type steppe Coexis- A combe-Grenal, les bovinés montrent des
taient avec des zones un peu plus boisées (Safzriations plus marquées entre les blocs : une

chez Gofii, 2022, 2020). tendance plus paisseurs en c.20 et des signaux
Les analyses de microusure 2D et DMTA préplus mixtes en c.21-23 et ¢.24-26. Ces di érences
cisent cette image, en montrant que chevaux efpeuvent re”éter a la fois une diversité taxono-
bovinés présentaient généralement un régimemique au sein de ce groupe (présence a la fois
alimentaire mixte dans les derniers jours ou deaurochs et de bisons des steppes) ainsi queune
semaines de vie. De maniere intéressante, leyariabilité saisonniére. Ces résultats sont cohé-
chevaux ne montrent pas un signal strictementrents avec des études récentes (Berlioz et al.,
paisseur dans toute la séquence, mais se situen2023) qui soulignent que les bovinés adoptaient
plutdt dans le spectre mixte, avec seulementsouventdes régimes mixtes dansdes paysagesen
le bloc le plus ancien (c.24-26) qui approchenosaique, avec coexistence de foréts et prairies
lsellipse des paisseurs. Cette variabilité peut sugeuvertes.
gereé une cert';altr;le ex'tt)'ll'.t‘? e‘?OIgg'qu (t:hetz_ les | .analyse de la variabilité de la microusure 2D
equides, probablement liee a des "UCUalonS.qnyih e aussi & reconstruire la durée des épi-

environnementales et/ou saisonnieres a Courtsodes d-occupations. Les données montrent une

terme, meme S'.(Ije,s especes actuelles du gf"nrﬁlternance entre épisodes courts et plus longs,
Equussont considerées comme presque exc us_Euggérant que les stratégies de chasse néan-

vement paisseurs (Mihlbachler et al., 2011 ‘dertaliennes neétaient pas uniformes en durée
Schulz and Kaiser, 2013). Cela pourrait aussly, en intensité. La forte variabilité observée
indiquer un contexte environnemental particu- our les deux taxons dans les blocs ¢.21-23 et
lier autour de Combe-Grenal, avec un paysag o - '

. : g o - 2 €.24-26 indique des accumulations sur des
plus fragmenté et diversi“é pres du site (ce qui . . .

- : - : - périodes plus longues queune seule saison, ou
expliquerait le signal mixte en microusure), com- lusi ny distribué d
paré au reste du territoire exploité par les che-P>SIEES evenemenlts co#rts Istri A ant
vaux, ol le signal de mésousure reste typiquel-2nnee. Par contre, les chevaux du bloc ¢.20 pre-

- sentent une faible variabilité, compatible avec un
ment paisseur. > S . NS
i L épisode de mortalité de courte durée, peut-étrelié
Indépendamment du contexte climatique, lesy yne chasse ciblée ou répétée dans la méme
chevaux du Paléolithique moyen montrent génésaison. Comme aucun matériel adapté a leanalyse
ralement un signal de mésousure indiquant undu cémentnea été récupéré dans ce niveau, il neest
régime de paisseur (par exemple Rivals et al.pas possible de préciser la saison des événe-
2008 ; Uzunidis et al., 2017), souvent avec desnents. Le bloc c.20 est particuliérement intéres-
scores éleves qui re”etent des régimes a basgant pour leexploitation di érenciée des deux
dealiments abrasifs. Cependant, certaines poputaxons : tandis que les chevaux montrent une
lations montrent parfois des variations, allantdu faible variabilité, les bovinés maintiennent une
paisseur au régime mixte avec une contributionvariabilité plus élevée, ce qui peut soutenir
notable de broutage, surtout pendant leslshypothése deune exploitation plus prolongée
périodes interglaciaires (e.g. Rivals etal., 2015adans le temps des bovinés. Ce schéma pourrait
2009a). A lsinverse, les signaux de microusure 2Etre lié a la disponibilité des especes dans lsenvi-
sont plus variables et couvrent un spectre plusronnement proche, mais aussi a des facteurs
large entre paisseur et brouteur (Rivals et al., comme la composition des troupeaux, la qualité
2015a, 2009a ; Rivals and Lister, 2016 ; Uzunide la viande ou deautres produits secondaires qui
dis, 2021). Cette tendance peut re”éter des chanont pu in"uencer les stratégies de subsistance.
gements saisonniers dans lealimentation (Uzuni- Les données de cémentochronologie sou-
dis et al., 2017). Ces éléments renforcent lsidégiennent cette interprétation. Pour le bloc
que les ch(_evaux du Plglstoce_ne etaient principae.21-23, les chevaux ont été chasseés pendant
lement paisseurs, mais queils conservaient latoute lsannée, alors que les bovinés ont été abat-
capacité deélargir leur régime alimentaire selontus en hiver ainsi que durant la bonne saison.
les saisons, une stratégie qui aurait favorisé leurCela con“rme que les Néandertaliens a Combe-
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Grenal exploitaient leurs proies a di érentes chevauxetbovinés ontprobablementjoué unrble
périodes de lsannée, sans une spécialisation saimportant dans lealimentation néandertalienne.
sonniere stricte. Les données pour c.17-19 eCes deux types de proies présentent des compor-
€.24-26 restent limitées a cause du petit nombredements alimentaires "exibles qui re”etent des
deéchantillons ; elles indiquent au moins un évé-<conditions environnementales variées.
nement de chasse en automne (c.17-19) et des Les données Suggérent gue la chasse ne se
épisodes en hiver et au printemps (c.24-26)produisait pas seulement lors dsune unique sai-
Cependant, les données ne permettent pason, mais a di érents moments de lsannée. Des
exclure completement la possibilité d-autres saioccupations bréves ont probablement alterné
sons pour ces blocs. avec des phases plus longues ou répétées, indi-
En généraL ces résultats nuancent |.imagequa..nt un mOdéle de mobilité "exible et une utili-
traditionnelle des groupes du Moustérien de typesation du territoire adaptable.
Quina comme spécialistes exclusifs des chasses Ces résultats remettent en question lsidée deune
aurennes. Méme ssile Renne reste dominantdanspécialisation stricte des Néandertaliens du Quina

le spectre fauni- . dans la chasse au
que, les résultats OLOintZgration des analyses de mZsousure, R\enntG- I||t§ tsdug-
montrent que l1es oo syre 2D, DMTA et de cZmento- g acine g si b
chevaux etles bovi- ) ~ ) ) stratégies de su
nés étaient aussi chronologie permet dOobtenir une image sistance plus larges
exploitésréguliere- dZtaillZe du comportement nZander- et adaptatives dans
ment . A le Sud-Ouest de la
ot aLe leur canture talien ©~ Combe-Grenal, montrant une France, avec une
n,gtait pas ”nqitée exploitation stratZgique et flexible des exploitation diver-
ades saisons spéci-ongulZs dans un systeme capable de tsc')ufgu?(fnsg gé?.':rf_
“qt_ltes CletquiIPOU-erondre aux instapilitZs _cIimatiqueg et née et une gestion
vait compieteri+ac- aux fluctuations saisonnisres. O souple des occupa-
quisition des car- tions du site.

