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I. Introduction géenérale

Les animaux vivant en groupes sociaux doivent continuellement faire face a des choix
écologiques concernant les lieux et périodes de repos, de prospection alimentaire, et de
déplacement. En dépit des savoirs, des motivations et des intéréts parfois divergents des
individus, la cohésion du groupe repose sur une décision commune prise de maniére
collective. Ainsi, le groupe social se comporte comme une entité écologique autonome, douée
de facultés décisionnelles qui lui permettent de réaliser des actions communes comme les
déplacements, en optimisant 1’exploitation des ressources de son environnement tout en

conservant son intégrité sociale.

L’exploitation des ressources par les oiscaux et les mammiferes est généralement
étudiée a travers les comportements et les besoins individuels ou la compétition a 1’échelle
des individus, du groupe ou de 1’espece. 1l est plus rare que les auteurs abordent 1'exploitation
du milieu a travers les phénoménes collectifs, en particulier chez les oiseaux et les

mammiféeres.

A I'échelon collectif, le processus décisionnel est fonde sur les mécanismes de
recrutement entre individus. Les systtmes de communication augmentent I'interdépendance
des animaux dans la décision finale. Ils permettent la mise en place de processus de
négociation plus ou moins complexes ou les motivations et les intéréts des membres du
groupe entrent en jeu. L’ensemble des individus arrive ainsi a un compromis qui permet de

conserver la cohésion sociale du groupe tout en optimisant 1’exploitation des ressources.

Cette introduction générale est divisée en six parties. Dans la premiére partie, je
discuterai les bénéfices et les colts de la vie en groupe social chez les animaux. Dans la
deuxieme, je présenterai les principaux modeles explicatifs concernant les processus
décisionnels a I’échelle du groupe. Dans une troisiéme partie, j’envisagerai les différents
mécanismes collectifs a travers trois grands types de recrutement : passif, communicatif et
coercitif. Le role possible de I’intentionnalit¢ dans les recrutements Sera également
appréhendé. Dans la quatrieme partie, je discuterai le principe de coordination spatio-
temporelle dans deux grands types de déplacements ainsi que les caractéristiques des ordres
de déplacements des animaux. Dans la cinquieme partie, je détaillerai les facteurs susceptibles
d’affecter le processus décisionnel. Enfin, la derniere partie présentera les questions abordées
dans ma thése et qui concernent les processus collectifs de décision chez trois espéces
domestiques : oies grises (Anser domesticus), ovins de race romane (Ovis aries) et bovins de

race charolais (Bos taurus).
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1. LAVIE EN GROUPE

Nombreuses sont les espéces animales vivant en groupe social. La question a souvent
été posée de savoir pourquoi les animaux se rassemblent pour manger, dormir, voyager...
Pour s’agréger en groupes stables et conserver l'intégrité de leurs organisations, les animaux
doivent conserver leur cohésion malgré I'existence de forces centrifuges — intéréts divergents
vs attraction sociale. L'agrégation est définie comme un rassemblement des individus dans

’espace qui est fonction de la distribution des ressources (voir Danchin et al., 2005).

1.1. Les bénéfices de la vie en groupe

Vivre en groupe suppose une cohésion qui apparait lorsque les membres du groupe
synchronisent leurs activités (Conradt & Roper, 2000). Le groupe apporte des avantages
permettant d’augmenter le taux de survie et I’efficacité de reproduction des animaux. Un des
avantages évidents de la vie en groupe est la protection contre les prédateurs (Brashares et al.,
2000 ; Alexander, 1974; Danchin et al., 2007 ; Gusset, 2007). Comme le rapportent
McNamara et Houston (1992), I’augmentation de la taille du groupe se traduit par
I’augmentation de la probabilit¢ de détection d’un prédateur, combinée a 1’amélioration de
’effet de dilution. L’effet de dilution intervient quand un prédateur chassant une proie se voit
perturbé par la présence des congénéres de cette proie, qui parasitent la perception du
prédateur (Hamilton, 1971 ; Krebs & Davies, 1993 ; Krause & Ruxton, 2002). Ainsi, un
animal appartenant a un groupe social a statistiquement moins de chance d’étre capturé qu’un
animal solitaire. Un autre avantage est la coopération dans la défense contre les prédateurs
(‘mobbing’). Certaines especes d’oiseaux et de mammiferes, lorsque la taille de leur groupe le
permet, harcélent le prédateur qui les pourchasse (Curio, 1978 ; Pavey & Smyth, 1998 ;
Gursky, 2005 ; Krams et al., 2009). Un autre avantage de la vie en groupe est 1’augmentation
de la vigilance globale du groupe. Plus le nombre d’individus augmente, plus la vigilance au
niveau du groupe augmente. Ce group-size effect’ correspond également a la diminution de
la proportion de temps individuel passé a surveiller I’environnement immédiat, parallélement
a I’augmentation du temps dévoué a I’alimentation (Roberts, 1996 ; Krause & Ruxton, 2002 ;
Beauchamp, 2008 ; Kluever et al., 2008).
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Un autre bénéfice apporté par la vie en groupe concerne l'alimentation. Un individu
appartenant 2 un groupe a souvent plus de chance de découvrir un site alimentaire qu’un
individu isolé, et cela grace a la transmission d’information qui a lieu entre individus
appartenant au méme groupe (Danchin & Wagner, 1997). Certaines études montrent que les
oiseaux tendent a se nourrir et a se déplacer vers des sites ou ils peuvent voir des congéneres
en train de s’alimenter (e.g. Krebs et al., 1972 ; Krebs, 1973 ; de Groot, 1980 ; Brown, 1986 ;
Gotmark, 1990 ; Avery, 1994 ; 1996). Lorsque les distances interindividuelles diminuent dans
un groupe d’étourncaux (Sturnus vulgaris), I’efficacité du transfert d’information augmente
(Fernandez-Juricic & Kacelnik, 2004). Galef et White (1997) ont réalisé une expérience
permettant de mettre en évidence la transmission d’information concernant un site
alimentaire. Des rats ‘naifs’ sont introduits dans des colonies entrainées ou non a manger en
un lieu spécifique a une heure donnée. Les animaux naifs placés dans les colonies entrainées
trouvent le site alimentaire en moyenne 5 mn aprés que les animaux de cette colonie soient
revenus au site initial, alors que les animaux naifs placés dans les colonies non entrainées ont
besoin de 40 mn pour atteindre le site alimentaire (Galef & White, 1997). Un cas particulier
d’alimentation en groupe est la chasse collective. Chez les carnivores sociaux, comme les
mangoustes (Mungos mungo) ou les lionnes (Panthera leo), la chasse coopérative augmente
les chances de capture et leur permet de défendre leur proie contre d’autres prédateurs
(Stander, 1992 ; Gusset, 2007).

Enfin, une autre fonction de la vie en groupe concerne la coopération dans la
reproduction. La reproduction coopérative correspond au partage du nid et du temps alloue a
I’¢levage des jeunes par des individus extérieurs au noyau parental (Danchin et al., 2005).
Elle permet d’augmenter le taux de survie du couple parental et de ses jeunes (Vehrencamp &
coll., 1988 ; Cant & English, 2006 ; Gilchrist, 2006). On observe de la reproduction
coopérative chez les insectes sociaux ainsi que chez certains oiseaux et mammiféres (Wright,
1998 ; Clutton-Brock et al. 2001 ; Gilchrist & Russel, 2007 ; Crespi & Yanega, 1995 ; Crespi
& Choe, 1997). Par exemple chez le tousseur a ailes blanches (Corcorax melanorhamphos), le
couple parental est assisté par de jeunes oiseaux inexpérimentés et non reproducteurs qui
participent a la construction du nid, a 1’incubation ainsi qu’a 1’¢levage des jeunes (Heinsohn
& Cockburn, 1994). Ces avantages liés a la vie sociale incitent les animaux a maintenir la

cohésion du groupe.
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1.2. Les codts de la vie en groupe

A I’inverse des bénéfices apportés par la vie en groupe, la présence de congénéres en un
méme site favorise la détection de leur propre groupe par les prédateurs mais aussi la
transmission de maladies (Hamilton, 1987 ; Lima et al., 1999 ; Beauchamp, 2007). En effet, la
proximité interindividuelle et le nombre d’interactions sociales augmentent avec la taille du
groupe. Ceci a pour conséquence de favoriser le développement d’affections liées a la
transmission de bactéries ou de virus (Hamilton, 1987). De la méme facon, les animaux se
retrouvent plus facilement parasités en raison de la présence de leurs congéneres (Brown &
Bomberger Brown, 1986 ; Schmid-Hempel, 1998 ; Vitone et al., 2004 ; Godfrey et al., 2006).
Ortego et Espada (2007) ont montré que la densité de population du grand-duc d’Europe,
(Bubo bubo) est positivement corrélee a la prévalence du parasitisme sanguin. Chez
I’hirondelle a front blanc (Hirundo pyrrhonota), le nombre de parasites par poussin et par nid
augmente avec la taille de la colonie (Brown & Bomberger Brown, 1996). Il est a noter que de
récentes études montrent 1’effet inverse, c’est-a-dire que la taille du groupe peut-étre
inversement corrélée au degré de parasitisme du groupe (Brown & Brown, 2004 ; Naug &
Smith, 2007 ; Ugelvig & Cremer, 2007 ; Snaith et al., 2008).

Un autre désavantage résultant de la proximité entre les individus est la compétition
sociale, qui peut s’observer au niveau alimentaire et spatial. Il peut y avoir compétition pour
une ressource alimentaire comme c’est le cas lorsque la distribution de la nourriture est
hétérogene, ¢’est-a-dire distribuée en amas (‘patches’). Lorsque la taille du groupe augmente,
les distances interindividuelles diminuent et la compétition augmente, de sorte que les
individus vont maximiser leur prise alimentaire (Beauchamp & Livoreil, 1997). Stahl et
collaborateurs (2001) ont montré chez les oies bernaches (Branta leucopsis) que les individus
subordonneés, qui occupent les positions périphériques des groupes en fourragement, sont les
premiers a découvrir les sites alimentaires de bonne qualité. Néanmoins ces individus sont
rapidement déplacés par des congéneres de statut social plus élevé. Di Bitteti & Janson (2001)
relatent un résultat similaire chez les singes capucins (Cebus apella). Par ailleurs, le fait d’étre
en groupe modifie le gain alimentaire individuel en ce sens que la position des individus dans
le groupe est liée a la prise alimentaire. Focardi et Pecchioli (2005) ont étudié un groupe de
daims (Dama dama) et ont conclu a une corrélation négative entre la taille du groupe et la
proportion de paturage (voir aussi Clutton-Brock et al., 1982). Les individus en périphérie

paturent plus longtemps que ceux du centre du groupe en raison d’une réduction des
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interférences alimentaires. Chez les bécasseaux semi-palmés (Calidris pusilla), cependant,
Beauchamp (2005) a montré que les individus en périphérie du groupe ont un succes de

capture inférieur a celui des individus présents au centre du groupe.

Le modele du troupeau égoiste (‘selfish herd model’) prédit que les animaux entrent en
compétition pour une position au sein du groupe (Hamilton, 1971). Les individus cherchent a
conserver une place moins exposée au risque de prédation tout en optimisant leur prise
alimentaire (Bumann & Krause, 1993 ; Meadows, 2001). Généralement, les individus
dominants occupent les positions centrales préférentielles. Par exemple, di Bitteti & Janson
(2001) rapportent que le male et la femelle dominants dans un groupe de capucins bruns
occupent plus fréquemment les positions centrales (voir aussi Janson, 1990 ; Stahl et al.,
2001). D’autres auteurs décrivent des situations comparables chez les oiseaux et les poissons
(Krause, 1993 ; Ost et al., 2007). Bumann et collaborateurs (1997) montrent que les poissons
situés a 1’avant d’un banc de mulets (Semotilus atromaculatus) ont un risque plus important
d’étre capturés que les individus positionnés a 1’arriére du banc. Enfin, la compétition
interindividuelle peut encore affecter le contexte reproducteur ; lorsqu’arrive la période de
reproduction, les membres d’un groupe entrent en compétition afin d’obtenir 1’accés au
partenaire sexuel choisi (voir Jamieson et al., 1994 ; Beekman et al., 2003 ; Palanza et al.,
2005 ; Kappeler & Port, 2008).

2. LES PROCESSUS DE DECISION

2.1. De Pindividuel au collectif

La plupart des décisions ne sont pas instantanées (Hansson, 2005). Witte (1976) écrit
qu'on ne peut pas traiter des informations sans développer simultanément des solutions
alternatives, ni sans évaluer ces solutions immédiatement. C’est I’ensemble de ces opérations
réalisées dans le temps qui constituerait le processus de décision. Différents modeéles ont été
élaborés pour rendre compte des décisions individuelles chez 1’étre humain (Simon, 1960 ;
Brimet al., 1962 ; Dewey, 1978 ; 1997).

Ceci pourrait également s’appliquer aux animaux. Ne sachant pas exactement ce que
pergoit un animal, la notion de décision se définit plus simplement comme un choix réalisé
par ’individu entre plusieurs actions mutuellement exclusives — actions distinctes et

dépendantes (Conradt & Roper, 2005). Lorsque les animaux vivent en groupes sociaux, ils
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doivent régulierement faire des choix et décider de la meilleure option alors que celle-ci n'est
pas nécessairement la méme pour chacun d'eux. Dans ce cas, les décisions doivent étre prises
d’une manicre collective pour leur permettre d’exploiter ensemble leur environnement.
Concrétement, chacun des membres du groupe prend individuellement une décision qui est
prise en compte dans la décision finale du groupe. Malgré 1’action de forces dispersives,
comme les divergences de besoins et de motivations entre les individus, ceux-ci parviennent a
conserver leur cohésion sociale. En d’autres termes, les membres d’un groupe social
parviennent & un choix commun a I’ensemble du groupe a partir de I'une des actions
proposées. Sans organisation a I’échelle collective, le groupe se fragmenterait, d’ou la

nécessité de prendre des décisions de maniére conjointe.

Selon Conradt et Roper (2005), on peut reconnaitre deux grands types de décisions
collectives. Les décisions dites combinées (‘combined decisions’) découlent de la somme des
actions individuelles. Par exemple, lorsque les fourmis fourragent, le dépdt de phéromones de
piste oriente le choix de chaque individu indépendamment et c’est finalement 1’ensemble du
groupe qui parvient a suivre une seule des pistes indiquées (Camazine et al., 2001 ; Dussutour
et al., 2006). Par opposition, la coordination des activités, tels le paturage et les déplacements
chez les mammiferes herbivores, implique que les animaux prennent des décisions par
consensus (‘consensus decisions’) (Conradt & Roper 2005). Dans les décisions par consensus,
les individus parviennent a un accord au travers de leurs interactions (voir Couzin & Krause,
2003). Stewart et Harcourt (1994) ont montré que les gorilles émettent des vocalisations avant
le départ du groupe, ce qui suggere que les individus communiquent directement les uns avec
les autres afin d’atteindre un consensus. Néanmoins, la distinction entre les deux types de
décision n’est pas clairement établie. En effet, dans bien des cas nous ne sommes pas en
mesure de déterminer si les comportements des individus sont toujours strictement
indépendants. Dans la suite de cette introduction, je parlerai de ‘consensus’ pour désigner des
processus de décisions qui incluent des communications et des recrutements observables en

particulier chez les oiseaux et les mammiféres sociaux.

2.2. Deux grandes conceptions

Les décisions de groupe sont étudiées chez les animaux depuis quelques décennies.

Dans la littérature qui concerne les mécanismes sous-jacents aux processus collectifs de
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décision, on peut distinguer deux grandes conceptions. La premiére met en jeu des
mécanismes d’auto-organisation entre individus qui suivent des régles simples et des
processus anonymes sans reconnaissance individuelle. Une seconde conception met 1’accent
sur les interactions entre individus possédant des facultés de représentation élaborées et
capables d’établir des relations sociales toutes différentes. Il est nécessaire d’ajouter que ces
deux conceptions ne sont pas mutuellement exclusives et que les mécanismes respectifs
peuvent coexister et varier au sein d’une méme espece et d’un méme phénomene (Meunier et
al., 2006).