casses de rennes.
Cette stratégie plus large de subsistance montreRemerciements
un niveau éleve de "exibilité, avec des Neéander- [sauteure tient & remercier la Fondation Fys-
taliens qui adaptaient leurs pratiques de chasse &en pour le soutien apporté a cette recherche. Elle
ladisponibilité des di érentes proiestoutaulong exprime également sa gratitude & Emmanuel
de lsannée. En plus, l-alternance entre événebiscamps et Jean-Philippe Faivre pour lsauto-
ments de mortalité courts et plus longs suggérerisation deétudier le matériel et pour leurs
unschémade mobilité dynamique, ot les groupegrécieux conseils. Le Musée National de Pré-
faisaient parfois des occupations bréves etcibléesistoire a Les Eyzies-de-Tayac est chaleureuse-
et parfois restaient plus longtemps ou revenaientment remercié pour lsaccés aux collections.
plusieurs fois sur le site. En“n, elle remercie Gildas Merceron pour son
. aide avec les collections modernes, ainsi que
Conclusion Florent Rivals et Emmanuel Discamps pour ses
Cette étude a analyse les dents de chevaux eflommentaires et suggestions sur les résultats.
bovinés des niveaux Quinade Combe-Grenal av@éauteure remercie chaleureusement le labora-
quatre méthodes complémentaires. Ensembletoire UMR 5608 TRACES (Université Toulouse
ces approches permettent de reconstruire leJean Jaurés) ainsi que la plateforme Archéo-
regime alimentaire de ces animaux et deestimerScience pour leaccés aux équipements et aux
la saison de leur mort. Leobjectif était de mieux infrastructurestechniques, et Eric Pubertpourla
comprendre les choix de chasse néandertaliens atéalisation des lames minces.
de véri“er si leurs activités étaient liées a des
saisons spéci‘ques. Bibliographie
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ration (e.g. Costamagno et al., 2006; Daujeard eMIS 6 to 3, establishing Combe-Grenal as one of
al., 2019; Marin et al., 2020, 2019; Rendu et al. the mostimportant Middle Paleolithic sequences
2023; Rodriguez-Hidalgo et al., 2017). in Western Europe. Beyond its unusually long

Among the many questions surrounding Nean-chronology, the site has yielded one of the richest
derthal "exibility, one of the most debated and most unique records of the Middle Paleoli-
concerns is how faunal assemblages can detedfliC In the region. Over the past decades, mate-

: : rials recovered from the site have included
':gfnspogrscl)zlaeyprg g&n?ﬁ eOfS ggggﬁgﬂyhgggngﬁng eanderthal skeletal remains (Garraldaand Van-

. . . : . dermeersch, 2000; Gémez-Olivencia et al., 2013;
tion of site occupation can be investigated, . o etal., 2011), hundreds of thousands of
through analytical methods applied to teeth,

including stable isotope analysis (Blumenthal et”thiC implements, which served as the basis for
al., 2014; Britton etal., 2011; Julien etal., 2012), Bordeses de“nition of the Mousterian industries

; ~</» (for a review, see (Faivre et al., 2014), raptors
dental wear analyses (Berlioz et al., 202_3?,R'Valsclaws (Morin and Laroulandie, 2012), pigments
et al., 2015a; Ungar et al., 2008; Uzunidis andpayet et al., 2019), bone retouchers (Tartar et
Rivals, 2023), and cementochronology (Naji ety 2022) and an incredible amount of faunal
al., 2022; Rendu, 2010; Rendu and Armandemains, which have been intensively studied
2009) In recent decades, the |ntegrat|0n of mUI-over the last “fty years (for a revieW’ see Dis-
tiple proxies is overcoming the limitations of camps and Faivre, 2017). In this study, we
individual methods, o ering higher resolution focused on the Quina layers, from 17 to 26,
insights. following Bordeses stratigraphy. The layers have

Here, we present a high-resolution, fourfold been correlated with the end of MIS 4 and the
approach combining cementum increment andHeinrich Event 6 (around 65-60 ka cal BP) (Dis-
dental wear analyses (both meso- and microwear§amps et al., 2011; Discamps and Royer, 2017;
on horse and large bovid teeth from the Middle Faivre et al., 2014), a period of strong climatic
Paleolithic site of Combe Grenal in southwesterninstability characterized by the tendency towards
France. The aim of the study is to shed new lightan open and dry environment.
on Neanderthal subsistence strategies by focu- The zooarchaeological analysis has high-
sing on the seasonal exploitation of two taxa|ighted a faunal spectrum largely dominated by
within the speci“c context of the Quina Mouste- reindeer, followed by red deer, horse, and large
rian, which has traditionally been associated hovids (steppe bison and/or aurochs) (Guadelli,
with the monospeci“c exploitation of reindeer. 1987). Recent “eldwork has revealed recovery
Moreover, this combination methodologies piases in some of Bordess layers, such that the
allows us to overcome a possible lack of informanroportions of large herbivores are likely overes-
tion and low-resolution data and o ers a com- timated due to preferential collection of teeth and
prehensive framework for investigating Nean-|arger bone fragments during Bordese excava-
derthal occupation at a regional scale. tions (Discamps and Faivre, 2017). Despite these
Combe-Grenal issues, Bordese collections remain invaluable and

The Combe-Grenal rock shelter (Dordognegmi?féggsgrl)?%){;sr_esemed here s una ected by

France; Fig. 1) opens on the southern slope of a
narrow lateral valley of the Dordogne Riverinthe Material and methods
Périgord region. Ityielded a 13 mthick stratigra- ~ This study focuses on a sample of horse and
phic sequence that was excavated throughout thgovids teeth selected from the Quina layers of
20th century, initially by Denis and Elie Peyrony Combe-Grenal rock shelter (Tab. 1). The layers
(1929 and 1937) and later by Francois Bordesconsidered in this study range from couche
(1953-1965) (Bordes, 1972). Since 2014, the sitg e. archaeological layer) 17 to couche 26, fol-
has been the focus of a new “eld project led by|owing the stratigraphy established during the
J.-Ph. Faivre and E. Discamps (Discamps an@xcavations conducted by Bordes (Bordes, 1972).
Faivre, 2017). The layers have been grouped into four blocks ...
Within the stratigraphy, Bordes identi“ed ¢.17-19,c¢.20,c.21-23,c.24-26 ... inline with recent
55 stratigraphic layers ¢ouchés spanning from  studies of the stratigraphic sequence.
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Figure 1: Site location.

Tab. 1: Details of the selected sample for this study: taxa, stratigraphic provenance,
and analyses performed. DMTA = Dental Microwear Texture Analysis; c. = couche

(archaeological layer).
Bovidae Equus sp.
Total
c.17-19| c.20 c.21-23 24-p6 c.17t19 d.20 «c.31-23 c.|24-26
Mesowear - 2 6 2 22 8 106 23 169
Dental .
wear Microwear - 6 6 - 23 7 84 19 145
DMTA - 3 3 2 13 5 47 14 87
Cementochronology - - 3 - 2 - 11 1 17
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Dental wear analyses and Merceron, 2016; Merceron et al., 2010; Scott

Mesowear assesses cusp relief and sharpnes€t @l 2006). 3D scanning is performed directly
on upper and lower molars to evaluate the on the silicone molds, rather than creating epoxy
balance between attrition and abrasion (Forte-C2Sts- The molds were created on the distal facet

lius and Solounias, 2000). Browsers typically©f the protoconid or the proximal facet of the
show high, sharp cusps due to attrition, while hypoconid, depending on the preservation state

grazers display low, rounded cusps linked toOf the specimen. Lower second molars were pre-

abrasive grass diets; mixed feeders fall inferentially selected for analysis. Each mold was
between. Scores from 0 (sharp) to 6 (blunt) wereScanned with a Leica DCM8 white light confocal

assigned following established methods (ForteSurface pro‘lometer with a 10 objective. In

lius and Solounias, 2000; Kaiser et al., 2013;this study we considered four parameters that
Mihlbachler et al., 2011; Rivals et al., 2009a).Proved to be more signi‘cative to describe the
Teeth that were unworn, excessively worn, ordiet: area-scale fractal complexity (Asfc), exact
fractured were excluded. A total of 169 molars ProPortion of the length-scale anisotropy of the

were examined (159 from horse, 10 from bovids) '€lI€f (eépLsar), scale of maximum complexity
' ‘(Smc), heterogeneity of the area-scale fractal