2.2.1. Un processus anonyme et des regles simples

Les mecanismes collectifs de décision ont eté principalement étudiés chez les insectes
sociaux, mais également dans les grands rassemblements de poissons, d’oisecaux et méme les
troupeaux de mammiferes (Planche 1). On y décrit des phénomenes d’« auto-organisation »
qui sont des processus d’amplification résultant de 1’itération de comportements simples
réalisés par les animaux et qui peuvent aboutir a des structures complexes (Camazine et al.,
2001). Les animaux soumis aux phénoménes d’auto-organisation répondent a des regles
locales, qui sont typiquement des régles simples de mode stimulus-réponse. En outre, ils ne
possédent aucune représentation globale du phénoméne (Camazine et al., 2001).

Grassé (1959) proposa le mécanisme de « stigmergie » pour rendre compte du
phénoméne par lequel des insectes coordonnent leurs actions et construisent des formes
spatiales complexes au travers d’interactions indirectes (Théraulaz & Bonabeau, 1999 ;
Théraulaz et al., 2003). Le principe de base est simple : les informations issues des traces
chimiques déposées par des congénéres agissent sur les individus par effet de rétroaction.
L’ensemble de ces interactions recueilli a 1’échelle de la colonie amene au comportement

collectif.

De récentes études modélisent les comportements collectifs en implémentant des
facteurs spatiaux et des regles simples de type ‘feedback’ (Deneubourg et al., 2002 ;
Camazine et al., 2001 ; Dussutour et al., 2006). Lorsque des fourmis de 1’espéce Lasius niger
doivent choisir entre deux chemins qui menent a une ressource alimentaire, leur choix
s’oriente vers le chemin le plus large, quelle qu’en soit la longueur (Dussutour et al., 2006).

Ces mémes auteurs ont montré que de simples feedbacks négatifs entre les ouvriéres
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expliqueraient un recrutement plus efficace sur des chemins plus larges, sans pour autant

utiliser un codage de I’information a I’échelle individuelle.

D’autres modéles réalisés chez les poissons montrent que les individus réagissent et
adaptent leur comportement en se basant essentiellement sur la réaction de leurs proches
voisins (Inada, 2001). Viscido et collaborateurs (2005) ont mis en évidence le lien existant
entre la structure du groupe, la taille de la population et la proximité interindividuelle dans des
groupes de quatre a huit Danio géants (Danio aequipinnatus) ; lorsque la taille de la
population augmente par rapport au nombre de voisins d’un individu, alors chaque poisson
utilise les informations venant de ces voisins immédiats, sans percevoir I’effet global de son

comportement a I’échelle du groupe.

Chez les oiseaux et les mammiferes, les simulations intégrant des facteurs spatiaux et
temporels décrivent majoritairement la structure des mouvements que 1’on observe
(Silverman, 2003 ; List, 2004 ; Conradt & Roper, 2003 ; Couzin et al., 2005 ; Conradt &
Roper, 2005, 2007). Par exemple Gautrais et collaborateurs (2007) ont observé plusieurs
groupes de deux a huit moutons qui leur ont permis de conclure que la probabilité d’un
individu a s'engager dans une activitt comme le repos augmente avec le nombre de
congénéres déja engagés dans cette activitt. Ce comportement d’imitation appelé
« allélomimétisme » (‘faire ce que l’autre fait’) expliquerait une partie des phénomenes
collectifs auto-organisés chez de nombreuses espéces vivant en groupe (Scott, 1945 ; 1956;
Deneubourg & Goss, 1989 ; Camazine et al., 2001 ; Conradt & Roper, 2003 ; Couzin et al.,
2005 ; Michelena et al., 2006). Malgré 1’importance de ces facteurs dans la compréhension
des phénoménes collectifs, les modéles actuels n’intégrent qu’une faible diversit¢ de
mécanismes et ne tiennent pas compte des relations sociales entre les individus ni des
caractéristiques individuelles de tempérament. En limitant les modeles a des mécanismes tres
simples comme les feedbacks positifs entre individus (Sumpter, 2006), il n'est pas possible
d'expliquer I'ensemble des processus de décision. Des données empiriques et

observationnelles sont nécessaires afin d’explorer d’autres mécanismes collectifs de décision.

2.2.2. La reconnaissance individuelle et les relations sociales

Dans une perspective plus intégrative que celle de l'auto-organisation, les décisions

collectives ne peuvent s'envisager sans tenir compte des facultés de représentation des
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individus et de leur capacité a négocier en fonction des motivations de leurs partenaires et des

relations sociales qui les unissent.

Des expérimentations ont été réalisées dans le but de tester la faculté des individus a
s'identifier individuellement. Deng et Rogers (2002) ont montré que les poussins (Gallus
gallus domesticus) testés trois jours aprés 1’éclosion sont capables de reconnaitre des
individus familiers, c’est-a-dire rencontrés le jour de 1’éclosion, en utilisant leur expérience
visuelle. La reconnaissance visuelle existe également chez les ongulés (Kendrick, 1994;
Coulon et al., 2009). Colombelli-Negrel et Gouat (2006) ont mis en évidence la
discrimination de signatures olfactives émises par des souris (Mus spicilegus). Des signatures
acoustiques ont également été rapportées chez différentes espéces, comme par exemple les
ovins (Seébe et al., 2007). Lorsque le groupe atteint plusieurs milliers de membres, il est peu
probable qu’un individu interagisse avec tous les autres membres du groupe ou se souvienne
de ses interactions, mais cela ne signifie pas que la capacité a interagir avec un grand nombre

de congénéres soit absente (Bird & Emery, 2008).

Les oiseaux et les mammiféres ont généralement la capacité de se reconnaitre
individuellement (oiseaux: Schimmel & Wasserman, 1991 ; Bird & Emery, 2008 ;
dauphins : Sayigh et al., 1999 ; Connor, 2007 ; chauve-souris : Kazial et al., 2008 ; ongulés :
Cassinello & Calabuig, 2008 ; Coulon et al., 2009; primates : Seyfarth & Cheney, 1984 ;
Dunbar, 1992 ; Biben & Symmes, 1991 ; Barton, 1996 ; Posada & Colell, 2007). Le fait que
les animaux se reconnaissent et se souviennent des interactions passees permet la formation
de structures sociales basées sur des relations de dominance-subordination ou d’affinité
(Seyfarth & Cheney, 1984 ; Bouissou et al., 2001; Engh et al., 2005). Les relations sociales
entre les membres du groupe aboutissent a la formation d’associations stables comme par
exemple chez le mouton (Ruckstuhl, 1998), le bison (Ovibos moschatus) (Coté et al., 1997),
le cachalot (Physeter macrocephalus) (Christal & Whitehead, 2001) ou 1’éléphant d’Afrique
(Loxodonta africana) (Wittemyer et al., 2005).

Les animaux établissent des liens durables qui les aménent a tenir compte des choix de
leurs partenaires. Ceux-ci reposent sur des facteurs internes comme 1’état d’éveil ou la
motivation. La motivation constitue un état psychophysiologique en vue de réaliser ou non un
comportement (Friend, 1989). Une divergence entre les divers états internes individuels aura

pour conséquence un conflit d'intéréts pouvant ralentir le processus de décision en amenant
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éventuellement les individus & un processus de négociation (Kummer, 1968 ; Prins, 1996).
Les animaux peuvent communiquer a propos de leurs motivations afin d’amener leurs
congéneres a prendre la décision la plus proche de leur intérét propre et d’arriver a un

consensus.

Des intéréts divergents oblige les individus @ communiquer pour trouver un compromis.
Au cours de la période de repos précédant un déplacement de groupe par exemple, on observe
généralement une augmentation du niveau d’agitation du groupe qui refléte 1’état
motivationnel des individus a quitter 1’activité de repos (‘collective mood', voir Ward &
Zahavi, 1973). L’augmentation de la fréquence des comportements est un phénoméne qui a
¢été rapporté chez plusieurs espéces d’oiseaux et de mammiferes (Raveling, 1969; Poole et al.,
1988; Stewart & Harcourt, 1994; Trillmich et al., 2004). Black (1988) a décrit les
phénoménes d’envol chez les cygnes (Cygnus sp.), montrant que la cohésion du groupe repose
sur un consensus issu de 1’augmentation de la fréquence des comportements de vocalisations

et de battements d’ailes réalisés par tous les membres du groupe avant envol.

3. LES MECANISMES DE RECRUTEMENT

Un recrutement est une interaction sociale a travers laquelle le comportement d’un
individu (le recruteur) entraine un congénére (le recruté) a le suivre. L’individu recruté choisit
ou non d’adhérer au comportement du recruteur. Ce dernier peut vérifier la réponse du recruté
afin d’ajuster son comportement. Ces feedbacks positifs ou négatifs sont le support de

compromis (‘trade-offs’).

3.1. Les différents types de recrutement

Le processus de recrutement peut étre plus ou moins complexe et structuré. On
distingue trois grands types de recrutement, qui different en fonction du mode d’influence du

recruteur sur le recruté et réciproquement (Ramseyer et al., 2009).

3.1.1. Le recrutement passif

Ce processus dit d’attraction et adhésion implique que I’individu recruté utilise les

mouvements du corps ou la position spatiale du recruteur comme indice (‘cue’) pour orienter
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son propre comportement (Ramseyer et al., 2009). Un indice est un trait de I’environnement
animé ou inanimé pouvant étre utilisé par 1’animal pour diriger ses futures actions (Hasson,
1994). Dans ce cas, le recruteur n’émet aucun signal. Selon Maynard-Smith et Harper (2003),
un signal est un acte ou une structure altérant le comportement d’un autre organisme ; ce
signal est sélectionné au cours de 1’évolution en réponse a 1’effet qu’il produit, et il a pour
fonction d'induire chez I'individu récepteur une réponse qui elle aussi est soumise a l'action de

la sélection naturelle.

Dans les bancs de poissons, par exemple, les individus se déplacent de maniere
coordonnée grace a la perception des variations de pression d’eau provoquées par le
déplacement d’un voisin proche et détectées au niveau de la ligne latérale du poisson (Krause,
1993). Un autre exemple est celui des mouettes a téte noire (Larus ridibundus) ou le nombre

d’individus engagés dans un envol augmente lorsque les distances interindividuelles

diminuent (de Schutter, 1997).

3.1.2. Le recrutement communicatif

Ce processus implique que le recruteur accomplit un acte exprimant sa motivation a
effectuer une action donnée (Ramseyer et al., 2009b). L'individu récepteur utilise
I’information transmise par le recruteur pour orienter son propre comportement. En fonction
de la perception du recruté, le comportement du recruteur peut jouer le rdle d'indice ou de
signal (‘display’) (Danchin et al., 2005). Il est souvent difficile de distinguer entre ces deux
types de signes sur le terrain lorsque nous n’avons pas les moyens de savoir ce que percoit

I'animal ni comment il intégre les informations provenant de son environnement.

Les fourmis qui fourragent déposent des phéromones sur le sol, ces signaux olfactifs
créent des pistes qui peuvent guident le comportement de leurs congénéres et leur itération
peut aboutir a des recrutements de masse (Holldobler & Wilson, 1990 ; Kohl et al., 2001 ;
Couzin & Franks, 2002). D’aprés Kohl et collaborateurs (2001), ce serait I’acide formique
sécréte par la glande a poison qui serait le signal de recrutement majeur chez les fourmis du
genre Camponotus. Les abeilles quant a elles stimulent les autres bdtineuses grace a leur
danse et également a I’intensité du mouvement des ailes qui a pour effet de les amener a

s’envoler (Rittschof & Seeley, 2008). Un mammifére comme 1'éléphant d’Afrique peut
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également communiquer et recruter ses congéneres par le biais de signaux chimiques et de

vocalisations a basse fréquence (Loizi, 2004 ; Poole et al., 1988).

3.1.3. Le recrutement coercitif

Ce processus suppose que le recruteur exerce une contrainte sur le recruté de facon a
influencer son comportement. Ce mode de recrutement basé sur la pression (‘push’) a été
rapporté de facon anecdotique chez les équidés. Les observations suggerent que les individus
dominants poussent plus souvent les subordonnés dans une direction donnée que 1’inverse.
L’¢étalon semble pousser les juments de son harem et leurs jeunes en les conduisant (‘herding’)
depuis I’arriére dans une direction donnée (Feist & McCullough, 1976; Waring, 1983).
Toutefois, aucune étude spécifique n'est encore venue démontrer 1’existence de ce type de
recrutement. Par ailleurs, Ginther et collaborateurs (2002) ont analysé différents facteurs
influengant le comportement de 1’étalon qui consiste a avancer avec la téte pres du sol,
I’encolure étendue et les oreilles couchées en arriére (‘snaking’). Ils concluent que ce
comportement est utilisé pour rassembler les juments et éloigner les males étrangers. La
encore, des données quantitatives seraient nécessaires pour établir la dimension intentionnelle

de ce type de comportement.

3.2. L’intentionnalité dans le recrutement

L'intentionnalité est une caractéristique de la pensée qui se définit comme la faculté de
I'esprit a s'appliquer & un objet (Brentano, 1874). Cette faculté de tendre vers son objet
distingue les faits psychiques des faits physiques. Les états intentionnels peuvent étre une
croyance, un jugement, une perception ou un désir portant sur un objet. Chez I'animal, on peut
assimiler I’intentionnalité¢ a la volont¢ d’un individu a réaliser une action donnée. Jusqu’a
ayjourd’hui peu d’auteurs ont tent¢ de mettre en évidence l'intentionnalité du recrutement
dans les processus collectifs des animaux. Il est en effet difficile de montrer qu’un individu

réalise une action dans le but d’entrainer un certain comportement chez un congéneére.

Quelques études chez les mammiféres suggerent que des animaux indiquent la direction
qu’ils préferent en s’orientant dans cette direction avant le départ du groupe (Kummer, 1968;

Stolba, 1979 ; Poole et al., 1988). Il semblerait qu’un « accord » survienne entre les

~14 ~


http://fr.wikipedia.org/wiki/Conscience

I. Introduction géenérale

individus : ils décideraient de la direction, du moment et / ou de la destination avant le départ
du groupe. Chez les buffles (Syncerus caffer), Prins (1996) a décrit la phase précédant le
départ d’un troupeau constitué de males, de femelles et de leurs jeunes ; certaines femelles se
tiennent debout téte levée, orientées dans une direction donnée ; la direction du déplacement
du groupe correspondrait a la direction moyenne de 1’orientation de ces femelles. Dans les
troupes de babouins hamadryas (Papio hamadryas) ce sont les males qui indiqueraient la
direction qu’ils préferent et qui recruteraient les autres males, suivis de leurs femeelles et de
leurs jeunes ; plus le nombre d’individus orientés dans une direction donnée serait grande,

plus la probabilité de partir dans cette direction serait élevée (Kummer, 1968 ; Stolba, 1979).

Chez les buffles comme chez les babouins hamadryas, les auteurs ont utilisé le terme de
'vote' pour décrire le processus de décision (Kummer, 1968 ; Prins, 1996). Cependant,
l'existence d'une corrélation entre 1’orientation des individus avant départ et la direction de
déplacement du groupe ne suffit pas a établir qu’il y a eu déclaration d'intention a se mouvoir
dans cette direction. Aucune étude n’a démontré que les individus qui démarrent les premiers
ont I’intention de mener leurs congénéres a un lieu précis (Stueckle & Zinner, 2008). 1l est
possible qu’un individu soit a I’origine du déplacement de tout un groupe par le seul fait de
répondre a ses propres besoins, comme la faim ou la soif. Par exemple, certains auteurs
rapportent que les femelles allaitantes, en raison de leurs plus grands besoins en eau, occupent
les positions de téte pendant le mouvement du groupe lorsqu’il s’agit de se déplacer en

direction d’un point d’eau (Kummer, 1968 ; Fischhoff et al., 2007).

Néanmoins, la preuve de I’existence d’une intention dans I'entrainement des congéneres
pourrait étre recherchée dans I'existence des recrutements de type coercitif. Un individu
dominant pourrait pousser un congénére subordonné dans le but de déplacer ce dernier dans
une certaine direction. Le dominant utiliserait son statut hiérarchique pour atteindre son

objectif par la force.

3.3. Processus individuel vs distribué

3.3.1. Processus individuel ou leadership

Si un groupe social parvient a trouver un consensus a partir de la décision d’un seul
individu, on parle de processus individuel (‘individual’ ou ‘unshared decision’, Conradt &

Roper, 2003). Cela peut étre le cas lorsque 1’individu dominant (ou individu o) décide du
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moment du départ et / ou du lieu de destination. Cet individu est généralement appelé 'leader".
Cependant, rares sont les exemples connus de ce type de décision dans la nature. Schaller
(1963) a décrit la décision de départ chez le gorille (Gorilla g. beringei) comme du ressort
exclusif du méale dominant. Néanmoins, 1’émission de nombreux grognements (‘grunts’) par
certains individus, juste avant un départ, indiquerait que plusieurs membres du groupe se
coordonnent et participent au processus décisionnel (Harcourt et al., 1993). Dans la plupart
des espéces vivant en groupes sociaux, chez les oiseaux comme chez les mammiferes, on ne
trouve aucun individu qui part toujours le premier de maniere exclusive (buffle d'Afrique:

Prins, 1996; capucin moine, Cebus capucinus: Leca et al., 2003).

On trouve de nombreuses définitions du terme ‘leadership’ dans la littérature. Selon les
auteurs, ce mot peut recouvrir des phénomenes trés différents, que ce soit au niveau
intentionnel ou spatio-temporel. Pour Scott (1945), le leader est I’individu occupant la
position de téte pendant le déplacement (voir aussi Dove et al., 1974 ; Escos et al., 1993).
Pour d’autres, le leader est I’individu qui démarre en premier plus souvent que les autres
(Reinhardt, 1983 ; Schaller, 1963 ; Dumont et al., 2005). D’aprés Arnold (1977), le leader est
I’individu qui prend I’initiative d’une activité autre que celle du groupe. Sato (1982) a décrit
un quatrieme type de leadership qui correspond a la position de téte durant le paturage d’un

groupe d'ongulés.

Certains auteurs associent le terme de ‘leader’ au concept d’intention. En effet, en
anglais le mot ‘leader’ signifie ‘mener’, avec potentiellement 1'intention de conduire le groupe
vers un lieu ou une activité donné. L’individu leader serait I’animal qui décide du moment du
départ du groupe et / ou de la direction a suivre (Holekamp et al., 2000 ; Fischhoff et al.,
2007). Or, les différentes études portant sur 1’analyse des déplacements n’ont pas, jusqu’a
présent, mis en évidence 1’intention qu’aurait un animal a prendre la position de téte dans le
but de mener le groupe (Schaller, 1963 ; Kummer, 1968 ; Holekamp et al., 2000 ; Biro et al.,
2006 ; Fischhoff et al., 2007).

Sans autre démonstration, il ne s’agirait a priori que d’une position qui pourrait aussi
bien résulter de motivations sans intention spécifique de conduire le groupe. L’ individu leader
occupe sensu stricto la premiére position au départ et / ou pendant le déplacement. C’est le
cas chez le zébre des femelles allaitantes qui prennent les positions a 1’avant du groupe
pendant le déplacement et sont les premieres a arriver au point d’eau, ce qui peut s’expliquer

par leurs plus grands besoins en eau (Fischhoff et al., 2007). On retrouve des exemples
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similaires chez les propitheques (Propithecus diadema edwardsi), les 1émurs bruns (Eulemur
fulvus rufus) (Erhart & Overdorff, 1999), les gibbons (Hylobates lar) (Barelli et al., 2008) et
les singes écureuils (Saimiri sciureus) (Boinski, 2000). Lors de la migration des petites buses
(Buteo platypterus), les adultes, qui sont les individus du groupe les plus expérimentés, se
trouvent plus souvent a 1’avant du groupe, ce qui peut participer a I’apprentissage du choix
des sites d’hivernages par les jeunes (Maransky & Bildstein, 2001). 1l est nécessaire de tester
le fait que la position de téte ne résulte que de la motivation d’un individu a partir, motivation
qui serait plus forte chez un adulte que chez un jeune né au cours de 1’année. D’apres les
observations de Scott (1945) chez le mouton, « comme il y a une tendance des agneaux a
suivre leur mere, des males a suivre les femelles, et des plus jeunes a suivre les plus agés, on
peut en déduire que dans la plupart des cas la plus vieille femelle devrait mener le groupe ».
Néanmoins, aucune étude n’a vraiment tenté de vérifier cette hypothése. Dans ce qui suit, je
n’utiliserai les termes de ‘leader’ et ‘leadership’ qu’en citant des travaux précisant leur

acceptation.

3.3.2. Processus distribué

Lorsque plusieurs individus participent a la prise de décision, on parle de processus
distribué (‘shared decision’, Conradt & Roper, 2003 ; Leca et al., 2003 ; List, 2004 ; Conradt
& Roper, 2005 ; Couzin et al., 2005). Chague membre du groupe contribue en partie, de
maniere égale ou non, a la décision finale. Les colits d’un consensus résultant d’une décision
distribuée seraient inférieurs aux cotts d’une décision individuelle en ce sens que la décision
finale tient compte des besoins et motivations de plusieurs membres du groupe (Conradt &
Roper, 2003 ; 2007). En effet, une décision profitant a un seul individu comme le dominant
entrainerait des conflits d’intérét pour ’ensemble des autres animaux (Conradt & Roper,
2007) alors qu’une décision intégrant les motivations de plusieurs individus amortirait cet

effet de conflit.

Chez les poissons, les études n’ont pas mis en évidence de hiérarchie sociale ni
d’individu unique menant le groupe : c’est I’ensemble des individus qui participe a la décision
(Partridge, 1982). De méme, dans un groupe de capucins moines, Leca et collaborateurs
(2003) ont montré que tous les individus sont susceptibles de partir en premier lors d’un

déplacement, voire de conserver cette position pendant le déplacement. Quelques auteurs ont

~17 ~



I. Introduction géenérale

également mis en évidence le fait que différents individus peuvent participer au processus de
décision en recrutant leurs congénéres (Kummer, 1968 ; Erhart & Overdorff, 1999). Stueckle
et Zinner, (2008) ont également démontré chez un groupe d’une trentaine de babouins
chacmas (Papio hamadryas ursinus) que le processus de décision concernant le moment du
départ et la direction a suivre est distribué entre les males, ces derniers participant

majoritairement au processus.

Jusqu’a maintenant, un processus dit distribu¢ sous-entend 1’intervention de plusieurs
individus au cours du processus décisionnel. Mais qu’en est-il de 1’aspect temporel ? Le
processus de décision peutt tout aussi bien étre distribué dans le temps. En d’autres termes, il
pourrait y avoir recrutement et prise de décision a différents moments du déplacement, y
compris avant le départ du groupe. Le processus de décision serait dans ce cas un phénomene
continu impliquant une suite de décisions. Les animaux ajusteraient leur comportement aux
conditions actuelles du mouvement. Aucune étude n’a encore testé¢ 1’hypothése d'une

distribution temporelle du processus décisionnel.

4. LES DEPLACEMENTS DE GROUPE

Les groupes d’animaux se déplacent pour plusieurs raisons. Certains déplacements ont
lieu entre un site de repos et d’alimentation ou d’abreuvement (Planche 1). Les animaux
s’éveillent, s’activent et se déplacent pour se nourrir ou s’abreuver, ou bien ils décident de
quitter un site alimentaire pour aller se reposer (Reinhardt, 1983 ; Black, 1988 ; Stewart &
Harcourt, 1994 ; voir Fisher & Matthews, 2001). D’autres déplacements sont liés directement
au fourragement, c’est-a-dire a la recherche alimentaire. Par exemple, certains oiseaux et
mammiferes changent de site alimentaire lorsque la déplétion in situ et la compétition entre
les individus sont devenues trop importantes (Hayslette & Mirarchi, 2002 ; Sibbald & Hooper,
2003 ; Amano et al., 2006 ; Hewitson et al., 2007). On peut également considérer le paturage
lui-méme comme un déplacement en ce sens qu’il s’agit d’un mouvement continuel au cours
duguel les animaux changent de localisation sans changer d’activit¢ (Mc Hugh, 1958 ;
Kilgour et al., 1975 ; Sato, 1982 ; Dumont et al., 2005). Enfin, les animaux réalisent des
déplacements saisonniers comme les migrations lorsqu’ils doivent changer temporairement

d’habitat. Dans ce cas, il arrive que plusieurs centaines d’individus se rassemblent pour

~18 ~



I. Introduction géenérale

parcourir plusieurs milliers de kilométres (Mc Hugh, 1958 ; McLandress & Raveling, 1981 ;
Zink, 2002) (Planche 1).

L’étude des déplacements de groupe amene automatiquement a la question de la
coordination des individus lors du mouvement. En effet, la cohésion du groupe social repose
sur la coordination temporelle (synchronisation) et spatiale des individus (Conradt & Roper,
2000). On peut également se demander si de cette coordination découle une structure stable
dans les déplacements observés.

4.1. Les mécanismes de cohésion et de coordination

Les animaux utilisent différents moyens pour conserver la cohésion du groupe tout en se
déplacant. L’un des mécanismes majeurs est le grégarisme. L’agrégation, donc la vie en
groupe, est definie comme un rassemblement des individus dans 1’espace qui n'est pas due au
hasard (voir Danchin et al., 2005). Deux processus de choix générent la formation d’agrégats.
D’une part, le choix du lieu de vie par 1’animal, lorsque I’environnement est hétérogéne. Les
animaux décident alors individuellement de s’installer dans le meilleur habitat disponible.
D’autre part, le choix du partenaire de reproduction et I’attraction mutuelle entre individus de

la méme espece (Danchin et al., 2005).

Les espéces grégaires conservent leurs distances interindividuelles au cours de leurs
activités. On constate que les membres d’un groupe se reposent, mangent et se déplacent
ensemble. Mais ce mécanisme ne garantit pas la pérennité de la composition démographique
du groupe social. Chez les animaux capables de reconnaissance individuelle, 1I’attachement
entre congéneres assure la stabilité sociale par la formation de relations d’affinit¢ qui

structurent le groupe.

Pour garantir la cohésion d’un groupe, lors des déplacements par exemple, les animaux
doivent également se coordonner. La coordination des déplacements implique des interactions
— et donc des actions réciproques — qui véhiculent les informations entre les individus. Dans
ce contexte, I’un des principaux mécanismes employés par les animaux pour conserver leur
cohésion est 1’allélomimétisme. Un autre mécanisme de coordination décrit dans la plupart
des études est 1’utilisation de vocalisations permettant aux animaux de se situer les uns par
rapport aux autres (Poole et al., 1988 ; Boinski, 1991 ; Boinski & Campbell, 1995). Par
exemple, Leong et collaborateurs (2003) ont étudié chez 1’éléphant d’Afrique le rdle de
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certaines vocalisations émises par les femelles qui forment des groupes distincts des groupes
de méles. Les méles parviennent a localiser les groupes de femelles grace a 1’augmentation de

la fréquence des vocalisations emises par celles-ci a 1’approche de 1’ cestrus.

Pour se déplacer ensemble, donc conserver leur cohésion sociale, les individus d’un
groupe doivent parvenir a s'entrainer les uns les autres. Selon certains auteurs, les
comportements de recrutement surviennent avant départ (Raveling, 1969; Black, 1988;
Boinski, 1996; Prins, 1996; Holekamp et al., 2000) ou pendant le déplacement (Kummer,
1968; Trillmich et al., 2004; Meunier et al., 2008). Chez les capucins moines (Cebus
capucinus), les individus a I’avant d’un groupe en mouvement réalisent fréquemment des
pauses et des coups d’ceil vers I’arriere ce qui leur permet de vérifier la présence de suiveurs ;
plus il y a de suiveurs, plus le mouvement sera accompli rapidement (Leca et al., 2003;
Meunier et al., 2008).

4.1.1. La coordination temporelle

La dimension temporelle est un aspect important des processus décisionnels. Pitkowsky
et collaborateurs (2003) définissent la synchronisation comme un phénomeéne d’ajustement
des rythmes individuels au travers d’interactions directes ou indirectes. Afin de conserver les
avantages liés a la vie en société, les animaux doivent se reposer, s’alimenter et se reproduire
durant des fenétres temporelles similaires. Michelena et collaborateurs (2008) ont montré que
la cohésion d’un groupe de moutons repose sur la synchronisation des activités des individus.
La mise en évidence de cette coordination temporelle peut étre percue au moment de la
migration, lorsque les animaux synchronisent leurs mouvements en raison de besoins
spécifiques liés a des facteurs environnementaux. Lors des grandes migrations d’oies ou de
gnous par exemple, on peut voir plusieurs groupes se rassembler et voyager ensemble sur des

centaines de kilométres (McLandress & Raveling, 1981 ; Camazine et al., 2001).

Alors que certaines espéces communiquent en transmettant diverses informations
visuelles ou auditives, d’autres se synchronisent au travers d'interactions simples qui
traduisent la tendance d’un individu a imiter le comportement d’un congénére.
L’allélomimétisme apparait ici encore comme 1’un des principaux mécanismes de décision
par consensus (Camazine et al., 2001; Conradt & Roper, 2003; Couzin et al., 2005). Il se

retrouve fréquemment dans 1’étude des bancs de poissons ou des envols d’oiseaux (Krause &
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Ruxton, 2002). Ce comportement existe également chez les primates. King (1994) a observé
la tendance des jeunes babouins a manger au méme moment que leur mére. Un cas extréme de
synchronisation peut étre observé chez les hirondelles a front blanc (Hirundo pyrrhonota),
lorsque celles-ci se nourrissent sur les mémes sites a forte concentration d’insectes, pendant

généralement moins de 30 minutes (Brown, 1986).

Dans le cas d’une coordination et / ou d’une synchronisation insuffisante entre les
individus, on constate la fission du groupe en plusieurs sous-unités (Michelena et al., 2008).
On observe alors la formation de nouvelles associations qui peuvent étre temporaires (Kerth
& Konig, 1999 ; Viscido et al., 2005).

4.1.2. La distribution spatiale

La distribution spatiale des animaux dans leur environnement influence la coordination
des individus en déplacement. En effet, plus les distances interindividuelles sont faibles, plus
la transmission de 1’information relative a 1’état actuel d’un individu est rapide et efficace et
peut agir sur le comportement d’un congénére (Lima & Zollner, 1996 ; Beauchamp &
Livoreil, 1997 ; Fernandez-Juricic & Kacelnik, 2004 ; Fernandez-Juricic et al., 2007). Par
exemple, Fernandez-Juricic et Kacelnik (2004) ont réalisé des expériences chez les
étourneaux (Sturnus vulgaris) ou étaient placés un individu observateur dans une cage
centrale et deux congéncres dans deux cages situées de part et d’autre de 1’individu
observateur. La distance entre ces deux cages et I’individu observateur variait entre 0 et 3 m.
Les auteurs ont montré que 1’individu observateur regardait et copiait le comportement de
fourragement de ses deux congéneres, principalement lorsque ces derniers étaient proches de
lui. Chez les mouettes a téte noire, le nombre d’oisecaux qui s’engagent dans une action
commune, 1’envol, augmente avec la proximité spatiale observée entre les individus (de
Schutter, 1997). Cependant, il est nécessaire d’ajouter que dans le cas de grands groupes
sociaux, la coordination des individus se restreint probablement a la communication locale
entre voisins spatialement proches puisque les animaux n’ont pas acceés a I’information

globale concernant le groupe (Couzin et al., 2005 ; List, 2004 ; Seeley & Visscher, 2004).

L’alignement des individus participe également a la cohésion du groupe social. D aprés
Michelena et collaborateurs (2008), les moutons en activité sont miecux alignés que lorsqu’ils

sont au repos, ce qui suggere que les mouvements contribuent a 1’alignement et a la cohésion
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sociale. Cette polarisation résulterait de la tendance des individus a s’aligner avec leurs
voisins ou de la tendance a approcher d’un voisin par attraction sociale, ce qui requiert de se
déplacer parallelement a ce dernier. On sait, par des études d'observation et de modélisation,
que les parametres tels I’orientation, la localisation et I’ensemble de la distribution spatiale
des individus avant depart affectent la décision finale du groupe (Inada, 2001 ; Aubé &
Shield, 2004 ; Ballerini et al., 2008). Chez les oiseaux et les mammiferes, plusieurs auteurs
ont montré que les animaux se trouvant en périphérie du groupe sont les premiers a partir et
recrutent plus de congéneres (Kummer, 1968 ; Boinski & Garber, 2000 ; Aubé & Shield,
2004 ; Bourjade et al., 2009). Toutefois, les individus présents au centre du groupe recrutent

parfois plus de congéneres (capucins moines : Leca et al., 2003).