Microwear records microscopic pits and complexity (HAfc) (DeSantis, 2016; Scott, 2012;
scratches on enamel surfaces, re"ecting diet inscott et al., 2005, 2006: Ungar et al., 2003). The
the last meals before death (Grine, 1986). Proceresults for bovids were compared with the values
duresfollowed (Solounias and Semprebon, 2002pf extant species presented in Scott (2012), which
withreplicas prepared in silicone and epoxy resin provides data for a broad range of known diets,
(Camarés et al., 2016) and analyzed undefcorresponding to a continuum of dietary niches
Z35 magni“cation. Features were quanti“ed in from obligate grazing to obligate browsing. In
standardized 0.16 mrareas. The results were contrast, no comprehensive dataset is available
compared with a database of extant and wildfor equids to compare dental microwear texture
ungulate species with known diets (Solouniasparameters. Since most extant equids are gra-
and Semprebon, 2002). The feeding behavior Ogers, we lack an exhaustive reference for living
ungulates is strongly associated with the averagespecies with di erent diets. However, we used a
number of scratches (Nscr) and pits (Npit). In sample of Equus quagga burchelkind Equus
contemporary populations, grazers typically asinusas a comparative baseline (Merceron,
exhibit a wear pattern with high Nscr values, comm. pers.). Following the literature (Gagnon
while browsers show lower Nscr values. Mixedand Chew, 2000; Scott, 2012), the dietary cate-
feeders, which alternate seasonally (and/orgories taken into account here are based on the
regionally) between browsing and grazing, dispercentages of fruits, dicotyledons and mono-
play an overlap of these patterns. Furthermore, cotyledons included in the diet:
microwear analysis provided insights into the ¢ Obligate grazers:O 90 % monocotyledons,
':_emriﬁraldextetnt of r]!uman IOfCUpatltO?tby estlrpa- little to no seasonal or geographic variation
ing the duration of ungulate mortality events : . 0
(Rvals et al., 2015b, 2009b). The coe cient of © yarice sesmnaly - " monecoviedons,
variation (CV) and standard deviation (SD) of ot 0
scratches variability were calculated and pIottede ﬁeﬂfregﬂ;bﬁ)e %O fegfsgﬂ g‘;giéy?gs of food,
in a heat map divided into three distinct areas: gnly ) Oy . 9
A) a season-long or shorter period; B) a period® Browsers:O 70 % dicotyledons ,
longer than a season; and C) at least two separaté Of 90 molars selected, 87 ylelded reliable data
events occurring in non-contiguous seasons. Out (79 from horse, 8 from bovids).
of 183 selected molars, 145 were suitable for Cementochronology

analysis (133 from horse, 12 from bovids). Several biological studies have highlighted a

DMTA (Dental Microwear Texture Analysis) consistent phenomenon observed in the denti-
microfeatures resulting from ingested food items tion of a wide range of mammalian species inha-
during the last days or weeks of an animales life biting temperate, sub-arctic, and arctic regions:
and it has proven to be more accurate in characthe cementum surrounding the roots undergoes
terizing the traits of mixed feeders (e.g. Calandraregular growth, following a predictable seasonal
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Figure 2: Position of the di erent observations on the specimens. Blue: 2D Microwear; Green: DMTA; Orahge:
mesowear; Pink: cementochronology.

pattern from tooth eruption until the end of the Within each pair, a thicker, translucent band

animales life cycle (Klevezahnd Kleinenberg, (referredtoasTB,accretionline,orgrowthlayer)
1969; Lieberman, 1994; Lieberman and Meadowcorresponds to a period of more substantial and
1992; Pike-Tay, 1991). This incremental tissuerapid tissue growth, typically occurring from

when viewed under transmitted cross-polarizedspring to autumn, while a thinner, opaque band
light, presents as a strati“ed deposit, characte- (designated here as OB, the «line of arrested
rized by regularly alternating bands. Each pair of growth») corresponds to intervals of diminished
these bands is correlated to one annual cycletissue growth, such as during winter months.
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Consequently, the animales age at death is deterayers form in summer, with minor depositionin
mined by adding the number of layer pairs to the spring and autumn (Burke, 1993; Burke and
time of tooth eruption, while the identi“cation of Castanet, 1995; Green“eld et al., 2015).

the season of death is inferred from the charac-

teristics of the last band.
Results

Cementum analysis was performed on 17 spe- pental wear analyses
cimens following an established protocol for
archaeological applications of this method (for ag;
comprehensive review, see (Naji et al., 2022)h
We sampled one tooth per individual, ensuring
that the roots were free from post-mortem

Preliminary mesowear results indicate two
stinct dietary tendencies between the taxa:
orses are shifted toward a grazing signal, whe-
eas bovids exhibit a more browsing-dominated
= . signal (Fig. 3). These patterns appear consistent
damage, manganese staining, weathering crackS o, ghout the sequence. A closer observation of
or concretions. the horse populations shows that from blocks

For bovids, acellular extrinsic “ber cementum ¢.24...26 to ¢.17...19 (i.e., from the oldest to the
(AEFC) was digitally enhanced with ImageJ to most recent layers), mesowear values suggest a
minimize observer bias (Lieberman et al., 1990),slight shift within the strict grazing category. In
allowing subdivision of the favorable season intocontrast, data from the bovid population in block
early, middle, and late phases (Gourichon, 2004¢.21...23 point toward a mixed-feeding signal;
Rendu, 2007). For horses, “ner subdivision washowever, the bovids sample size is currently too
not feasible: studies show that most translucentlimited to support a robust interpretation.

Figure 3: Mesowear observations. On the left, the comparative data from the extant taxa (Fortelius [and
Solounias, 2000; Solounias and Semprebon 2002). Stage O corresponds to a high and sharp cusps type
(browsers) and stage 6 to a completely blunt with no relief pro“le molar (grazers).
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Both 2D microwear and DMTA consistently consistentwith the 2D microwear results, as they
indicate a general mixed-feeding behavior forfall within the overlapping area and do not exclu-
both species during the last days of life (Fig. 4).sively indicate a strictly grazing population.
Bovids (Fig. 4A and 4C) from block c.20displaya  goth the bovid samples from ¢.20 and
stronger grazing tendency, while stillwithin the ¢ 51_53 show high variability in the microwear
mixed-feeding spectrum, whereas specimengjgna) plotting in zone [B] of the heatmap based
from block c.21...23 occupy a more intermediatg, modern populations with known mortality
position. For block c.24...26, only DMTA valueg,ens (Fig. 5A). The same pattern is observed for
are available, and these point toamlxed-feedlngEquussp from ¢.21-23 and c.24-26 (Fig. 5B),
diet slightly shifted toward browsing. indicating a mortality event lasting longer than a

Horse populations (Fig. 4B and 4C) show fewersingle season. Values fd&quussp. from ¢.17-20
di erences than bovids: among the four blocks, fall within the error-probability area and are
only the horses from c.24...26 plot closer to theherefore not informative, whereas data for
con“dence ellipse of extant grazers, whereas inc.20 show low variability, plotting in zone [A], the
the other blocks they remain within the mixed- short-duration mortality event area.
feeding spectrum. DMTA data generally con“rm
this tendency, clustering within the con‘dence ~ ¢ementochronology
ellipse for Equus asinusand distant from the Using the cementochronology technique,
values ofEquus quaggavhich represents a strict 17 out of the 31 initially selected teeth (54.9%)
grazing signal. Values for horses in block c.20 areproduced positive results, each presenting at

A ..@ B) 5
(DM ™
Diet Diet
I T ok
— oy ’. . 5;:5:.,,’:;%:
# Equus 2428
©) & | D)
.
Ei-:--c YT % - :-m % C ::ih;.'.."‘-:"
2 > /__I?H'e : o grazwr ¥ :‘ t
- -
Figure 4: 2D microwear (A, B) and DMTA results (C, D). Distribution of the average number of pits and
scratches in theBos/Bisonpopulations (A) and irEquussp. populations (B) plain ellipses correspond to the
Gaussian con“dence ellipses (p = 0.95) on the centroid for the extant leaf browsers and grazers from Solqunias
and Semprebon (2002). Blocks c. 17...19 and c. 24...26 are not represented in A, as no reliable 2D microwear
data were available foBos/Bisonpopulations; Distribution of the epLsarl0 3 and Asfc parameters for
Bos/Bison(C) andEquussp. (D) ellipses based on Scott (2012) and Merceron, comm. pers.
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Figure 5: Microwear data forBos/Bison(A) and Equussp. (B) Bivariate plot: standard deviation (SD) and
coe cient of variation (CV) calculated based on the number of scratches. Boundary lines between the three
areas with the error probability (heat map). [A] seasonal or shorter events; [B] longer than one season; [C] at
least two separate events that occurred in di erent nonconsecutive seasons.

least one suitable region of interest for observa
tion. 14 specimens were discarded either due tg
the absence of preserved cementum or becauge
the cementum lacked discernible strati“cation.
Fungal and bacterial alterations, as well as
recrystallization, signi“cantly a ected the obser-
vation process. The only block showing relatively
better preservation was c.21-23, which yielded
14 molars with recognizable season-at-death
information (shown in black in Fig. 6). In
contrast, only a single horse molar was readablg
from ¢.17-19 (in blue, Fig. 6), and two from
€.24-26 (in red, Fig. 6).

Preliminary results focus on ¢.21-23. The thin
sections indicate year-round hunting events for
horses, while bovids show at least two distinct
hunting events: one in winter and another during
the favorable season, between the end of summer
and the beginning of autumn. Irregular cemen-
tum layer growth in horses prevents more detai-| Figure 6: Schematic representations of hunting

led analysis when the last band corresponds tq events forBos/BisorandEquussp. In blue, ¢.17-19
the favorable season. in black, ¢.21.23; in red, c.24-26. Percentages

. correspond to the degree of development of the Igst
The two horses from c.24-26 displayed an translucent cementum band (TB).

opague band (OB) and a very thin translucent
band (TB), indicating winter and the beginning of
spring as the possible seasons of death. A sing|
horse from c¢.17-19 exhibited a very thick TB,
indicating a possible death at the end of the
favorable season. At Combe-Grenal, mesowear data point to
. . important dietary di erences between horses
Discussion and bovids, with equids showing a clear grazing
The preliminary results from the multiproxy signal and bovids indicating more browsing or
analysis of horse and large bovid teeth are pro-mixed-feeding tendencies. These patterns are
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consistent with the ecological requirements of grazing tendencies in ¢.20 and more mixed-fee-
the two taxa and re”ect the mosaic environment ding signals in ¢.21-23 and c.24-26. Such di e-
reconstructed for the end of MIS 4, where openrences could re”ect both taxonomic diversity
steppe-like habitats coexisted with patches ofwithin the bovid group (aurochs and steppe
wooded areas (Sanchez Gofii, 2022, 2020) .  bison) and seasonal variability. These results

Microwear and DMTA analyses re“ne th|S plc_ a!|gn.We” W|th BeI’|IOZ et al. (2023), WhO further
ture, highlighting that both horses and bovids highlight _ _
generally exploited a mixed-feeding niche duringthis variability by showing that large bovids,
the last days or weeks of life. Interestingly, horse alongside other ungulates, exhibited mixed-fee-
populations did not exhibit a strict grazing signal ding dietary habits, re"ecting mosaic landscapes
throughout the sequence, but instead p|0ttedWhere patches of woodland coexisted with open
within the mixed-feeding spectrum, with only the grasslands.
earliest block (c.24-26) approaching the grazing The analysis of microwear variability further
ellipse. This variability suggests a degree of ecocontributes to reconstructing the timing and dura-
logical “exibility in equids, possibly tracking tion of hunting events. The data highlight an
short-term environmental and/or seasonal "uc- alternation between short and longer mortality
tuations, despite extant species diquusare events, suggesting that Neanderthal hunting stra-
believed to be almost tegies at Combe-Grenal were not uniform in dura-

exclusively grazers (Mihlbachler et al., 2011;tionorintensity. High variability inthe microwear
Schulz and Kaiser, 2013). Additionally, this signal for both taxa in blocks c.21-23 and c.24-26
might indicate a particular environmental indicates that mortality pro“les likely accumula-
context around the Combe-Grenal site, with ated over periods longer than a single season or
patchier landscape (explaining the mixed-feederesulted from multiple short-term events occur-
microwear signal) compared to the rest of the ringthroughoutthe year. Conversely, horses from
home range used by horses (cf. the grazingolock c.20 exhibit low variability, consistent with
mesowear signal). a short-term mortality event, possibly re”ecting a

Regardless of climatic context, mesowear Ioaltfocused hunting episode or repeated hunts within
terns in Middle Paleolithic horses generally indi- tN€ Same season. Unfortunately, as no material
cate a grazing diet (e.g. Rivals et al., 2008; UzuSuitable for cementum analysis was recovered
nidis et al., 2017). These horses often exhibitTOM layer c.20, itis not possible to determine the
some of the highest mesowear scores among th&asonality of the hunting event(s).
faunal assemblages, re”ecting particularly abra- The case of ¢.20 is particularly noteworthy for
sive diets. Nevertheless, some populations occdhe di erential exploitation of the two taxa: while
sionally display variation, ranging from grazerto horses show low variability, large bovids main-
mixed feeder with a notable contribution of tain consistently higher variability, supporting
browse, especially during Interglacial periodsthe hypothesis of a more prolonged exploitation
(e.g. Rivals et al., 2015a, 2009a). In contrast toof bovids. This pattern may be related to species
the generally grazer-like mesowear signalavailability in the surrounding environment, as
microwear patterns in Middle Paleolithic horses well as other factors such as herd composition,
are more variable, spanning the full spectrum meat quality, and other by-products that may
from grazing to browsing (Rivals et al., 2015a, have in"uenced Neanderthal hunting choices.
2009a; Rivals and Lister, 2016; Uzunidis, 2021). Cementochronology further supports  this

This tendency may re"ect seasonal dietary shiftsjyerpretation. Results indicate that horses were
(Uzunidis et al., 2017). This evidence reinforcesynteq year-round in block c.21-23, whereas
the view that horses were primarily grazers but pyids were killed both during winter and favo-
retained the capacity to broaden their diets rap|e seasons. These “ndings con“rm that Nean-
seasonally, a strategy that would have facili-yerthals at Combe-Grenal targeted prey throu-
tated their resilience in the "uctuating climates ghout the year, without exclusive focus on a
of MIS 4. single season. Data for blocks ¢.17-19 and
At Combe-Grenal, microwear data for bovidsc.24-26 are limited due to small sample sizes and
displayed stronger shifts across blocks, withshould not be considered exhaustive; they pro-
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vide evidence for at least one hunting event inronmental conditions. Horses appear to have
autumn (c.17...19) and one hunting event in winalternated between grazing and mixed diets,
ter and one in spring (c.24...26). However, it iswhile the variability observed in bovids may be
important to note that insu cient data preclude linked to di erences between species and local
excluding the possibility of horse hunting occur- environments.

ring in additional seasons within these blocks. Evidence fromtooth wear and growth patterns
Taken together, these “ndings nuance the tra-suggests that hunting did not take place in just
ditional view of Quina Mousterian groups as rein- one season but likely occurred at di erent times
deer-specialists. Although reindeer remain domithroughout the year. Short, targeted hunting
nant in the faunal spectrum, results show that visits may have alternated with longer or repea-
horses and bovids ted occupations of

were also syste- & ; ;
matically exploited OOverall, the integration of mesowear,

and that their pro- microwear, DMTA, and cemento-
curement was not chronology offers a high-resolution picture
restricted to speci- of Neanderthal behavior at Combe-Grenal.
cseasons... poten- . . .

tially complemen- 1he evidence points to strategic and
ting the acquisi- flexible exploitation of ungulates,
ggggé;e;?gfﬁéfgé; ‘embedded in a broader land-use system
sons. This broader capable of responding to climatic
subsistence stra- instability and seasonal resource

tegy re"ects ahigh fluctuations. O
degree of "exibi-

the site, indicating
a "exible pattern
of movement and
land use.
Overall,these“n-
dingschallengethe
idea that Quina
Neanderthalswere
strictly specialized
reindeer hunters.
Instead, they sug-
gest that Nean-
derthals in south-

lity, with Neander- western France
thals adapting their hunting practices to the adopted broaderand more adaptable subsistence
availability of di erent prey throughoutthe year. strategies, exploiting di erent prey species year-
Moreover, the alternation between short and round and adjusting when and how long they
longer mortality events suggests adynamic mobigpccupied sites.
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Résumé

Leéchange de matériaux sur de longues distances est un aspect central du comportement humain
moderne qui est apparu au cours du Pléistocene moyen et supérieur en Afrique. Cet article explore
comment la précision des études sur la provenance des artefacts, en particulier dans Il«étude de
leobsidienne, peut structurer lséchelle géographigue des questions de recherche que nous posons sur
la culture matérielle passée. Il commence par passer en revue deux méthodes importantes de
détermination de la provenance de lsobsidienne : la spectroscopie de "uorescence X (PXRF) et la
spectrométrie de masse a plasma inductif couplé a ablation laser (LA-ICP-MS). A partir deun exemple
tiré de mes collaborations en tant que chercheur postdoctoral de la Fondation Fyssen, je montre
comment leur application doit seancrer dans la réponse a des questions archéologiques spéci‘ques a
la précision de chaque méthode, et je conclus par un appel a une collaboration accrue entre les
chercheurs utilisant di érentes méthodes.