4.2. La structure des déplacements

La synchronisation dans les activités et la coordination dans les mouvements sont
continuels et permanents chez les animaux vivant en groupes sociaux stables. De nombreuses
études ont mis en évidence une coordination entre les individus d’un groupe en mouvement,
suggérant 1’existence de positions individuelles préférentielles et la stabilité potentielle de
I’ordre de déplacement. Certaines études réalisées chez les oiseaux et mammiferes montrent
que les animaux tendent a occuper des positions similaires dans les déplacements spontanés.
Selon Reinhardt (1983), plusieurs individus dans un groupe de zébus (Bos indicus) peuvent
prendre l'initiative d'un départ, méme si certains animaux se retrouvent plus fréquemment
dans ce réle. Dumont et collaborateurs (2005) sont arrives aux mémes conclusions apres avoir
observé un groupe de quinze génisses au paturage : plusieurs individus peuvent prendre la
premicre position au moment du départ, mais une génisse prend plus souvent 1’initiative du
déplacement que les autres membres de son groupe. Certains auteurs rapportent également
une stabilité relative des ordres de déplacement chez les chévres (Capra hircus : Escos et al.,
1993), les moutons (Scott, 1945) ou les gibbons a mains blanches (Hylobates lar : Barelli et
al., 2008).

Cette relative stabilité des ordres de déplacement ne signifie pas que chaque individu
occupe toujours la méme position. Chez certains mammiféres comme les ongulés ou les
primates, les individus peuvent changer de position au cours d’un déplacement (Reinhardt,

1983 ; Leca et al., 2003). De méme, les animaux en téte du groupe varient parfois d’un
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déplacement a I’autre (Columbia livia: Wagner, 1975; Cygnus columbianus: Rees, 1987,
Anser indicus: Lamprecht, 1992). A I’extréme, certains auteurs rapportent que les ordres
enregistrés lors de déplacements spontanés ne montrent aucun pattern régulier (cochon, Sus
scrofa : Meese & Ewbank, 1973 ; mouton : Dove et al., 1974).

Il existe un cas particulier de mouvement ou les animaux occupent généralement des
positions similaires : les déplacements forcés. Lorsque les animaux sont poussés par 1’homme
dans une direction donnée (pour la traite ou les vaccinations, par exemple), les individus
dominants occupent les positions de téte chez les zébus (Reinhardt, 1983) ou les positions
centrales chez les moutons (Dove et al., 1974). Au moment de la traite, les individus
conservent généralement des positions semblables d’un jour a I’autre (vaches : Dickson et al.,
1967; moutons : Villagra et al., 2007; chévres : Gorecki & Wojtowski, 2004).

4.3. Le cas particulier du paturage

Un cas particulier de déplacement est celui du paturage (‘grazing’) chez les
mammiferes. En effet, un groupe d’herbivores au paturage est continuellement en
mouvement. Certains auteurs ont montré que les bovins et les ovins se rassemblent en formant
des groupes de males et femelles distincts qui se retrouvent a la période de reproduction, en
raison de différences dans les besoins alimentaires des individus (Ruckstuhl, 1998). Au sein
d’un groupe au paturage ces animaux se disperseraient en fonction de leurs relations
d’affinité. Les individus ayant des relations préférentielles se trouvent & proximité les uns des
autres en constituant des sous-groupes (e.g., Estes, 1974; Poole & Moss, 1989; Sibbald &
Hooper, 2003 ; Nituch et al., 2008). Boissy et Dumont (2002) ont mis en évidence, par le
biais d’expérimentations, le fait que les moutons s’éloignent plus facilement de leur groupe
pour paturer lorsqu’ils sont accompagnés par des congénéres avec lesquels ils ont des
relations d’affinité préférentielles. En d’autres termes, la distribution spatiale des animaux au

paturage dépend de 1’organisation sociale.
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5. LES FACTEURS SOUS-JACENTS AUX PROCESSUS DE
DECISION

Différents facteurs peuvent influencer les choix d’un individu. Tout d’abord, les
caracteres comportementaux propres a 1’individu qui définissent son tempérament. Par
ailleurs, un groupe social est constitué d’un réseau social qui relie chaque individu plus ou
moins directement avec les autres. Ces relations peuvent avoir une intensité plus ou moins
prononcée. En fonction des caractéres individuels et des facteurs sociaux, les choix des
individus et donc du groupe peuvent se voir modifiés (Thierry et al., 1999; Kerth et al., 2006;
Meunier et al., 2008).

5.1. Les caracteres individuels

5.1.1. Le tempérament

On trouve de nombreuses définitions du tempérament dans la littérature. On peut définir
ce phénoméne comme «1’ensemble des différences biologiques dans les tendances
comportementales des individus, présentes dés le jeune age et qui tendent a rester stables au
cours du temps et dans des circonstances variées » (Bates, 1987 ; Goldsmith et al., 1987 ;
Boissy, 1995). D’aprés Mason (1984), le tempérament est « une disposition individuelle
stable a travers les variations de I'environnement ». Je retiendrai la définition simplifiée de
Carere et Eens (2005) qui définit le tempérament comme un ensemble de comportements
associés qui s’exprime au travers de différentes situations. La principale particularit¢ du
tempérament réside dans sa stabilité. Ceci implique la possibilité de prédire le comportement
d’un individu dans une situation donnée, chaque individu ayant des prédispositions
comportementales spécifiques. Une grande partie des traits comportementaux serait en effet
héritable, ¢’est-a-dire transmise génétiquement d’une génération a 1’autre (van Oers et al.,
2005). Selon certains auteurs, il faut nuancer cette stabilité par le fait qu’elle puisse étre
influencée par le développement et 1’expérience (Rothbart & Derryberry, 1981 ; Dingemanse
& Reéale, 2005 ; van Oers et al., 2005).

Il est possible d’évaluer le tempérament a partir de 1’observation d’un individu dans son
milieu habituel ou par des tests expérimentaux (Maestripieri, 2000 ; Dingemanse & Réale,

2005). L’étude du tempérament a I’échelle individuelle est importante puisque dans une
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situation expérimentale donnée ou dans des conditions écologiques identiques, des individus
aux tempéraments trés différents peuvent réagir differemment (Gosling, 2001 ; Carere &
Eens, 2005).

5.1.2. Les traits de tempérament

Les traits de tempérament individuels forment les composantes du tempérament. lls
peuvent varier en fonction du développement et de 1’expérience de I’animal dans son
environnement. Néanmoins, ces traits de tempérament ne mesurent pas des aspects
individuels sensu stricto puisqu’on ne peut faire abstraction de la part sociale lorsqu’on les
mesure dans des tests expérimentaux ou I’individu est généralement isolé de son groupe. Un
test couramment utilisé pour mesurer les traits individuels est celui de 1’« open-field » (Hall,
1934). Ce test consiste a isoler I’animal dans un parc inconnu ou sont parfois ajoutés des
objets ou des stimuli soudains. Parfois appelé « arena test », il a été adapté pour évaluer la
réactivité, I’activité exploratoire ou encore la peur chez de nombreuses especes (0iseaux :
Jones et al., 1991 ; ongulés : Kilgour, 1975, 1998 ; Moberg & Wood, 1982 ; Boissy &
Bouissou, 1995 ; Forkman et al., 2007 ; Dingemanse et al., 2002 ; carnivores : Harri et al.,
1995).

Le tempérament des individus peut influencer les processus de recrutement. Jusqu’a
ayjourd’hui, nous n’avons aucune indication concernant I’influence du tempérament
individuel sur la dynamique du recrutement. Les quelques études réalisées décrivent une
relation entre la position des individus dans les deplacements et leur tempérament.
Beauchamp (2000) montre que dans un couple de mandarins (Taenopygia guttata), I’individu
le plus actif atteint la ressource alimentaire le premier. Dans un petit groupe d’agnelles, les
individus qui émettent le plus de vocalisations lorsqu’ils sont séparés de leurs congénéres se
retrouvent plus fréquemment en queue du déplacement (Syme, 1981). Cependant dans le
premier cas, le groupe est limité a deux individu et les traits sociaux ne sont pas mesurés ;
dans le second cas, il s’agit de deplacements forcés et donc non spontanés. Par ailleurs,
Sibbald et collaborateurs (2006) ont montré que les individus qui sont observés comme les
plus proches voisins d’autres membres du groupe sont également les moins enclins a
s’éloigner du groupe. Dans une autre étude, Michelena et collaborateurs (2009) ont montré

qu’un groupe constitué expérimentalement d’individus « timides » a tendance a conserver sa
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cohésion, tandis qu’un groupe constitué d’individus « téméraires » se scinde plus facilement
en sous-groupes. De plus, les individus téméraires quittent plus facilement leur groupe pour
atteindre une nouvelle ressource alimentaire. Bien que les aspects de recrutement n’aient pas

éte étudiés, on peut penser que le tempérament des animaux influence la décision du groupe.

Il faut rappeler que les motivations et besoins des individus entrent également en jeu
dans le processus de décision. Par exemple, dans des groupes de mammiferes, les femelles
allaitantes occupent fréquemment les positions de téte lorsqu’il s’agit de se déplacer vers un
point d’eau (babouins hamadryas: Kummer, 1968; zébres: Fischhoff et al., 2007). Ceci peut
s’expliquer par le fait qu’elles ont un besoin supérieur et donc une motivation plus forte a
s’abreuver que leurs partenaires. Chez d’autres especes, comme les singes écureuils, les
femelles suitées occupent les positions centrales plutdt que les positions de téte (Boinski,
2000).

5.2. Les relations sociales

Comme il a ét¢ mentionné plus haut, dans les groupes stables, c’est-a-dire avec
reconnaissance individuelle et établissement de relations sociales, les individus sont
susceptibles de coordonner leurs déplacements en tenant compte des liens sociaux qui les
unissent. Une relation entre deux individus résulte des interactions sociales qui existent entre
ces deux individus qui se connaissent (Hinde, 1983). Certains individus ont des relations
d’affinité (ou relations préférentielles), c’est-a-dire qu’ils échangent un plus grand nombre de
contacts positifs entre eux qu’avec d’autres membres du groupe (Bouissou & Andrieu,
1977a; Boissy et al.,, 2001; Fisher and Matthews, 2001). Ce réseau de relations
preférentielles construit par un individu est également appelé réseau social proximal par
Berman (1982). Un autre type de lien social unit les individus d’un groupe : les relations de
dominance-subordination ou relations hiérarchiques. Elles résultent des interactions
agonistiques entre partenaires (Bouissou, 1974 ; Bouissou & Andrieu, 1977b ; Chalmers,
1979 ; Gouzoules et al., 1982; Boissy et al., 2001).

Les relations sociales qui unissent les membres d’un groupe induisent une structuration
socio-spatiale de ce groupe. En effet, les individus peuvent s’associer spatialement en
fonction de leurs relations d’affinité (moutons : Boissy & Dumont, 2002 ; vaches : Bouissou
& Andrieu, 1978 ; équidés : Kimura, 1998 ; Ginther et al., 2002 ; girafes, Giraffa
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camelopardalis : Bashaw et al., 2007) ou avec des congénéres de rang hiérarchique proche
(capucins bruns : Janson, 1990 ; chevaux domestiques, Equus ferus caballus : van
Dierendonck et al., 2004 ; éléphants d'Afrique : Wittemyer & Getz, 2007).

5.2.1. L’influence des relations d’affinité

Au sein des troupeaux d’ongulés sauvages, on trouve communément des sous-groupes
constitués de femelles apparentées qui conservent leur unité (e.g., Estes, 1974 ; Poole and
Moss, 1989 ; Leong et al., 2003). La synchronisation entre individus ayant des relations
préférentielles peut influencer le comportement de leurs congéneres en apportant un poids

particulier dans la prise de décision.

Dans les colonies d’oiseaux comme les oies et les cygnes, les individus appartenant a la
méme famille sont regroupés et les familles ayant des relations préférentielles nichent a
proximité (Branta canadensis : Raveling, 1969 ; Cygnus sp. : Black, 1988 ; Anser indicus :
Lamprecht, 1992 ; Anser anser : Lorenz, 1989). Black (1988) a montré que dans un groupe de
cygnes le recrutement de congéneres est plus efficace lorsque le mile et la femelle d’un
couple synchronisent leurs mouvements de téte et de bec avant 1’envol, montrant 1’importance
des relations d’affinité dans la prise de décision. Chez les mouettes a téte noire, 1’information
liée a la motivation interne d’un individu est d’abord transmise aux Voisins proches (de
Schutter, 1997). Comme les individus ayant des relations préférentielles se trouvent

généralement proches spatialement, ce sont eux qui sont recrutés plus rapidement.

On peut penser que le processus de décision dans les colonies d’oiseaux repose en
grande partie sur des regles locales simples du type stimulus-réponse ainsi que sur des régles
plus complexes faisant intervenir les relations sociales. On ne sait rien quant a I’existence
d’une relation entre les liens interindividuels et la structure des déplacements au sol ou en vol.
Chez les mammiferes, cependant, certains auteurs on décrit et analysé la structure des ordres
de déplacement. Par exemple dans un groupe de zébus en mouvement, les individus ayant des
relations d’affinité préférentielles tendent a se rassembler et a se suivre (Reinhardt, 1983).
Reinhardt et Reinhardt (1981) ajoutent que la femelle ayant le plus grand nombre de
partenaires au paturage, mesuré par les proximités entre individus, prend plus fréquemment la

premiére position lors du déplacement. Stueckle et Zinner (2008) ont trouvé que les babouins
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males initient plus souvent les déplacements et sont plus souvent suivis par les femelles

allaitantes avec lesquelles ils ont des relations préférentielles.

II semble que les relations d’affinités joue un role important, expliquant les ordres de
déplacements des groupes sociaux d’animaux. On peut ajouter que les liens de parenté
pourraient jouer un réle dans la structure des mouvement. D'apres Escos et collaborateurs
(1993), les chevres le plus souvent en téte des déplacements ont un plus grand nombre

d’apparentés dans le groupe.

5.2.2. L’influence des relations de dominance

Comme les relations d’affinités, les relations de dominance-subordination peuvent
influencer la décision d’un animal qui se trouve face a un choix. Chez certaines espéces,
I’individu dominant choisirait le moment du départ, la direction du mouvement et / ou le lieu
d’arrivée et se trouverait plus fréquemment en position de téte durant le déplacement du
groupe (Schaller, 1963 ; Rhine & Westlund, 1981 ; Rasa, 1987 ; Radford, 2004). Les auteurs
qui ont étudié des especes aux organisations sociales différentes, rapportent que différentes
catégories d’individus décident et prennent l'initiative des déplacements de groupe. Chez les
mangoustes (Helogale parvula), la femelle alpha prend les décisions concernant la direction,
la distance a parcourir et le site a atteindre (Rasa, 1987). Dans les groupes de gorilles des
montagnes (Gorilla g. beringei), c’est le male dominant qui déciderait des déplacements
(Schaller, 1963). Chez 1’irrisor moqueur (Phoeniculus purpureus), les individus dominants
sont les premiers a quitter les sites d’alimentation qu’ils exploitent : ils initient les vols vers de
nouveaux sites alimentaires plus souvent que les subordonnés (Radford, 2004). Néanmoins,
ces études ne permettent pas de déterminer comment la décision est prise par le premier
animal qui se déplace.

L’ordre des individus au cours du déplacement peut étre corrélé avec leurs positions
hiérarchiques dans le groupe. Chez les babouins (Papio ursinus), les males adultes dominants
se trouveraient plus souvent en té€te et les subordonnées a 1’arriere du groupe (Rhine &
Westlund, 1981). Waring (1983) rapporte que I’étalon et les juments dominantes occupent les
positions de téte lors du déplacement de la manade. Cependant, pour la plupart des espéces,

aucune corrélation significative n’a ét¢ mise en évidence entre les relations hiérarchiques et
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les positions individuelles que ce soit au départ ou au cours du déplacement (vaches, Bos
taurus : Sato, 1982 ; zébu, Bos indicus : Reinhardt, 1983 ; mouton : Dove et al., 1974).

6. OBJECTIFS DE LA THESE

L’objectif de cette thése est d’étudier les mécanismes collectifs de décision a travers
’analyse des déplacements de groupe chez des animaux domestiques. Sur un plan appliqué, la
compréhension des facteurs gouvernant la prise de décision permettrait une meilleure

optimisation de 1’exploitation des ressources herbagéres par les troupeaux.