Mots-clés :

Afrique orientale, Technologie lithique, Approvisionnement en obsidienne, Spectroscopie de
"uorescence X portable, LA-ICP-MS.

Accuracy and scale in obsidian sourcing studies :
considerations for Late Pleistocene archaeology in Africa

Abstract

Long-distance material exchange is a central aspect of modern human behavior emerging during
the Middle and Late Pleistocene in Africa. This paper explores how accuracy in artifact provenience
studies, speci“cally in the study of obsidian, can structure the geographic scale of research questions
we ask. It begins with a review of two important obsidian sourcing methods : X-ray "uorescence
spectroscopy (PXRF) and Laser Ablation Inductively Coupled Plasma Mass Spectrometry
(LA-ICP-MS). Using an example from my collaborations as a Fyssen Foundation postdoctoral fellow,
I show how their application should be rooted in answering archaeological questions speci“c to the
accuracy of each method, concluding with a call for increased collaboration between researchers
using di erent sourcing methods.

Keywords:

Eastern Africa, Lithic technology, Obsidian sourcing, Portable X-ray "uorescence spectroscopy,
LA-ICP-MS
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Introduction guelles nous étudions leapprovisionnement et
u cours des vingt-cing derniéres le¢échange de matériaux au cours du Pléistocéne

années, les méthodes portables et_pet?uPé”eur-

colteuses permettant de caractériser £tydes sur la composition des sources
les matériaux utilisés dans la fabrica- ¢'obsidienne en Afrique : XRF

tion deobjets anciens ont conduit a gt | A-ICP-MS

une explosion des études sur la provenance des Depuisles premiéres études de caractérisation

principaux matériaux lithiques (outils en pierre). e - e
Les études sur leobsidienne ont béné‘“cié de cett cgﬁfsog::lo%r;reél)e(gzﬁ Igt Cli?oen:]?rgv?/ ggéz)“tlt'é%i?_
révolution dans le domaine de la science de% P ’

données ifenne occupe une place centrale dans les études
: géochimiques sur la provenance, en grande par-
(Freund 2013, Shackley 2010, Frahm 2023). tje en raison de sa composition unique. Lsobsi-
Pour les archéologues qui seintéressent alienne est une roche ignée felsique, un « verre »
l«étude de Isévolution et de la diversité des relavolcanique fragile formé par lextrusion de mag-
tions sociales humaines et de leur interaction mas. Leobsidienne est particulierement homo-
avec les matériaux, la précision (dé“nie commegene par rapport aux autres matieres pre-
la mesure dans laquelle le résultat deune anamieres riches en silice utilisées par nos ancé-
lyse particuliere correspond a deautres instru- tres pour fabriquer des outils en pierre. De

ments, Johnsonetal. _ . plus, en raison de
2021) des métho- OCes Ztudes montrent comment la la tendance de
des de caractéri- 7 ision de nos donnZes peut influencer la matrice riche
sation a nécessaire- . - . en silice de leobsi-
ment un impact |€S Zchelles gZographiques auxquelles dienne a se décom-
sur l-étendue des nous Ztudions |Oapprovisionnement et poser dans des
questions archeolo- |§7Zchange de matZriaux au cours du  délais geologiques
giguesquese posentplz. . i O plus courts, la dis-
les archéologues. Pl£IStocene supZrieur tribution de lsobsi-
Dans les études sur dienne sur le conti-
lsapprovisionnement, cela se traduit directement nentafricain estlimitée aux zones de volcanisme
par l+échelle géographique de nos études. récent (ceest-a-dire au cours des 5 derniers

Cette étude commence par un apercu dednilions d-annees). , _
sources deapprovisionnement en obsidienne De nombreux facteurs in"uencent la composi-
brute. Elle se concentre sur deux méthodes gédion des coulées de lave qui produisent |sobsi-
chimiques importantes développées au cours dedienne. Il seagit notamment de la relation entre
cinquante derniéres années : la spectroscopideS chambres magmatiques souterraines, la com-

de "uorescence X (XRF) et la spectrométrie dePOsition des matériaux superposes fondus pen-
masse a plasma (LA-ICP-MS). dant le processus deextrusion et, dans une cer-

. . L ._taine mesure, la géologie du substrat rocheux
Je discute ensuite la maniere dont le sourcinggnvironnant des paysages locaux deod pro-

a contribué a Isétude de l~approvisionnement enjiennent ces matériaux (Glasscock 2020).
matériaux et des échanges dans le cadre de lsévo- Les archéologues qui s-intéressent aux études

lution comportementale de l*"Homo sapiens a Iade provenance sont confrontés a un paysage

n du Pleistocene en Afrique. géologique deune grande diversité composition-
En“n, je meappuie sur les résultats prélimi- nelle et doivent travailler avec des géologues
naires de mes collaborations en tant que cheret des géochimistes pour aner Iséchelle de
cheur postdoctoral de la Fondation Fyssen auleurs questions de recherche. De nombreuses
laboratoire.Cultures et Environnements, Préhis- méthodes ont été utilisées pour caractériser et
toire, Antiquité, Moyen Age (CEPAM) a lsUniver- quantier la composition des obsidiennes afri-
sité Cote d=Azur a Nice, en France. Ces étudesaines (pour une revue, voir Ambrose 2012,
montrent comment la précision de nos donnéesBrown et al. 2013)). Deux des méthodes les plus
peut in"uencer les échelles géographiques auximportantes utilisées aujourdehui sont la spec-
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troscopie de "uorescence X (XRF, Shackleymatériaux irradiés et la traduire en parties
2010) et la spectrométrie de masse a plasmaar million deéléments (ceest-a-dire Ieétalon-
inductif (LA-ICP-MS, Gratuze 1999). Toutes deuxage) ? Pour une discussion sur l-étalonnage
permettent de recueillir des données sur la com-dans les appareils XRF portables, voir Johnson
position, généralement exprimées en parties paret ses collegues (2021), ainsi que les travaux
million (ppm) ou en pourcentages pondérés, etdeEllery Frahm (2019)

peuvent théoriquement recueillir des donneées gn Afrique, un débat est en cours sur la
élementaires similaires a partir des mémes maniére dont les matériaux de référence géolo-
eéchantillons. Cependant, ces deux méthodes dijgiques devraient étre utilisés pour indiquer a nos
ferent fondamentalement dans la maniere dontjnstruments ce queils doivent rechercher, que ce