Une approche comparative a été conduite sur trois especes domestiques : les oies grises
(Anser domesticus), les ovins de race Romane (Ovis aries) et les bovins de race Charolais
(Bos taurus). 11 s’agissait de rechercher si des mécanismes de décision trés généraux peuvent
se retrouver chez des espéces différant par leurs facultés cognitives et leurs organisations
sociales, et d'évaluer la part de I’influence des caractéres individuels et des relations sociales
spécifiques sur le processus décisionnel. L’étude d’espéces domestiques a permis de controler
des facteurs liés a I’environnement comme le type et la distribution des ressources
alimentaires en facilitant les méthodes d’observation. De plus, I’influence du tempérament
individuel ne peut étre mis en évidence qu’en contrdlant 1’effet de variables telles que 1’age ou

le sexe des animaux.

Le choix de ces espéces domestiques s’appuie sur les similitudes et les différences
observées chez ces animaux. Comme la plupart des animaux domestiques, les trois espéces
étudiées sont grégaires et forment des groupes reposant sur des relations sociales stables. Les
individus se reconnaissent les uns les autres (Fischer, 1965 ; Shillito et al., 1981 ; Poindron &
Lévy, 1990 ; Barfield et al., 1994 ; Kendrick, 1994 ; Ligout et al., 2004 ; Weil} & Kotrschal,
2004 ; Coulon et al., 2009). Tandis que les ongulés a 1’état sauvage ‘ségrégent’ naturellement,
c’est-a-dire qu’ils constituent des groupes de males et de femelles distincts (Scott, 1945 ;
McHugh, 1958 ; Fisher & Matthews, 2001 ; Bouissou et al., 2001), les oies vivent en familles
constituées d’un couple et de leur progéniture de I’année, et s’assemblent en colonies (Lorenz
et al., 1978 ; Lamprecht, 1987). Quelle que soit I’espéce, la structure sociale est representée
par des relations de dominance-subordination clairement definies, ainsi que des relations
d’affinité plus ou moins marquées entre certains membres du groupe (oies : Lorenz et al.,
1978 ; Frigerio et al., 2001 ; ovins : Dumont & Boissy, 2000 ; Fisher & Matthews, 2001 ;
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Favre et al., 2008 ; bovins : Reinhardt & Reinhardt, 1981 ; Bouissou & Boissy, 2005). Les
femelles sont unies par des liens forts dans les trois especes, mais alors que les oies ne
montrent aucun contact physique dans leurs interactions affiliatives, les ovins et les bovins
expriment leurs relations d’affinit¢é a travers des contacts comme les léchages et les
frottements (Lorenz et al., 1978 ; Lamprecht, 1987 ; Bouissou & Boissy, 2005).

Dans un premier chapitre, j’ai étudié les mécanismes de recrutement dans le contexte
des déplacements de groupe pour comprendre comment les différents membres du groupe
parviennent a une décision commune. Le processus de décision pourrait reposer sur des regles
simples comme la distribution spatiale du groupe et / ou sur des phénomeénes plus complexes
liés aux relations sociales des animaux. J’ai analysé les comportements qu’engagent les
animaux au cours de la période précédant le départ pour déterminer si les individus se
préparent et s’il est possible de prédire le départ de I’ensemble du groupe. Une question
fondamentale est de savoir dans quelle mesure le processus de décision est distribué entre les
individus et dans le temps. En outre, j’ai cherché a savoir si les recrutements pouvaient étre
intentionnels. Ces recherches ont été conduites chez chacune des espéces étudiées et sont
présentées sous forme de trois articles, le premier sur les oies (publié), le second sur les ovins

(en correction) et le troisiéme sur les bovins (soumis).

Dans un deuxiéme chapitre, j’ai analysé les facteurs susceptibles de structurer les
déplacements spontanés. Pour ce faire, j’ai testé la stabilité des positions des individus au
moment du départ puis au cours du déplacement. J’ai alors étudié 1’ordre des individus afin de
déterminer si certains individus se retrouvent plus fréquemment en téte du groupe au moment
du départ et pendant le déplacement. Enfin, j’ai voulu savoir dans quelle mesure les caractéres
individuels, les relations d’affinité, et les relations de dominance affectaient la structure du
groupe en mouvement. Ces analyses ont donné lieu a deux articles, 1I’un sur les oies (publié) et

’autre sur les ovins et bovins (soumis).

Dans un troisiéme et dernier chapitre, j’ai comparé les mouvements de paturage chez les
ovins et bovins dans le but d’évaluer la généralisation des résultats obtenus. L’étude
comparative repose sur les analyses des mécanismes de recrutement et de I’influence des
caractéres individuels et des relations sociales. En outre, afin de prendre en compte la
dynamique de péaturage, les processus de recrutement ont été mis en relation avec la forme du
groupe et la répartition des individus en sous-groupes. Ce dernier chapitre de la these fait

I'objet d'un article en cours de soumission.
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Planche 1: Différents types de comportements de groupe: (1) déplacement lors de la
migration des gnous (Connochaetes gnou), (2) paturage en groupe chez les moutons (Ovis
aries), (3) envol de jaseurs boréaux (Bombycilla garrulus) (4) abreuvement d’un troupeau de
zébres (Equus zebra), (5) maintien de la température corporelle chez les manchots empereurs
(Aptenodytes forsteri), (6) rassemblement de mouettes (Larus ridibundus). Ces
comportements résultent en partie de processus d’auto-organisation tels qu’ils sont décrits par
Camazine et collaborateurs (2001). Crédit photos : CNRS-IPEV, Gérard David, Amandine
Ramseyer.
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Il. Sujets d'Etude

1. LES OIES GRISES
1.1. L’espéce

L’espéce Anser domesticus appartient a la sous-famille des Anserinae, la famille des
Anatidae, I’ordre des Anseriformes et la classe Aves. Il s’agit d’une variété domestiquée il y a
des milliers d’année, issue de 1’oie cendrée (Anser anser) et de 1’oie cygnoide (Anser
cygnoides). L'oie cendrée a été un animal particulierement étudié par les premiers
éthologistes, notamment Oskar Heinroth (1911) et Konrad Lorenz (1935) qui ont développé le

concept d'empreinte a partir de I'étude de cette espéce.

L’aire de répartition des oies sauvages est trés étendue. Elles occupent une grande
varieté de zones humides de la région paléarctique. On les trouve dans le nord et I’est de
I’Europe, jusqu’en Chine, en Russie et en Amérique du Nord et du Sud. En ce qui concerne
les oies domestiques, on les trouve en Europe, en Asie et en Amérique du Nord
essentiellement. En majorité migratrice, 1’oie sauvage descend dans le sud de ces régions pour
passer 1’hiver. Lors de la migration, les oiseaux volent bruyamment, en formation en V, les
individus restant a proximité de leur partenaire sexuel. La période de reproduction et
d’éclosion s’étale de mars a mai. Chez 1’oie domestique, une deuxi¢me période de ponte
survient courant octobre. Les oies sauvages atteignent leur maturité sexuelle vers 3 ans contre

1 a2 ans chez les individus domestiqués.

Les oies vivent en groupe sociaux stables. Elles sont monogames avec des liens
familiaux forts (Lorenz et al., 1978; Lamprecht, 1987). Lors du décés d’un des partenaires, le
conjoint peut rester seul pendant plusieurs années, voire le restant de sa vie (Lorenz, 1989).
Les familles s’assemblent pour former des colonies de plusieurs dizaines a centaines
d’individus, en particulier durant les périodes de migration. Les groupes sont structurés par
des relations préférentielles entre les membres d’une méme famille et en particulier entre

oisons d’une méme couvée (Frigerio et al., 2001).

La structure hiérarchique est souvent triangulaire, c¢’est-a-dire qu’un individu A peut
dominer B, B peut dominer C et C peut en retour dominer A. Les familles occupent un rang
hiérarchique supérieur aux couples, qui dominent les individus ‘célibataires’ (Raveling, 1969;

Black & Owen, 1986; Lamprecht, 1986; Kotrschal et al., 1993).
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Plusieurs études montrent que les oies sont capables de se reconnaitre individuellement.
Dés 10 a 15 jours aprés I’éclosion, la mere reconnait ses jeunes et réciproquement, en
particulier grace aux caracteristiques des vocalisations (Ramsay, 1951 ; Fischer, 1965 ;
Prevett & Maclnnes, 1980 ; Lorenz et al., 1988). De plus, lors de conflits les individus sont
capables de tenir compte du nombre d’opposants et ils forment des coalitions avec leurs
apparentés (Lorenz et al., 1988; Weill & Kotrschal, 2004; Scheiber et al., 2005). Divers traits

de tempérament ont été décrit chez les oies (Pfeffer et al., 2002; Dingemanse & Réale, 2005).

Les oies passent beaucoup de temps a se reposer et se toiletter. Au repos, les individus
sont soit couchés, soit debout sur une patte, avec ou non la téte calée sous une aile. Le lissage
des plumes permet de conserver la qualité hydrophuge et imperméable du plumage. Plusieurs
fois par jour si les conditions le permettent, les oies se baignent pour se toiletter, chercher des
algues ou jouer (Lorenz, 1989). Elles se nourrissent d’herbes, de graines, bulbes, racines et
d’algues. Par opportunisme, les oies sont capables de capturer de temps a autre un petit animal

aquatique. Généralement, elles se nourrissent en début de matinée et en fin de soirée.

Les individus communiquent en émettant de nombreux types de vocalisations. Un cri
appelé « gog » par Lorenz (1989) est émis spécifiquement lorsque les individus apparaissent

préts a quitter un lieu de repos ou un site d’alimentation.

1.2. Les sujets

Le groupe d’étude etait constitué de vingt femelles de méme age, élevées ensemble
depuis 1’éclosion (Planche 2). Les individus se connaissaient donc depuis la naissance. Les
observations ont débuté lorsque les animaux étaient 4gés de 3 mois, juste avant leur premiére
mue d’automne. Chaque individu était identifié grace a des bagues de couleur fixées au
niveau de chacune des pattes et nommé dans la thése par une lettre de I'alphabet (Planche 2,
Tableau 1).

1.3. Les conditions d’élevage

Jusqu’a I’age de 2 mois, les oisons étaient maintenus dans une courette au Département

d’Ecologie, Physiologie et Ethologie du CNRS a Strasbourg (48°35'N, 7°45'E). En juin 2004,
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les oisons ont été libérés dans un parc cléturé de 2 630 m® (Figure 1, Planche 3). Le parc
comportait différentes zones de couvert végétal : boisée et herbacée. Une mare centrale de 5
m de diamétre permettait aux animaux de s’abreuver et de se baigner. Les oies avaient acces
ad libitum a des grains de blé qui constituent leur alimentation de base. Les grains étaient
disponibles dans trois bacs d’alimentation, distants de 30 m les uns des autres et arrangés en
une forme triangulaire. Des pierres de couleur disposees tous les 5 m sur le sol formaient une

grille permettant d’estimer les distances sur les images vidéo.

Tableau 1 : Identification des oies grises.

I_
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@

Nom

Ada
Biskit
Caramelle
Dakota
Epille
Frivole
Guiness

I G MmO O ® >

Hippie

Indienne
Justy
Kanaille
Lucky
Mystic
Nonnette
Oléane
Pitchoune
Quozette
Rainbow
Sumka
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Figure 1 : Plan du parc utilise par les oies grises.

- Zone a couvert végétal arbustif

- Zone a couvert végétal herbacé
* Arbuste

[ - Bac d’alimentation (grains de blé)

~ 38 ~



Il. Sujets d'Etude

2. LES OVINS

2.1. L’espece

L’espece Ovis aries appartient a la sous-famille des Caprinae, la famille des Bovidae,
I’ordre des Artiodactyla et la classe des Mammalia. 1l s’agit d’animaux domestiqués il y a
environ 10 000 ans et qui seraient issus du mouton sauvage appelé mouflon méditerranéen
(Ovis orientalis). Encore aujourd’hui, les scientifiques discutent du statut taxonomique de ces
especes et sous-especes, la dénomination du mouflon n’étant pas clairement établie

(O. musimon, O. orientalis ou O. gmelini selon les auteurs).

Les ovins sauvages vivent dans des environnements diverses, souvent montagneux, et
ils sont capables de s'adapter a des climats chauds en méditerranée comme a des climats
froids en Sibérie et en Alaska. Les formes sauvages originelles vivent aux alentours de la
Mediterranée, en Asie, en Amérique du Nord et au Mexique. On trouve des moutons
domestiques dans pratiquement tous les pays et c¢’est un des animaux domestiques les plus
importants pour 1’économie humaine puisqu’il est élevé pour sa laine, sa viande, son lait et sa

peau.

Dans la nature, les mouflons forment des groupes stables et distincts de males et de
femelles au sein desquels existent des relations préférentielles (Scott, 1945 ; Lawrence, 1990 ;
Festa-Bianchet, 1991 ; Ruckstuhl, 1998 ; Fisher & Matthews, 2001). Les groupes de femelles
sont constitués de brebis apparentées (Festa-Bianchet, 1991). Elles passent plus de temps a
paturer et en locomotion que les males, qui eux, se reposent plus longtemps (Ruckstuhl,
1998). Les individus qui ont des relations préférentielles avec leurs congénéres se frottent, se
lechent et restent a proximité les uns des autres en formant des sous-groupes (Lawrence,
1990 ; Dumont & Boissy, 2000 ; Fisher & Matthews, 2001).

Chez les moutons domestiques, les relations de dominance-subordination sont
hiérarchisées mais pas strictement linéaires, puisque certaines relations peuvent étre
triangulaires comme chez les oies (Favre et al., 2008). Ces relations semblent intervenir
lorsque les moutons exploitent leur environnement (voir Stolba et al., 1990). Hewitson et
collaborateurs (2007) ont entrainé individuellement des moutons a paturer dans un enclos
contenant un « patch stable » en qualité et un second patch, caché et de qualité variable —

faible ou haute. Les moutons ont été testés par paires. Les auteurs ont conclu que 1’individu
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dominant suivait le dominé lorsque ce dernier quittait le patch stable, quel que soit

I’entrainement des deux individus.

Plusieurs études montrent que les moutons sont capables de se reconnaitre
individuellement (Lawrence & Wood-Gush, 1988 ; Ligout et al., 2004 ; Ligout & Porter,
2004). 11 a été montré que la reconnaissance s’appuie sur des indices visuels (Alexander &
Shillito, 1977a,b ; Kendrick, 1994), olfactifs (Poindron & Lévy, 1990 ; Porter et al., 1991) ou
auditifs (Shillito et al., 1981). Grace aux vocalisations, la mere est capable de reconnaitre son
jeune 24 heures aprés la mise bas et le jeune reconnait sa mere 48 heures apres sa naissance
(Sébe et al., 2007).

De nombreuses recherches portant sur le tempérament chez le mouton (Vandeheede et
al., 1998 ; Forkman et al., 2007) ont permis de caractériser des traits comportementaux
comme la réactivité a un evénement soudain (Greiveldinger et al., 2007), la peur (Boissy,
1998 et Forkman et al., 2007), la témérité (Réale et al., 2000) ou encore la sociabilité (Boissy
& Dumont, 2002 ; Sibbald et al., 2005, 2006). Certains traits comportementaux, comme la
témérité et la sociabilité, ainsi que la distribution des ressources alimentaires, influencent la
distribution spatiale des animaux au paturage (Dumont & Boissy, 2000 ; Sibbald & Hooper,
2003, 2004 ; Pérez-Barberia et al., 2007 ; Michelena et al.,, 2009).

Au champ, les moutons domestiques se reposent dans des zones spécifiques. Lorsque le
groupe est au repos, les animaux se couchent ou chément, c'est-a-dire gu'ils restent debout la
téte prés du sol, en particulier lors de fortes chaleurs. Aprés une période de repos, les moutons
se déplacent généralement pour aller paturer, de préférence des graminées. Les deux
principales périodes de paturage ont lieu a 1’aube et en fin de soirée. Ce sont des ruminants,
c’est-a-dire qu’ils posseédent des pré-estomacs leur permettant de digérer la cellulose. En

¢levage, la présence d’une pierre a sel apporte aux animaux un complément sodique.