Y

elles collectent ces informations a partir deun soijt dans le rift sud du Kenya (Brown et al. 2013),
échantillon. le rift éthiopien (Negash 2020) ou le sud de
La spectroscopie par "uorescence X utilise unleArabie etleAfar (Khalidietal. 2013). Les archéo-
rayonnement a haute énergie et a courte londogues et les géochimistes recherchent générale-
gueur d=onde pour exciter un échantillon. L«éner-ment des €léments révélateurs dans la gamme
gie est libérée et la « "uorescence » qui en résultegitomique moyenne (généralement le titane et le
peut étre mesurée pour quanti‘er les élémentsbaryum). Ces éléments apparaissent le plus sou-
présents dans ce matériau (Shackley 2010)ventsous forme d-€léments mineurs et de traces
Deautre part, la spectrométrie de masse avedlans les coulées de lave produisant de Iobsi-
ablation laser comme technique deintroductiondienne en Afrique (Brown etal. 2013, Shackley &
(Gratuze 1999, 869) quanti“e la composition élé-Sahle 2017).
mentaire deun échantillon en mesurant la masse Leétude de Brown et al. (2013) sur leobsidienne
par rapport a la charge ionique (m/z). dans la faille centrale du Kenya a largement
Les deux méthodes nécessitent un étalonnagétilisé la technologie XRF pour ses analyses.
a“n deindiquer & lsinstrument comment recon- Agazi Negash, en collaboration avec M. Steven
naitre les éléments ou, dans le cas de IsobsiShackley, a produit une grande partie des don-
dienne, comment reconnaitre lagamme de varial€€s publiées sur la composition des obsidiennes
tions dans une région particuliére. Dans le cas defthiopiennes au début des annees 2000, en se
la XRF, de longues discussions ont eu lieu surconcentrant sur des sources telles que la caldeira
lsimportance et la validité des di érentes techni- d¢ Gadeamotta et des artefacts provenant de
ques deétalonnage utilisées par di érents ins-Sites du Pléistocéne supérieur tels que Porc Epic
truments, en particulier pour les instruments (Negash & Shackley 2006).
portables (Frahm 2019 ; Johnson et al. 2021). Plus récemment, Shackley et Sahle (2017) ont
Cela seexplique en partie par le fait queau courspublié des données surlacompositionde diverses
des deux derniéres décennies, les spectrometresources dans le rift central éthiopien a leaide deun
XRF portatifs ont permis aux archéologues despectrométre XRF de laboratoire. Ces données
collecter une quantité énorme de données surconstituent un point de comparaison important
la composition des matériaux sur le terrain et en pour nos études décrites ci-dessous. Shackley a
laboratoire (Freund 2013). €galement caractérisé des échantillons prove-
Cependant, plusieurs facteurs ont une inci-nNantdelasource d-obsidienne de Baantu a l-aide

dence sur la précision de cette méthode. Pa/de ces mémes techniques deetalonnage.
exemple, les appareils XRF portables utilisent En 2024, nous avons publié une caractérisa-
souventdesinstruments atension plus faible quetion préliminaire de la source deobsidienne de
les instruments de laboratoire. Cela peut limiter Baantu a lsaide deun appareil portable a "uores-
la gamme deéléments quanti“és. Il existe égalecence X (Smith et al. 2024). Avant cela, tres peu
ment un risque de « fuite de rayons » dans degdeétudes avaient utilisé des appareils PXRF pour
conditions de champ variables (ceest-a-dire unearactériser les obsidiennes en Ethiopie. Cepen-
irradiation et/ou des réponses des matériaux dant, les analyses PXRF se sont considérable-
incohérentes ou non contrdlées). Une autrement améliorées au cours des dix derniéres
guestion cruciale dans les analyses PXRF est lannées, grace a lsenrichissement des connais-
suivante : comment quanti“er la réponse des sances surlagéochimie régionale de lsobsidienne
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et au perfectionnement des techniques deanalyséances pouvant atteindre 25, 140 et 166 km (Ble-
utilisées par les analystes. gen2017). Les caractérisations XRF de Negash et
Bernard Gratuze (1999) a été |e premier a$hackleydat:ls|e\RIftcentra|Ont]eté|eS baseSdeS
utiliser la LA-ICP-MS pour étudier les obsidien-€tudes menées a Porc Epic (Negash et Sh&}Ck]GY
nes africaines. La LA-ICP-MS est largement2006), qui ont montré que [-obsidienne était
considérée comme leun des moyens les plus préransportée jusquea 250 km de sa source.

cis etles plus “ables pour caractériser les sources Ce qui a fait défaut jusquea présent dans les
deobsidienne. Elle a €té perfectionnee pour devestydes sur lsapprovisionnement en obsidienne en
nir une methode quasi non destructive et tres afrique, ceest une discussion sur des considéra-
précise permettant de relier les artefacts en obsi+jgns plus locales, sur les relations entre les

dienne a leur point deorigine géologique. Lesgrandes régions géographiques et les sources
travaux de Khalidi et de ses collégues (Khalidi etprimajres locales a partir desquelles les chas-

al. 2013), qui relient le nord de l-Afar a la cote de geyrs-cueilleurs se procuraient leurs matiéres

I(?InerlRou%e et au sud dud\(]?men, COgt'nuer‘é‘premiéres, développaient des relations avec
*€tre leun des principaux defenseurs de cetteg popylations et les paysages, et “nissaient

technique de sourcing en Afrique. par échanger ces matiéres sur de plus grandes
Leimportante étude de Brown et al. (2013) distances.

a caractérisé de nombreuses sources a leaide

des techniques LA-ICP-MS et XRF. Cependantources d’obsidienne dans le sud du rift

peu deattention a été accordée depuis aux discusithiopien principal : exemples tirés

sions sur la précision et le role que celle-ci a joudle la XRF et de I'ICP-MS

dans la caractérisation de l-approvisionnement | g5 guestions  la précision des instruments et

en qbsldlenne par nos ancétres du Pléistoceng, |eyr impact a l«échelle géographique ont été

superieur. soulevées pour la premiére fois dans le cadre de

mes travaux sur le site deobsidienne de Baantu et
P heidi A3 N leabri sous roche de Mochena Borago, dans le sud

Su%%iligfpne au cours du Pléistocene de I-Ethiopie_ (“gure 1, Smith et al. 2024). Notre

étude préliminaire seest appuyée sur des échan-

De nombreux chercheurs considerent que 1&;jions prélevés dans les a eurements de la

capacité a se procurer, transporter et échangersg,rce Baantu et sur des données XRF publiées,
des matiéres premiéres lithiques exotiques es

D distinctive d ‘Collectées a partir de sources situées dans le rift
une caractéristique distinctive du comportement .o (4| éthiopien (Shackley et Sahle 2017).
humain moderne apparu en Afrique au cours

du Pléistoceéne moyen et supérieur (McBrearty Lavariabilité que nousavonsobservée dansles
& Brooks 2000, Ambrose 2002, Shea 2011couches du Pléistocéne a Mochena Borago a sou-
Ambrose 2012, Moutsiou 2012). levé des questions concernant leorigine géo-

Leétude des origines de lshomme moderne efgraphique précise de nombreux artefacts qui
Afrique ne peut étre dissociée du développemeng€mblaient provenir de diverses sources encore
des études sur leapprovisionnement en obsimge“nles._ Provenaient-ils de di érentes zones
dienne sur le continent. Les travaux de Francis 9€ographiques ou de sections encore non identi-
Brown et Herry Merrick (qui ont abouti 8 Brown “€es de la source Baantu ?
et al. 2013) ont jeteé les bases des études sur la A partir de 2023, M. Steven Shackley, Lucas R.
provenance de lage de pierre moyen et supérieUkartindale Johnson et moi-méme avons com-
qui se poursuivent encore aujourdshui. menceé a analyser des échantillons géologiques

Par exemple, sur le site de Middle Stone Ageprovenant de la carriere de Baantu, de la région
dOlorgasaili au Kenya, Brooks et ses colléguege Sodicho (voir Hensel et al. 2021) et du volcan
(2018) ont montré que lsobsidienne était trans-Deguna Fango. Johnson et moi-méme avons uti-
portée jusquea 50 km de sa source primaire il y alisé des instruments XRF portables (respective-
environ 320 000 ans. Ily a 200 000 ans, sur le sitementun Bruker Tracer 11I-SD SN: T3S1878 etun
de Sibiloi School Road au Kenya, lsobsidienneOlympus VantaM Series SN :806177), tandis que
était principalement transportée sur des dis- Shackley a utilisé un analyseur XRF de paillasse
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Figure 1: Agrégation de toutes les données XRF recueillies par Smith, Shackley et Johnson (en couleur) avec
les données LA-ICP-MS recueillies par Bernard Gratuze (en naoir).