2.2. Les sujets

Le groupe d’étude était originellement composé de 20 agnelles de méme age sans lien
de parenté (Planche 4). Les animaux ont été élevés ensemble en troupeau depuis la naissance.
Le groupe d’étude a été formé trois mois avant le début des observations, afin de stabiliser les

relations sociales. Au début de 1’étude, les animaux étaient agés d'un an (45,2 kg + 4,6). Au
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cours des observations une agnelle ayant succombé a une chute, les résultats ne concernent
que le groupe de 19 agnelles. Chaque agnelle était identifiée par un numéro de couleur bleu
ou rouge peint sur chaque flanc ainsi que sur la croupe et nommé dans la thése par une lettre

(E pour 'ewe') accompagnée d'un chiffre de 1 a 19 (Planche 5, Tableau 2).

2.3. Les conditions d’élevage

Trois mois avant les observations, les animaux étaient maintenus en stabulation libre sur
le site des Intrabois du centre INRA de Theix (45°43°N, 3°01°E). A la mi-mai 2007, le groupe
fut libéré dans un pré de 5 ha (Figure 2, Planche 5). Un abreuvoir automatique et une pierre a
sel étaient localisés a deux extrémités du parc afin de favoriser les deplacements de groupe.
Une plateforme montée au centre du pré permettait aux observateurs d’enregistrer les

comportements des animaux sans les perturber (Planche 5).
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Tableau 2 : Identification des agnelles.

Bene E7

Donau E4

Furie E13

Holly E19

Jin E1l7

Lilou E8

Nix E9

Pilou El

Tibie E10
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Figure 2 : Plandu pré de 5 ha utilisé par les agnelles.

1. Sujets d'Etude

Zone herbacée

Arbustes

Plateforme

Pierre a sel

Abreuvoir automatique
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3. LES BOVINS
3.1. L’espéce

L’espéce Bos taurus appartient a la sous-famille des Bovinae, la famille des Bovidae,
I’ordre des Artiodactyla et la classe des Mammalia. Il s’agit de bovins domestiques issus de
I’aurochs (Bos primigenius) aujourd'hui disparu. Les bovins domestiques sans bosse de
I’espece Bos taurus seraient issues de populations orientales d'aurochs (Edwards et al., 2007).
La domestication aurait débutée au cours du sixieme millénaire avant J.C., au Moyen-Orient
et en Inde (Bouissou & Boissy, 2005).

Des bovins sauvages sont présents dans plusieurs régions du globe comme en Amérigque
du Nord, en Afrique et en Asie. Les bovins domestiques sont présents dans pratiquement tous
les pays d’Europe, d’Asie, d’Australie et d’Amérique. Comme les moutons, les vaches sont
d’une grande importance économique (viande, lait, peau, travail de bat). L’étre humain a
également sélectionné des variétés spécifiques (races) adaptées a la production de viande

(vaches allaitantes) et de lait (vaches laitieres).

Les bovins sauvages constituent des groupes de males et femelles stables et distincts,
comme chez les ovins, avec parfois constitution de troupeaux mixtes surtout en période de
reproduction (Sinclair, 1974 ; Hafer & Bouissou, 1975 ; Bouissou & Boissy, 2005). En plus
des associations de type mére-jeune, les jeunes de méme age forment des groupes qui durent
plusieurs mois (Hafez & Bouissou, 1975 ; Hall, 1979 ; Reinhardt & Reinhardt, 1981). Le lien
mere-jeune se construit des les premieres heures de vie (Edwards & Broom, 1982 ; Sluckin &
Herbert, 1986 ; Weary & Chua, 2000; Flower & Weary, 2001). Chez les individus sauvages
comme domestiques, les animaux qui ont des relations préférentielles restent a proximité les
uns des autres au cours de leurs activités (Sinclair, 1974 ; Hafez & Bouissou, 1975 ; Reinhardt
& Reinhardt, 1981). Les comportements affiliatifs échangés entre deux congénéres comme
les Iéchages, les frottements et les petits coups de téte révelent des liens préférentiels entre ces
partenaires (Bouissou & Boissy, 2005 ; Val-Laillet et al., 2009).

Les relations de dominance-subordination sont hiérarchisées et tendent a étre linéaires
mais elles peuvent parfois étre complexes avec des relations triangulaires comme chez les oies
et les ovins (Sinclair, 1974 ; Bouissou, 1974 ; Hafez & Bouissou, 1975 ; Bouissou & Boissy,

2005). Les animaux pré-puberes (jeunes ages de 6 mois) établissent rapidement des relations
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hiérarchiques nettes et relativement stables, qui peuvent parfois étre remises en question a la

puberté, vers 9 mois d’age (Bouissou, 1974 ; Bouissou & Andrieu, 1977b).

La reconnaissance du jeune envers la mere s’effectue dans les 3 a 5 premicres semaines
de vie (Barfield et al., 1994). Plusieurs études ont mis en évidence l’existence de traits
comportementaux stables chez les bovins, comme 1’exploration, la peur ou la sociabilité

(Boissy & Bouissou, 1995 ; Sibbald et al., 2005, 2006 ; Forkman et al., 2007).

Le comportement des bovins domestiques au champ est comparable a celui des ovins
domestiques. Ils se reposent dans des zones spécifiques. Lorsque le groupe est au repos, les
animaux sont généralement couchés. Aprés une période de repos, les vaches se déplacent
généralement pour aller paturer, de préférence des graminées. Les deux principales périodes
de paturage ont lieu a 1’aube et en fin de soirée. Ce sont des ruminants comme les ovins, ils
sont capables de digérer la cellulose. En élevage, une pierre a sel disponible en permanence

leur apporte un complément sodique.

3.2. Les sujets

Le groupe d’étude était constitué de 15 génisses de méme age sans lien de parenté
(Planche 6). Les animaux ont été élevés ensemble en troupeau depuis la naissance. Le groupe
d’étude a été formé six mois avant le début des observations, afin de stabiliser les relations
sociales. Au début de 1’étude, les animaux étaient agés de 18 mois (333,5 kg = 8,7). Chaque
génisse était identifiée par un collier de couleur placé autour de I’encolure et nommé dans la
thése par une lettre (H pour 'heifer') accompagnée d'un chiffre de 1 a 15 (Planche 6, Tableau
3).

3.3. Les conditions d’élevage

Six mois avant les observations, les animaux étaient maintenus en stabulation libre sur
le site des Razats du centre INRA de Laqueuille (45°39°N, 2°46°E). A la mi-mai 2006, le
groupe a été libéré dans une prairie permanente. Deux prés de 6 et 18 ha ont été utilisés afin
de limiter la déplétion des ressources (Figures 3 et 4, Planche 6). Un abreuvoir (ou un
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ruisseau) et une pierre a sel étaient localisés a différents endroits du parc afin de favoriser les

déplacements de groupe.

Tableau 3 : Identification des génisses.

Appellation

Alaska H12

Bella H9

Eva H8

Gaba H1

Janie H7

Léa H13

Nakashi H6
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Figure 3 : Plan du pré de 6 ha utilisé par les génisses.

- Zone herbacée B Ruisseau @ Pierre asel

Figure 4 : Plan du pré de 18 ha utilisé par les génisses.

- Zone herbacée @ Abreuvoir automatique ) Pierreasel

~ 47 ~






Planche 2 : photos 1 et 2 : groupe d’oies au repos couché et debout téte sous 1’aile ; photo 3 :
toilettage avec lissage des plumes ; photo 4 : départ du groupe ; photos 5 et 6 : déplacement
du groupe ; photo 7 : alimentation au bac de grains ; photo 8 : fourragement ; photo 9 : conflit
entre deux individus et encouragements de deux oies spectatrices ; photo 10 : marquage des
pattes avec des bandes de couleur.







Planche 3: photo 1: zone herbacée ; photo 2: couvert arboré et arbustes ; photo 3 : bac
d’alimentation ; photo 4 : mare.
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Planche 4 : photo 1 : groupe d’agnelles au repos (agnelles couchées et agnelles chomant) ;
photos 2 et 3 : départ du groupe en paturant, aprés une période de repos ; photo 4 : départ du
groupe en file, apres une période de repos ; photos 5 et 6 : déplacement du groupe ; photo 7 :
paturage en amas ; photo 8 : paturage en front.
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Planche 5: photo 1: numéros d’identification des animaux ; photo 2 : pré de 5 ha avec
plateforme d’observation ; photos 3 et 4 : enregistrement vidéo depuis la plateforme.
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Planche 6 : photo 1 : groupe de génisses au repos ; photo 2 : départ du groupe avec la téte
levée, apres une période de repos (la fleche rouge indique le premier individu qui a démarré) ;
photo 3 : comportement coercitif, le premier individu parti pousse un congénere couché qui se
leve et va le suivre (la fleche rouge indique le premier individu qui a démarré) ; photo 4 :
déplacement du groupe ; photo5: paturage; photo 6: colliers de couleur permettant
I’identification des animaux ; photo 7 : pré de 18 ha ; photo 8 : enregistrement vidéo.
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I11. Les mécanismes de recrutement

Article 1

LLES PROCESSUS DE DECISION
DANS LES DEPLACEMENTS DE GROUPE
DES OIES GRISES

Article publié dans Behaviour, 146: 351-371, 2009
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RESUME

Introduction

L'étude a pour but de comprendre les mécanismes de recrutement dans les départs collectifs
chez un groupe d'oies domestiques. Peut-on prédire un déplacement de groupe a partir de
I’analyse de la période précédant le départ ? Dans quelle mesure la distribution spatiale et les
comportements des individus influencent les processus de recrutement ? Le processus de
décision est-il distribué entre les membres du groupe et dans le temps ? Les oies recrutent-

elles leurs congénéres de maniére intentionnelle ?

Méthodes

J’ai observé un groupe constitué de 20 oies grises femelles (Anser domesticus) agées de 16
mois, élevées en semi-liberté dans un parc herbacé cl6turé. Deux observateurs ont enregistré
les activités de ce groupe a 1’aide de caméras vidéo. J’ai analysé les images vidéos a I’aide du
logiciel The Observer XT. Les statistiques ont utilisé des tests de régression multiple, des tests

de corrélation de matrices et des tests non parameétriques (Spearman, Wilcoxon, Friedman).

Résultats

e Le moment du départ est précédé d’une phase de préparation au cours de laquelle
s'accroit le niveau d'éveil et d'activité des membres du groupe.

e L’orientation des individus avant départ ainsi que les comportements des animaux
accomplis avant et aprés départ permettent de prédire la direction et le nombre de
participants dans le déplacement a venir.

e (ertains individus parviennent plus souvent a recruter 1’ensemble du groupe, mais chaque
oie peut prendre l'initiative d'un déplacement.

e [e premier individu parti recrute plus de congénere lorsqu’il a un grand nombre de
voisines.

e Les premiers suiveurs sont les voisines et les partenaires préférentiels du premier individu

parti.
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e Les comportements des premiers suiveurs influencent le processus de recrutement.

e Onne releve chez les oies aucun signe d'une intention de recruter des congéneres.

Conclusions

Cette étude montre que le processus les mécanismes de recrutement qui menent aux
déplacements collectifs reposent sur la synchronisation et 1’ajustement des motivations des
oiseaux les uns par rapport aux autres, qui dépendent eux-mémes de leur distribution spatiale
du groupe et de leurs relations sociales. Le processus de décision chez les oies grise est un
pénomene distribué. 1l apparait en outre comme un phénomene continu qui se poursuit sur les

différentes étapes du mouvement.
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LA PRISE DE DECISION CHEZ LES OVINS :
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RESUME

Introduction

L'étude a pour but de comprendre les mécanismes de recrutement dans les départs collectifs
chez un groupe de moutons. Les comportements observes avant départ permettent-ils de
prédire le moment un déplacement de groupe ? Le processus de décision est-il un phénomene
continu? Les relations sociales influencent-elles les mécanismes de recrutement ? Peut-on

mettre en évidence des comportements de recrutement intentionnels chez les ovins ?

Méthodes

J’ai observé un groupe composé de 19 agnelles de race Romane (Ovis aries) agées de 12 mois
et sans liens de parenté dans un parc de 5 ha. Deux observateurs ont enregistré les activités du
groupe a 1’aide de caméras vidéo. Les observateurs étaient situés sur une plateforme placée au
centre du pré. J’ai analysé les images a 1’aide du logiciel The Observer XT. Les statistiques
ont utilisé des tests de régression multiple, des tests de corrélation de matrices et des tests non

paramétriques (Spearman, Wilcoxon, Friedman).

Résultats

Le nombre d’individus éveillés, le nombre d’individus orientés dans la direction du

déplacement, et la fréquence des comportements augmentent a I’approche du départ.

e La majorité des variables spatiales et comportementales enregistrées avant et apres départ
permettent de prédire le nombre d’individus qui vont tre recrutés dans le déplacement a
venir.

e Une position périphérique et un grand nombre de voisines pour l'individu qui part en
premier favorise le phénomeéne de recrutement.

e Les comportements du premier parti et des suiveurs influencent le nombre d'individus
recrutés dans le mouvement.

e Les suiveurs du premier parti sont plus souvent ses voisines et ses partenaires

préférentiels.

~ 89 ~



I11. Les mécanismes de recrutement

e Des comportements coercitifs ou un individu pousse un partenaire a se déplacer ont été

observés.

Conclusions

Les paramétres relatifs a la distribution spatiale et a l'activité du groupe de moutons avant
départ permettent de prédire I'amplitude du recrutement. Les comportements des individus et
leurs relations sociales influencent également le nombre de participants dans le mouvement de
groupe. L’existence de comportements coercitifs indique que les individus peuvent entrainer
leurs congéneres de maniére intentionnelle. Le processus de décision dans le groupe étudié
apparait comme un phénomeéne continu, en ce sens qu’il a lieu au cours de la phase avant
départ, au départ et aprés départ. En outre, le processus de décision est distribué entre les

membres du groupe puisque plusieurs individus participent au recrutement.
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Article 3

UN PROCESSUS DE DECISION
DISTRIBUE DANS LE TEMPS
CHEZ LES BOVINS DOMESTIQUES

Acrticle publié dans Ethology, 2009, sous presse.
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RESUME

Introduction

L'étude a pour but de comprendre les mécanismes de recrutement dans les départs collectifs
chez un groupe de bovins domestiques. Le processus de décision est-il un phénomene
distribué dans le temps ? Dans quelle mesure la distribution spatiale et les comportements des
génisses permettent-ils de prédire I’amplitude du recrutement dans le déplacement a venir ?

Les bovins recrutent-ils leurs congénéres de maniére intentionnelle ?

Méthodes

J’ai observé un groupe composé de 15 génisses (Bos taurus) agées de 18 mois et sans liens de
parenté dans deux parcs herbacés de 6 ha et 18 ha. Les activités du groupe ont été enregistrees
par deux observateurs a 1’aide de caméras vidéo. J’ai analysé les images a 1’aide du logiciel
The Observer XT. Les statistiques ont utilisé des tests de régression multiple, des tests de

corrélation de matrices et des tests non paramétriques (Spearman, Wilcoxon, Friedman).

Résultats

e Avant déplacement, le niveau d'activité globale du groupe augmente significativement a
I’approche du départ.

e La distribution spatiale des individus influence le processus de décision : plus le nombre
de génisses orientées dans la direction du déplacement est important, plus le nombre de
partenaires recrutés augmente.

e Le nombre de voisins et les comportements des premiers individus qui partent prédisent
I’amplitude du recrutement.

e Les premiers suiveurs sont généralement les partenaires préférentiels de I'individu qui
part le premier mais pas nécessairement ses voisins, ce qui souligne le réle majeur des
relations d’affinité dans le phénomeéne d'entrainement.

e Les facteurs étudiés dans les phases avant, pendant et apres départ ont un effet sur le

nombre de participants au déplacement.
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e Les génisses utilisent parfois des comportements coercitifs qui menent au recrutement de

leurs congénéres.

Conclusions

Les resultats de cette étude montrent que le processus de décision est un phénomene distribué
entre les membres du groupe, plusieurs individus pouvant étre a I'origine d'un déplacement.
La distribution spatiale et les comportements des bovins au cours de la phase de préparation,
au moment du départ et aprés le départ permettent de prédire I'amplitude du mouvement
collectif. Le processus de décision est distribué dans le temps dans le groupe étudié, en ce
sens qu'il survient au cours des différentes phases du mouvement. L'observation de
comportements coercitifs chez les bovins indique qu'ils peuvent recruter leurs congéneres de

maniére intentionnelle.
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RESUME

Introduction

J'ai étudié la structure des déplacements collectifs dans un groupe d'oies grises. Les oiseaux
occupent-ils des positions stables au cours d’un déplacement ? Si oui, quels facteurs
individuels et / ou sociaux permettent d’expliquer la structure du groupe en mouvement ?
Quelles sont les caractéristiques du premier individu qui démarre et des individus qui
occupent la position de téte dans les déplacements de groupe ?