(spectrometre Thermo Fisher Scienti“c QuanteX Discussion et Conclusions

EDXRF). Pour les échantillons provenant de di érents

En 2024, grace a un “nancement de la Fonda-endroits analysés alsaide de latechnique XRF, les
tion Fyssen, jeai commencé un poste de postrésultats étaient pratiquement identiques pour
doctorant au CNRS au laboratoire CEPAM deles éléments importants (la “gure 1 montre ce
l*Université Cote deAzur sous la supervision deregroupement par source). La réanalyse de cer-
Lamya Khalidi. Bernard Gratuze (IRAMAT ; tains de ces mémes échantillons par Gratuze a
Orléans) a réanalysé ces échantillons a leaidelonné des résultats qui, bien que plus faibles en
deun spectrométre de masse LA-ICP-MS (Thermwaleur absolue, se regroupaient généralement
Fisher Scienti“c Element XR). Les détails concer-avec ces résultats (“g. 1).

nant lsinstrumentation et les étalonnages seront | g précision des résultats LA-ICP-MS est évi-
publiés prochainement. dente dans le regroupement plus serré autour
Notre objectifinitial était de comprendre quels de la source Baantu (“gure 1) et lorsque leon
oligo-éléments pouvaient étre utilisés pour dis-examine uniquement les 31 échantillons prove-
tinguer les sources primaires deobsidienne anant de Baantu (“gure 2). Pour toutes les paires
des échelles géographiques particuliéres : a eu-de€éléments, a lsexception de celles impliquant
rements individuels, sous-sources ou régionde Zr, les données LA-ICP-MS ZRF semblentiden-
entiéres. Un objectif secondaire consistait a déveti“er des niveaux de variation sous-jacents a la
lopper des protocoles deanalyse et deétalonnagsource que la XRF nea pas détectés (“gure 2).
pour la région a leaide du PXRF avec LA-ICP-MS  ne analyse compléte de ces données dépasse
a“,n de_ normaliser les matériaux de référence |e cadre de cette étude, mais ces résultats sou-
géologiques connus. levent de nombreuses questions analytiques
Nos résultats (“gures 1 et 2) ont mis en évi- fondamentales pour les études sur leorigine
dence lsimpact des di érents niveaux de préci-des matériaux dans learchéologie du Pléisto-
sion sur leéchelle géographique a laquelle ceséne supérieur : deou proviennent les artefacts ?
données permettent deidenti“er leorigine précise Queest-ce que celanous apprend sur lafagon dont
des obsidiennes (voir “gure 2). les populations se déplacaient dans le paysage,
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| Figure 2 : Echantillons de Baantu analysés par XRF (Smith, Johnson, Shackley) et LA-ICP-MS (Gratlljze).

échangeaient des cadeaux et des provisiondes domaines particuliers, par exemple, nous
essentielles entre elles ? Quelles relations lepouvons alors personnaliser nos calibrages en
populations ont-elles établies avec des lieuxXonction de cette région (voir Frahm 2019 pour
spéci‘ques et entre elles grace a leobsidienne 2ine discussion).

Les réponses a ces questions dépendent de la En collaborant avec des géochimistes qui
capacite a identi“er avec précision les points du ytilisent plusieurs méthodes, les archéolo-
paysage ou les matieres premieres essentiellegues peuvent continuer a produire des données
ont été obtenues. sources utiles et reproductibles dans le cadre

La “gure 2 montre comment certains él¢- d€ *€tude des échanges materiels.
ments permettent de distinguer avec précision Remerciements
et obeidenne locau e in=__ Jetens out dabord & remercir Lamya Kl
; lidi, Bernard Gratuze et mes hétes du laboratoire
exemple), tandis que deautres ne le permettent~
pas, mais que la technique LA-ICP-MS permef,,qiant ontrendu cette bourse possible. Mercia
deidenti“er cette distinction avec plus de préci- | o ise \Wastin et au comité de lecture, ainsi quea
sion et de quanti“er davantage d-€lements. 4,5 |es membres de la Fondation Fyssen pour
Un échantillonnage complet ettransparentestleur soutien. Merci a Ralf Vogelsang, qui mea
également essentiel a ce travail. Ces méthodegrété des échantillons provenant de Sodicho
aussi précises soient-elles, ne nous indiquent queour analyse, et merci a Ato Girma Debusho et
ce que nous voulons queelles nous indiguentaux habitants de Sodo pour leur générosité et
Si nous savons quels éléments sont utiles dan$eur soutien au “l des ans..
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of the archaeological questions archaeologists Archaeologists interested in provenience stu-
ask. In sourcing studies this translates directly to dies are faced with a geological landscape of
the geographic scale of our studies. enormous compositional diversity and must
This review begins with an overview of obsi-WOrK closely with geologists and geochemists to
dian raw material sourcing, speci‘cally focusing '€ € the scale of questions we want answered.
on two of the most impactful geochemical sour-Many methods have been used to characterize

cing methods developed over the past half-cer2nd ql:cantify the compositlioon of African obsi-
tury: X-ray "uorescence spectroscopy (XRF) andians (for a review, see Ambrose 2012, Brown et

Laser Ablation Inductively Coupled Plasma Mass&: 2013)). Two of the most important methods
Spectrometry (LA-ICP-MS). employed today are X-ray "uorescence spectros-

_ _ _ . copy (XRF, Shackley 2010) and inductively cou-

| then brie"y discuss how sourcing has contri- pled plasma mass spectrometry (LA-ICP-MS,
buted to the study of material procurement and Gratuze 1999). Both gather compositional data,
exchange in Late Pleistocertomo sapieniseha- sually expressed in elemental parts per million
vioral evolution in Africa. (ppm) or weighted percentages, and both can

Finally, | draw onthe preliminary resultsof my theoretically gather the similar elemental
collaborations as a Fyssen Foundation postdocdata from the same samples. However, the two
toral fellow at the Cultures et Environnements, methods are fundamentally di erentin the ways
Préhistoire, Antiquité, Moyen Age (CEPAM) in which they collect this information from a
Laboratory at the Université Cote deAzurin Nice, sample.
France. These studiesillustrate howthe accuracy X-ray "uorescence spectroscopy, as the name
of our data can in"uence the geographic scales aimplies, uses high-energy, short wavelength
which we investigate material procurement and radiation to excite a sample. Energy is released

exchange during the Late Pleistocene. and the resulting «”uorescence» can be measu-
- o red to quantify elements within that material
Obsidian source exploitation and (Shackley 2010). On the other hand, mass spec-
compositional studies in Africa: XRF trometry with laser ablation as an introduction
and LA-ICP-MS technique (Gratuze 1999, 869), quanti‘es the

Since the “rst compositional characterization elemental composition of a sample by measuring
studies in lithic (stone Tool) studies (Cann and mass relative to ionic charge (m/z).
Renfrew 1964), obsidian has been central to geo- Both methods require calibration to tell the
chemical provenience studies, largely due tojinstrument how to recognize elements, or in the
its unique composition. Obsidian is a felsic case of obsidian, how to recognize the range of
igneous rock, a brittle volcanic «glass» formedvariation in a particular region. In the case of
by extruding magmas. Obsidian is uniquely XRF, there have been lengthy discussions about
homogeneous among other silica - rich raw matethe importance and validity of di erent calibra-
rials used by our ancestors to make stone toolstjon techniques used by di erent instruments,
Furthermore, due to the tendency of obsidianssespecially for portable instruments (Frahm 2019;
silica rich matrix to break down in geologically johnson etal. 2021). In part this is due to the last
shorter timespans, the distribution of obsidian tywo decades in which handheld XRF spectrome-
across the African continentis limited to areas of tgrs have allowed archaeologists to collect an
geologically recent volcanism (i.e. the last 5-milenormous amount of compositional data in the
lion years). “eld andinthe lab (Freund 2013). However, there

Many factors in"uence the composition of are several factors that impact the precision of
obsidian-producing lava "ows. These includethis method. For example, PXRF often employs
the relationship between underground magmalower voltage instruments than laboratory coun-
chambers, the composition of overlaying mate+terparts, limiting the range of elements quanti-
rials melted during the extrusion process, and by “ed. There is also the potential for so-called «ray
extent the surrounding bedrock geology of localleakage» in variable “eld conditions (i.e. incon-
landscapes from which those materials derivesistent or uncontrolled irradiation and/or mate-
(Glasscock 2020). rial responses). Another crucial issue to solve in
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PXRF analyses is how the response of irradiatedgrown and analysts have re“ned the analytical
materials is quanti“ed and translated into ele- techniques involved.

mental parts per million (i.e. calibration). Fora  Bernard Gratuzees (1999) work was the “rst to
more comprehensive discussion of calibrationinyse LA-ICP-MS to study African obsidians.
PXRF studies, see Johnson and colleagues (2021)A-ICP-MS is widely considered one of the most
discussion, and the work of Ellery Frahm (2019) accurate and reliable means of characterizing
For this short review, su ce it to say that in  obsidian sources and has been re“ned into a
Africa, there is an ongoing discussion about hownearly non-destructive, highly precise means of
geological reference materials should be usedinking obsidian artifacts to their geological point
to tell our instruments what to look for when oforigin. Khalidiand colleagueeswork (Khalidiet
examining a particular obsidian source, whetheral. 2013), linking the northern Afar to the Red
it be in the southern Kenyan rift (Brown et Sea coast to southern Yemen, continues as one

al.2013),the Ethio- o of the major cham-
gg;o)ﬂft (Negﬁsh OThese studies illustrate how the accuracy pions Ofrt]hl_s sour-
, or southern ; ; cing tec nique In
Arabiaand the Afar of our data can mfluc_ence the geographlc Africa,
(Khalidietal.2013). scales at which we investigate material Brown et al.es
What archaeolo- procurement and exchange during the (2013) seminal
gists and geoche-| gte Pleistocene. O study characte-
mists are looking rized many sources
for are telltale ele- using both LA-ICP-

ments in the mid-z atomic range (generally Tita-MS and XRF, but little attention has been given

nium-Barium) that most often appear as minor since to discussions of accuracy, and the role this
and trace elements within obsidian-producinghas played in the characterization of obsidian

lava "ows in Africa (Brown et al. 2013, Shackley procurement by our Late Pleistocene ancestors.
& Sahle 2017).

Brown et al.»s (2013) decades-long study of obsaofrsi'ﬁéigg [o;[:rgzgssqgggﬁeexchange

dianinthe central rift of Kenya made use of XRF for ] -

much, but not all, of their analyses. Agazi Negash, Many scholars consider the ability to procure,

while working with M. Steven Shackley, was res-transport, and exchange exotic lithic raw mate-
ponsible for producing much of the pubiished com-fials @ hallmark of the modern human beha-

positional data for Ethiopian obsidians in the early Vioral package that emerged in Africa during

2000es, focusing on sources like the Gademottdhe Middle and Late Pleistocene (McBrearty
caldera, and artifacts from Late Pleistocene sites& Brooks 2000, Ambrose 2002, Shea 2011,

like Porc Epic (Negash & Shackley 2006). Ambrose 2012, Moutsiou 2012).

More recently, Shackley and Sahle (2017) have The study of modern human origins in Africa
published compositional data for a variety of cannot be separated from the development of
source locations in the Central Ethiopian Rift obsidian sourcing studies on the continent. The
using benchtop XRF. These data form an imporwork of Francis Brown and Herry Merrick (culmi-
tant point of comparison for our studies outlined nating in Brown et al. 2013) laid the foundation
below, as Shackley also characterized sampletr Middle and Later Stone Age provenience
from the Baantu obsidian source using thesestudies that continue to this day.

same calibration techniques. For example, at the Middle Stone Age site of
In 2024 we published a preliminary characte-Olorgasaili in Kenya, Brooks and colleagues
rization of the Baantu obsidian source using (2018) showed that obsidian was being trans-
portable X-ray “uorescence instrumentation ported up to 50km from its primary source by
(Smith etal. 2024). Prior to this, very few studies T 320,000 years ago. By 200,000 years ago atthe
had used PXRF instruments to characterize obsi-Sibiloi School Road site in Kenya, obsidian was
dians in Ethiopia. However, PXRF analyses havepreferentially transported from distances of up
improved dramatically over the past 10 years asto 25, 140, and 166 km (Blegen 2017). Negashand
knowledge of regional obsidian geochemistry hasShackleyes XRF characterizations in the Central
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Rift laid the foundation for studies at Porc Epic surrounding the precise geographic origins of
(Negash and Shackley 2006), which showed thatnany artifacts which seemed to originate from a
obsidian was transported up to 250 km form its variety of as-yet unde“ned sources. Were these
source. fromdi erentgeographic areas, or as-yet uniden-

; p
What has been lacking thus far in African ti*ed sections of the Baantu source

obsidian sourcing studies is a discussion of Beginning in 2023, I, M. Steven Shackley,

more local considerations, of the relationships @and Lucas R. Martindale Johnson began to ana-
between broad geographic regions and the localyze geological samples from Baantu quarry, the
primary sources from which hunter-gatherers Sodicho area (see Hensel et al. 2021), and the
procured their raw materials, developed relation- D€guna Fango volcano. Johnson and | used por-
ships with people and landscapes, and eventualljable XRF instruments (respectively a Bruker

exchanged these materials over greater dis-Tracer llI-SD SN: T3S1878, and an Olympus

tances. Vanta M Series SN: 8061 jwhile Shackley used

a benchtop XRF analyzer (Thermo Fisher Scien-
Obsidian sources in the Southern Main ti“c QuanteX EDXRF spectrometer).
Ethiopian Rift: examples from XRF In 2024, thanks to funding provided by the
and ICP-MS Fyssen Foundation, | began a postdoctoral posi-

Issues of instrument accuracy and its impact tion with the CNRS atthe CEPAM Laboratory at
on geographic scale “rst came to the forefront of the Université Cote deAzur under the supervision
my work while working at the Baantu obsidian of Lamya Khalidi. Bernard Gratuze (IRAMAT;
source and Mochena Borago Rockshelter in souOrléans) re-analyzed these samples using LA-
thern Ethiopia (Figure 1, Smith et al. 2024). Our ICP-MS (Thermo Fisher Scienti“c Element XR
preliminary study was based on samples frommass spectrometer). Details of instrumentation
outcrops at the Baantu source, and publishedand calibrations will be published in an upcoming
XRF data collected from sources in the centralpublication

Ethiopian rift (Shackley and Sahle 2017). Our initial goal was to understand which trace

The variability we observed within the Pleisto- elements could be used to distinguish the pri-
cene levels at Mochena Borago raised questionmary sources of obsidian at particular geogra-

sample locaton
ey . Aty
4 . Bawiy
150 '? x .' . Boa
& » Chebe
~ el * Deguna Fango
- Quaternary volcanic centers e g = N
Obsidian sources - e . s Fuasa
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Figure 1: Aggregate of all XRF data collected by Smith, Shackley, and Johnson (color) alongside LA-ICP-MS
data collected by Gratuze (black).
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| Figure 2: Baantu samples as analyzed by XRF (Smith, Johnson, Shackley) and LA-ICP-MS (Gratuze}.

phic scales: individual outcrops, sub sources, otthe 31 samples from Baantu (Figure 2). Across all
entire regions. A secondary goal involved deveelemental pairings, save for those involving
loping analytical and calibration protocols forthe Zr, LA-ICP-MS data seemed to identify sub
region using PXRF with LA-ICP-MS to standar-source levels of variation that XRF did not
dize known geological reference materials. (Fig. 2).

Our results (Figs. 1, 2) highlighted how dif- A full discussion of these data is beyond the
ferent levels of accuracy impact the geographicscope of this review, butthese results touch upon
scale at which these data can identify precisemany of the analytical and anthropological ques-

origins of obsidians (see Figure 2). tions fundamental to sourcing studies in the
_ ) ) archaeology of the Late Pleistocene: Where are
Discussion & Conclusions: artifacts coming from? What does this say about

Among the samples from di erent locations how people moved about the landscape, exchan-
analyzed using XRF, the results were virtually 9ed gifts and essential supplies with each other?
identical across the elements of interest (Figure 1What relations did people build with speci“c
shows this clustering by source).Gratuzess re-ana?laces, and with each other, through obsidian?
lysis of some of these same samples producednswers to these questions depend on being able
results that, although lower in absolute value, to accurately identify points on the landscape
clustered broadly with those results (Fig. 1). from which essential raw materials were procu-

The higher accuracy of LA-ICP-MS results is'€d-
clear in the tighter clustering around the Baantu  Figure 2 shows how some elements accurately
source (Figure 1) and when examining onlyseparate local obsidian outcrops from each other
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