Méthodes

J’ai observé un groupe constitué de 20 oies grises femelles (Anser domesticus) de méme age,
élevées en semi-liberté dans un parc herbacé cloturé. Deux observateurs ont enregistré les
activités de ce groupe en continu a 1’aide de caméras vidéo. Les statistiques ont utilisé le test

du Chi? et des tests de corrélation de Pearson et de régression multiple.

Résultats

e Bien que les positions des individus puissent se modifier, les oies tendent a occuper des
positions semblables d’un déplacement a I’ autre.

e Les traits de tempérament des individus influencent leur position dans les déplacements
de groupe : les oies dont I’indice d’association, mesuré par le nombre de voisines au
repos, est le plus élevé sont plus souvent a l'origine d'un déplacement ; celles dont
I’indice de réactivité est le plus haut se trouvent plus fréquemment en téte pendant les
déplacements.

e Les partenaires préferentiels restent & proximité les uns des autres durant les
déplacements, formant des sous-groupes. A I’inverse, les relations de dominance

n’affectent pas significativement les positions des individus pendant le déplacement.
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Conclusions

Les ordres de déplacement d’un groupe d’oies grises domestiques sont relativement stables et
structurés par les relations d’affinité entre individus. Les traits de tempérament influencent la
position des individus durant les déplacements. L’influence des relations d’affinité est a

mettre en relation avec les capacités de reconnaissance individuelle des animaux.
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RESUME

Introduction

J'ai étudié la structure des déplacements collectifs dans deux groupes de moutons et de
vaches. Les ovins et les bovins occupent-ils des positions préférentielles au cours d’un
dépacement spontané ? Les traits de tempérament et les relations sociales des individus ont-ils

une influence sur la structure du groupe en mouvement ?

Méthodes

Deux groupes composés de 15 génisses et 19 agnelles ont été observeés. Les relations sociales
et les traits de tempérament de chaque individu ont été mesurés. Les animaux ont été ensuite
libérés dans des patures de plusieurs hectares. Deux observateurs ont enregistré les activités
de ce groupe en continu a I’aide de caméras vidéo. J’ai analysé les images a 1’aide du logiciel
The Observer XT. Les statistiques ont utilisé des tests de Spearman, des tests de corrélation

partielle et des analyses de régression multiple.

Résultats

e Dans les deux groupes, la majorité des individus peut étre a I'origine d'un déplacement de
groupe, mais quelques individus sont plus efficaces dans le recrutement de leurs
congeneres.

e Les ovins, et dans une moindre mesure les bovins, occupent des positions assez stables
dans leurs déplacements.

e Les individus qui ont des relations préférentielles occupent généralement des positions
spatialement proches lorsqu’ils se déplacent. A 1’inverse, on ne trouve pas de corrélation
significative entre 1’ordre de déplacement et la hiérarchie de dominance.

e Les génisses qui ont un indice de cohesion et un nombre de partenaires preférentiels

limité, tout comme les agnelles qui ont un indice d’indépendance spatiale élevé, sont plus
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souvent les premieres a partir. Pendant le déplacement, les agnelles qui ont un indice de
cohésion élevé occupent plus souvent les positions de téte.
e Les traits émotionnels (réactivité, assurance, anxiété) n’apparaissent pas

significativement corrélés aux positions des individus.

Conclusions

Les ordres de déplacements apparaissent relativement stables chez les ovins et les bovins.
Cette stabilité s’explique principalement par les relations d’affinité entre les animaux, les
partenaires préférentiels occupant des positions proches pendant le déplacement. Les traits de
tempérament individuels qui reflétent 1’indépendance sociale sont liés a I’initiation des

déplacements.
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LA DYNAMIQUE DE PATURAGE
CHEZ LES OVINS ET LES BOVINS DOMESTIQUES
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RESUME

Introduction

Jai étudié la dynamique de recrutement dans deux groupes de moutons et de vaches au
paturage. Peut-on prédire un déplacement de groupe a partir de la distribution spatiale des
individus ? Le nombre d’individus recrutés dépend-t-il du nombre de sous-groupes ? Les
relations préférentielles et le tempérament individuel influencent-ils le processus de

recruterment ?

Méthodes

Deux groupes composes de 15 génisses et 19 agnelles ont été observés. Les activités des
groupes a la pature ont été enregistrées en continu par deux observateurs a 1’aide de caméras
vidéo. J’ai analysé les images a I’aide du logiciel The Observer XT. Les statistiques ont utilisé
des test de régression multiple, des tests de corrrélation de matrices et des tests non

paramétriques (Spearman, Wilcoxon, Friedman).

Résultats

e [es animaux paturent plus souvent en amas qu’en front.

e Une faible dispersion du groupe favorise le recrutement.

e Les agnelles recrutent plus de congénéres lorsqu’elles paturent en plusieurs sous-groupes.
Cet effet n’a pas été mis en évidence chez les génisses.

e Dans les deux groupes, les partenaires préferentiels ont tendance a se suivre lors des
déplacements.

e Le statut de dominance n’est pas significativement corrélé avec le nombre de fois ou un
individu démarre en premier.

e Les individus qui prennent plus souvent l'initiative d'un départ se caractérisent par un
indice d’indépendance élevé chez les agnelles, et un indice d’anxiété faible chez les

génisses.

~ 155 ~



V. La dynamique de paturage

Conclusions

La distribution spatiale des animaux influence la dynamique de péaturage des deux groupes
d'ovins et de bovins étudiés, qu'il s'agisse de la configuration du groupe ou de la dispersion
des individus. Les relations d'affinité structurent les mouvements des groupes, elles ont plus
d'importance que les relations de dominance. Les individus les plus indépendants et les moins
anxieux sont plus disposés a s’¢éloigner du groupe, et on les trouve plus souvent a 1’origine des

mouvements collectifs.
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Recruitment process within a grazing bout in cattle and sheep

Amandine Ramseyer®?, Bertrand Dumont’, Alain Boissy’, Bernard Thierry”

1 INRA, UR 1213 Herbivores, 63122 Saint-Genes-Champanelle, France
2 CNRS, Département Ecologie, Physiologie et Ethologie, IPHC, Université de Strasbourg,

France

ABSTRACT

Group-living animals have to reach consensus decisions through recruitment processes, while
collectively exploiting food resources in heterogeneous environments. We investigated
recruitment processes at grazing in a group of 15 heifers and a group of 19 ewe-lambs. Two
observers videotaped social interactions and group movements occurring within a grazing
bout. We analyzed the effect of initial group dispersion and the behaviour of the first moving
animal, which was also characterized by its main social or emotional traits. In both species,
preferential partners held close positions in movements, which confirmed the importance of
inter-individual relationships in the grouping patterns of animals. Conversely, individual
dominance status and frequency of movement initiation were not correlated. The most
independent animals were those more frequently observed as first movers in sheep but not in
cattle, which suggests that compared with sheep the grazing behaviour of cattle could be less
influenced by the social context. Cattle expressed some particular behaviours. When heifers
grazed in multiple-cluster formation, the first mover was more efficient in recruiting others
when approaching another subgroup, those individuals acting more frequently as first mover
being also characterized by a lesser anxiety index. These observations extend those made
when animals initiated a movement from a resting position, and this although the cost of
making a wrong decision within a grazing bout was much lesser than that of making a wrong

decision when moving to a new feeding site.

KEYWORDS: Collective decision; Group movement; Grazing; Temperament; Social

behaviour; Domestic herbivores
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Implications

Feeding decisions are usually addressed by focusing on the behaviour of individuals. In
group-living species, however, decision-making is made through collective processes. Such
processes remain largely unexplored, although social interactions have been shown to interact
with food preferences and environmental factors to determine the distribution of sheep and
cattle on pastures. Lack of data is especially prejudicial for the management of grazing
distribution in domestic herbivores. Herds often use heterogeneous grasslands unevenly,
which can lead to resource degradation. This study investigates how spatial distribution of
animals, social relationships and individual traits affect grazing patterns in domestic cattle and

sheep.

Introduction

Animals living in groups maintain social cohesion to obtain information about resources and
benefit from advantages such as defence of resources and protection from predators
(Alexander, 1974; Danchin et al., 2007). In group-living herbivores, animal distribution
depends on both environmental factors and social factors. Increased daily grazing time and
inter-individual distance while grazing are classical adjustments illustrating response to a
decrease in forage availability (Arnold and Dudzinski, 1978; Dumont et al., 2007). Kilgour et
al. (1975) reported that the speed of dispersion in a flock of sheep at the start of a grazing bout
considerably varied between breeds. More recently, Sibbald et al. (2006) showed that
individuals with a higher cohesion index were the most reluctant to move away from their
flock to reach preferred food items at pasture. Vegetation mosaics can lead to a conflict
between the motivation to stay close to other group members and the motivation to move
towards better food patches. Scott et al. (1995) and Boissy and Dumont (2002) observed a
clear relationship between flocking tendency and familiarity in sheep; animals grazed closer
to familiar peers than to unfamiliar ones; they were also more likely to split from the core
group when accompanied by familiar peers. Observations in free-ranging cattle confirmed
that animal distribution during a grazing bout was affected by the locations of their dam,
progeny or by that of familiar yearling peers (Reinhardt and Reinhardt, 1981; Howery et al.,
1998).
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The spatial distribution of group members is also dependent on inter-individual
relationships. When foraging, dominant individuals holding central positions often push
subordinate animals to the periphery of the group (Janson, 1990; Hall and Fedigan, 1997;
Stahl et al., 2001; Christman and Lewis, 2005). In birds, more aggressive female eiders
(Somateria mollissima) keep central positions in brood-rearing coalitions (Ost et al., 2007),
and dominant barnacle geese (Branta canadensis) exploit the information held by
subordinates by following and displacing them from newly-discovered food patches (Stahl et
al., 2001). A similar conclusion was drawn from a competitive test in which dominant sheep
were seen to use information from the behaviour of subordinates expecting environmental
quality when deciding whether to move to another food patch (Hewitson et al., 2007).
Different positions within the group can also result in different activities, with individuals on
the edge of the group spending more time moving than those in the centre. In fallow deer
(Dama dama), Focardi and Pecchioli (2005) found that the movements of peripheral animals

were less synchronized than those of central individuals.

Coordination of activities, including foraging, implies that animals reach a consensus
though recruitment processes (Conradt and Roper, 2005). We define recruitment as an
interaction through which the behaviour of an individual induces another to follow it. The
study of decision-making at group departure in sheep and cattle has shown that the orientation
of individuals is a crucial factor for recruiting conspecifics (Ramseyer et al., 2009c,e), and
this also applies to other species (hamadryas baboon, Papio hamadryas: Kummer, 1968;
African buffalo, Syncerus caffer: Prins, 1996; geese, Anser domesticus: Ramseyer et al.,
2009a). Moreover, ewe-lambs with a high spatial-independency index, i.e. those that more
frequently split from the core group within a grazing bout, acted more frequently as ‘first
movers’, as did heifers with a low cohesion index (sensu Sibbald et al., 2005) and those which

were less frequently involved in affiliative interactions (Ramseyer et al., 2009d).

Diet selection implies a great number of decisions about where and what animals graze
along the grazing route. We hypothesize that consensus decisions related to grazing are an
endless process; individuals are liable to recruit each other each time they modify their
location, pace and/or direction. Comparing the identity of heifers found in the front of a
moving group between long-distance movements to a new feeding site and short-distance

movements within a grazing bout, Dumont et al. (2005) observed that animal ranking was
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quite similar but that the frequency distribution of front animals between the two types of
movements differed. They proposed that the cost of making a wrong decision when changing
feeding site was indeed higher than that of making a wrong decision within a grazing bout,
which could result in less animals being likely to lead a movement toward a new feeding site.
This raises the question of whether the same social or emotional traits are relevant when
animals departed from a resting position, and if this could have an effect on decisions taken
within a grazing bout, i.e. for short-distance movements within a feeding site. We investigated
the dynamics of food exploitation in sheep and cattle at grazing to test whether: 1) group
shape affects recruitment mechanisms; 2) partition of the group in clusters influences the
efficiency of the next recruitment; 3) individual temperament and social relationships

influence recruitement patterns.

Materials and methods
Animals and environment

A group of heifers and a group of ewe-lambs were studied. The first group was composed of
fifteen Charolaises heifers without family ties. Animals were reared in a single group at the
INRA farm of Laqueuille (45°39°N, 2°46’E) six months before the study began. Animals
were 18-months old when observations started (liveweight: 334 +/- 8.7 kg). Each subject was
identified by a coloured collar. From mid-May heifers were released in permanent grassland
pastures containing an automatic watering dispenser located along one side of the field with a

salt stone at the opposite side. We used two fields of 6 and 18 ha to limit grass depletion.

The second group was composed of nineteen Romane ewe-lambs without family ties.
Animals were reared as a single flock at the INRA farm in Theix (45°43°N, 3°01°E) three
months before the study began. They were 1-yr old when observations started (liveweight: 45
+/- 4.6 kg, i.e. in both species the animals were at approximately two-thirds of their adult
weight). They were identified using blue and red painted numbers applied on both sides of the
body and on the rump. From mid-June, ewe-lambs were released in a permanent grassland
pasture of 5 ha. An automatic water dispenser was located along one side of the field with a
salt stone at the opposite side.
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Video processes

Both groups were observed during grazing between 0630 h and 2100 h, excluding rainy days.
The group of heifers was observed from May to October 2006. We completed a total of 234 h
of observation over 39 recording days. We recorded 211 movements from a grazing bout, six
of them involving all group members. The group of ewe-lambs was observed from June to
September 2007. We completed a total of 256 h of observations over 36 recording days,
which was similar to the duration of observations made in heifers. We recorded 229

movements, 12 of them involving all group members.

Two observers continuously videotaped grazing periods. When observing the heifers,
observers remained motionless in the field at least 30 m away from the group. As ewe-lambs
were quite reactive to the presence of humans, the observers filmed from a 3-m high platform

located in the centre of the field.

Grazing patterns

We distinguished three different types of grazing patterns. In single clusters, animals grazed
as one group; the smallest width exceeding the length of two individuals. In multiple clusters
animals grazed in two, three or four subgroups; each subgroup contained at least two
individuals and two subgroups were separated by at least 10 m. As animals rarely grazed in
four subgroups, we compared groups composed of two subgroups with those composed of
three and four subgroups. A third pattern was called abreast lines when animals grazed next to

one another, the width of the front line not exceeding the length of two individuals.

Group movements

The study focused on group movements occurring within a grazing bout. Measurements could
start when all animals had been observed grazing for at least 30 s without walking more than
two steps with their heads raised. Departure was defined to take place as of the movement of
the first mover, i.e. the first individual to take three steps head up without stopping, with the
additional constraint that none of the animals had moved during the 10 s preceding the start of
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the first mover. We identified the end of a movement as the time when all individuals had
stopped for at least 30 sec. In the analysis, we only considered movements separated by a

minimum interval of 2 minutes.

For movements involving all group members, we determined the position of each animal
at departure. We assessed the immediate predecessor and follower of each individual, and we
built a succession matrix in which each cell provided the number of times an individual

followed or preceded a given conspecific.

Social relationships

We used the direction of agonistic interactions (an individual threatens or blows another who
withdraws) to recognize dominance relationships between pairs of heifers in the field using
all-occurrence sampling. Since agonistic interactions between ewe-lambs were rare in the
field, we used a food competition test indoors to determine the dominance hierarchy (see
Ramseyer et al., 2009d). All tests were videotaped. The higher-ranking individual in a dyad
was recognized as the animal showing the most agonistic behaviours (threatening, blowing,
preventing access to food; Erhard et al., 2004). For two dyads no agonistic interactions
occurred, but only one individual was observed feeding and was thus considered to be the
dominant. We ranked individuals ina dominance hierarchy using Matman from the higher- to
the lower-ranking individual (Noldus ©) (de Vries, 1995); we verified the linearity of the
dominance hierarchy with the linearity coefficient (Appleby, 1983).

To assess affinitive relationships between pairs of individuals, we used positive
interactions in the field, e.g. licking and rubbing for cattle (Bouissou and Andrieu, 1977), and
rubbing for sheep (Fisher and Matthews, 2001). We collected 792 positive interactions in
heifers over 39 days, and 107 in ewes over 36 days (all-occurrence sampling, Altmann, 1974).
A matrix of affinity was built in which each cell contained the number of time each individual

licked or rubbed another.

Social traits

Three behavioural indices were measured from behaviours collected in the field.
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Friendship index. The friendship index of an individual was defined based on the total
number of positive interactions between individuals. To define close partners, we required
that at least 10 positive interactions occurred between two heifers and at least one between
two ewes. These criteria were chosen according to the average number of interactions

recorded in each group.

Cohesion index. Cohesion was measured at pasture during grazing periods. During a one-hour
observation period, we recorded the closest neighbour of each individual every 5 min (scan
sampling, Altmann, 1974). Observation periods were conducted over ten days to ensure
independence of data, yielding 120 scans. We defined the cohesion index from the number of
times a subject was seen as the nearest neighbour of another divided by 100, which is
equivalent to the “sociability index” defined by Sibbald et al. (2005). We opted for the term

“cohesion index” as it is more neutral when recording proximities between individuals.

Spatial independence index. Independence was measured at pasture during grazing periods.
We identified the first individual which grazed away from the group during at least 30 s
without expressing any monitoring posture, which means that the individual kept its head
down. We arbitrarily decided that heifers had to graze at least 10 m away from other group
members and that ewe-lambs only had to graze 5 m away. We only considered events
separated by an interval of at least 30 min. This index measured the willingness of animals to

move away from their conspecifics.

Emotional traits

Three indices were measured from behaviours observed in indoor trials. Each animal was
individually tested in an arena test used to assess emotional reactions (see Forkman et al.,
2007). The arena measured 6 x 6 m for heifers and 3 x 3 m for ewe-lambs. Ground coverage
was divided into nine equal squares to measure locomotor behaviours. A corridor system gave
moving animals access to the arena which was surrounded by opaque fences. When an

individual was inside the pen, the door was closed. All tests were videotaped.
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Anxiety index. Animals entered the room for the first time. We measured individual responses
to an unknown environment and social isolation by recording the number of monitoring

postures shown (i.e. raising head over horizontal line) for 5 min.

Novelty index. For the following tests we accustomed animals to the room with a
familiarization period; in a collective phase five individuals were placed in the room for 30
min for ewe-lambs and 2 h for heifers, then in an individual phase animals entered the room
individually three times for 5 min, where they should feed on grain for a minimum of 30 s.
After familiarization, animals entered the room after a pyramidal cone unknown to animals
had been placed facing the door, inside the room. We measured the degree of boldness of
subjects by recording their number of contacts with the cone. Subjects which avoided contact

scored zero.

Reactivity index. After a further individual familiarization phase, animals entered the room to
feed on grain in the trough placed facing the door inside the room. We measured the degree of
reactivity from latency to feed after emission of an acoustic or visual stimulus. Thirty seconds
after heifers had begun to eat, a whistle was blown. If heifers did not eat again, the period was
equal to the length of the test (60 s). As ewe-lambs could overreact to the whistle, we used a
panel falling behind the trough 15 s after animals began eating (Greiveldinger et al., 2007);
we recorded subjects’ responses to this sudden event as the number of monitoring postures
until they came back to eat. If ewe-lambs did not eat again, the period was equal to the length
of the test (300 s).

Statistical Analyses

We used R software (RFSC, version 2.6.2: http://www.R-project.org) to perform Generalized
Linear Models, Spearman tests and Friedman tests followed by post-hoc Wilcoxon matched-

paired tests with Bonferroni correction.

In GLMs, the dependent variable was the number of individuals participating in the
movement. As it was a discrete variable (count data) with Poisson errors, so we applied a
Poisson law. Independent variables were related to group patterns, individual position,
locomotion and expressive behaviours, as defined in Table 1. We tested models related to
single and multiple clusters by adding the identity of first movers as an independent variable
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(see Coté and Festa-Bianchet, 2001). We verified the lack of colinearity between independent
variables using the Variance Inflation Factor test. We considered group movements as
independent events in the analyses. To account for the number of models tested in each group

(N =6), we applied a Bonferroni correction which set the significance level at 0.0083.

We used Spearman tests to test for the effect of dominance relationships and behavioural
traits on the number of time each individual was first mover. To assess the influence of
affinitive relationships on individual positions at departure, we performed matrix correlation
analyses using Kr tests (Hemelrijk 1990a, b; de Vries et al. 1993) between two matrices: the
matrix of succession at departure and the matrix of affinity. We used Kendall's row-wise
matrix correlation coefficients (t) and tests of significance based on 10 000 permutations. We

computed them using MatMan software (Noldus®).

Results

In both species, most movements involved a limited number of animals: 75% of movements
involved one to three individuals in heifers, and 72% involved one to five individuals in ewes
(Figure 1).

The effect of the number of sub-groups

To assess whether grouping patterns during grazing influenced the efficiency of the
recruitment process, we compared the number of individuals recruited when animals were
clustered in one, two or more sub-groups while grazing. In heifers the number of individuals
recruited did not significantly differ between single-cluster and multiple-cluster patterns
(Friedman test, y* = 2.10, N = 15, d.f. =2, P = 0.370). In ewe-lambs, analyses revealed a
significant difference between grouping patterns (Friedman test, y* = 6.94, N = 12, d.f. = 2,
P = 0.030). Post-hoc tests showed that the number of individuals recruited was significantly
higher when animals grazed in a single cluster than in multiple clusters (1 cluster vs. 2
clusters: z = 2.35, P = 0.016; 1 cluster vs. 3- 4 clusters: z = 2.51, P = 0.008). No significant
difference appeared between multiple clusters (z = 1.65, P = 0.105).
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Table 1. First mover and group variables used in multiple regression analyses.

Independent variable  Definition Type

Time of departure

Group dispersion Maximal distance between the most distant individuals inthe ~ Continue

group at departure (m)

Group orientation Number of individuals oriented inside an angular sector of 45°, Discrete

bissecting line being the direction of the movement

Head posture The head of the first mover is under the horizontal (0) or raised Categorical

at least on the horizontal line (1)

Orientation The first mover is oriented inside an angular sector of 45°, Categorical

bissecting line being the direction of movement (1) or not (0)

Direction The first mover started towards the centre (0) or started away  Categorical

from the centre (1)
Approach a subgroup  The first mover started towards another subgroup (1) or not (0) Categorical

Number of clusters Number of subgroups formed by animals during grazing (1 =1 Categorical

cluster, 2 = 2 clusters, 3 = 3 clusters, 4 = 4 clusters)
After departure

Number of immediate Number of individuals involved in the movement within 30 s Discrete

followers after departure of the first mover

Number of steps Number of steps walked with the head raised by the first mover Continue

until it stopped
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Fig 1. Number of participants in movements according to initial group distribution: single-

cluster, multiple clusters or abreast line.
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The effect of group distribution and of the first mover's behaviour

To assess which factors could affect the recruitment process during grazing, we analysed
variables related to the group state and the first mover's behaviour. We tested models built
from variables related to group distribution (group orientation, group dispersion, number of
clusters), and the behaviour of the first mover (direction, orientation, number of steps,

approach of a subgroup) or of its followers (number of immediate followers) (Table 1).

Single cluster. We recorded a total of 92 movements initiated while heifers were grazing in a
single cluster. When the number of steps of the first mover was higher, the number of
individuals recruited increased (GLM: Akaike Information Criterion, AIC = 499.6, d.f. = 91,
P <0.001) (Table 2). Group orientation and the number of followers recruited within 30 s
after the start of the first mover were positively related to the total number of heifers recruited
in the movement, whereas group dispersion was negatively related to the dependent variable
(GLM, AIC =362.3, d.f. =91, P <0.001) (Table 2).

We recorded a total of 108 of these movements in ewe-lambs. When the number of steps
taken by the first mover was higher, and when this mover was oriented in the direction of the
movement, the number of individuals recruited increased (GLM, AIC = 751.7, d.f. = 107, P
<0.004) (Table 2). Group orientation and the number of immediate followers were positively
related to the total number of ewes recruited in the movement (GLM, AIC =541.9, d.f. = 107,
P <0.001) (Table 2).

Multiple clusters. In heifers, we recorded 76 movements initiated while individuals were
grazing in two clusters, 28 movements in which they were in three clusters and five
movements in which they were in four clusters. When the first mover started by approaching
another subgroup, it significantly recruited a higher number of mates (GLM, AIC =444.7, d.f.
=108, P = 0.002) (Table 3). Group orientation and number of followers recorded within 30 s
after the start of the first mover were positively related to the number of heifers recruited in
the movement (GLM, AIC =327, d.f. = 108) (Table 3).
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Table 2. The effect of group distribution and of the first mover's behaviour and its immediate

followers on recruitment success when groups grazed in a single cluster.

Model Heifers Ewe-lambs

Z P Z P
First mover
Head posture -0.75 0.454 -1.54 0.125
Orientation - 1.56 0.120 2.88 0.004
Direction 0.73 0.467 1.37 0.172
Number of steps 6.93 <0.001 511 <0.001
Group
Group dispersion -4.37 <0.001 -0.54 0.589
Group orientation 4.81 <0.001 3.22 0.001
Number of followersin 30 s 5.75 <0.001 13.6 <0.001

Significance level after Bonferroni adjustment = 0.0083
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In ewe-lambs, we recorded 50 movements in which individuals were grazing in two
clusters, 17 movements in which they were in three clusters and four movements in which
they were in four clusters. When the first mover started by moving away from the group, it
significantly recruited a higher number of mates (GLM, AIC = 388.4, d.f. = 70, P = 0.005)
(Table 3). The number of immediate followers was positively related to the total number of
ewe-lambs recruited in the movement (GLM, AIC =312.4, d.f. =70, P <0.001) (Table 3).

Abreast lines. We recorded 10 movements initiated while heifers were grazing in an abreast
line. Due to this low number, only models built from two variables could be tested. We
selected variables associated to the time of departure: dispersion and orientation for the group
model, and orientation and head posture for the first mover model. At the time of departure,
the number of heifers recruited significantly increased when the first mover was oriented in a
direction different than that of the movement (P < 0.001) and when its head was raised at time
of departure (GLM, AIC = 68.6, d.f. =9, P = 0.002) (Table 4). Group orientation was
positively related to the number of heifers recruited in the movement (GLM, AIC =51.7, d.f.
=9, P <0.001) (Table 4).

We recorded 50 movements of this type in ewe-lambs. We found that the first mover
recruited a higher number of individuals when its head was raised at the time of departure
(GLM, AIC = 397.9, d.f. =49, P = 0.004), but we did not find any significant effect of its
orientation (Table 4). Group orientation was positively related to the number of ewe-lambs
recruited in the movement, while group dispersion was negatively related to the dependent
variable (GLM, AIC =373.5, d.f. =49, P =0.005) (Table 4).

The effect of social relationships and emotional traits

In heifers, each individual could be the first mover but only four of them were observed to
recruit the whole group. In ewe-lambs, each individual could be the first mover but only eight
were observed to recruit the whole group.

We did not find evidence of significant correlations between dominance status and mean
position of individuals in group movements (Spearman test; heifers: N = 6, ry = 0.17, P =
0.547; ewe-lambs: N =10, ry=0.17, P =0.477).
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Table 3. The effect of group distribution and of first mover's behaviour and its immediate

followers on recruitment success when groups grazed in multiple clusters.

Model Heifers Ewe-lambs

Z P Z P
First mover
Head posture 0.26 0.794 1.13 0.261
Orientation -0.18 0.856 -251 0.012
Direction 0.23 0.822 2.82 0.005
Number of steps 0.35 0.730 1.34 0.179
Approach subgroup 3.06 0.002 2.17 0.030
Group
Group dispersion -0.19 0.847 1.80 0.072
Group orientation 2.74 0.006 2.11 0.035
Number of clusters 0.80 0.423 -0.70 0.483
Number of followersin 30 s 8.07 <0.001 8.39 <0.001

Significance level after Bonferroni adjustment = 0.0083

~171 ~



V. La dynamique de paturage

Table 4. The effect of group distribution and of the first mover's behaviour and its immediate

followers on recruitment success when groups grazed in abreast line.

Model Heifers Ewe-lambs

Z P Z P
First mover
Head posture 3.18 0.002 2.86 0.004
Orientation -3.31 <0.001 0.97 0.330
Group
Group dispersion -1.49 0.138 -2.79 0.005
Group orientation 4.35 <0.001 5.03 <0.001

Dashes stand for constant variables deleted from the analysis using R software

Significance level after Bonferroni adjustment = 0.0083

Table 5. The effect of social and emotional traits on the frequency at which each individual

was seen as first mover.

Behavioural traits Heifers Ewe-lambs

re p rs P
Social traits
Friendship 0.03 0.925 0.08 0.736
Cohesion 0.32 0.242 -0.04 0.864
Spatial independence -0.17 0.547 0.69 0.001

Emotional traits

Anxiety - 0.53 0.044 - 0.36 0.126
Novelty 0.48 0.068 0.31 0.197
Reactivity 0.35 0.202 0.20 0.409
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Correlations between the affinity matrix and the succession matrix showed that
individuals with preferential relationships more frequently followed each other in both species
(heifers: zyxyz = + 0.61, P <0.001; ewe-lambs: znyxyz = + 0.27, P < 0.001).

Lastly, we found that heifers with the lowest anxiety indices acted significantly more
often as first mover (N = 6, rs = - 0.53, P = 0.044) (Table 5). Ewe-lambs with the highest
spatial independency indices were more frequently seen to act as first mover (N = 10, rg =
0.69, P =0.001) (Table 5).

Discussion

The majority of short-distance movements initiated while the group was grazing involved
only a few individuals in both cattle and sheep. Animals grazed more often in cluster
formation than in abreast lines. Although they never ran any predation risk, animals could be
under greater threat when grazing in abreast line, which offers more exposed surface to
predators. This suggests that domestic herbivores could still express ancestral behaviours
correlated with levels of perceived danger of predation (Price, 1984; Penning et al., 1993;
Dumont and Boissy, 2000). We also found that ewes forage more often in a single cluster and
heifers in multiple clusters, possibly because sheep, due their smaller size, would be more
exposed to danger. The tendency to space out, like sub-grouping in cattle, could lead to a
decrease of foraging interferences (Thouless, 1990), which is consistent with the stronger
expression of dominance relationships in cattle (Bouissou et al., 2001; Fisher and Matthews,
2001). This difference in the basis of grouping patterns between the two species could reveal
the different adaptive functions — foraging or anti-predatory — of gregariousness in domestic

herbivores.

We found that the spatial distribution of individuals at departure time can predict the
number of animals involved in the subsequent movement. Grazing in a single cluster
promoted the recruitment of more peers in sheep. This could be due to better information
transmission between group members when they graze closer to each other as previously
reported for foraging birds (Galef and White, 1997; Fernandez-Juricic and Kacelnik, 2004). In
heifers, the number of individuals recruited did not depend on the number of clusters,
suggesting that group distribution might be less crucial in the recruitment process. When

heifers were initially grazing in a single cluster, however, group dispersion was negatively
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related to the number of individuals involved in the subsequent movement. This indicates that
reduced distances between heifers promoted recruitment in grazing cattle, as it had also been

observed for heifers starting from a resting position (Ramseyer et al., 2009¢).

Regardless of the initial grouping pattern, the higher number of ewes or heifers oriented in
the direction of the subsequent movement, the more individuals were seen to be recruited in
this movement. This could result from a simple process like inertia, that is, recruitment for a
movement would be passively influenced by the orientation of individuals at the time of
departure. Polarisation of body orientation during a movement would favour cohesion,
whereas diverging ways would lead to group fission (Huth and Wissel, 1992; Gueron et al.,
1996; Conradt and Roper, 2005; Focardi and Pecchioli, 2005). We may conclude that
coordination of group members is partly based on the orientation of animals. Similar
orientation facilitates information transmission and an individual can quickly react to the
behaviour of its neighbours (birds: de Schutter, 1997; Galef and White, 1997; Fernandez-
Juricic and Kacelnik, 2004; fishes: Inada, 2001). In cattle and sheep, orientation was found
effective in recruiting conspecifics, both in short-distance movements within a grazing bout,
and at the start of meals when animals make a long-distance movement toward a new feeding

site (Ramseyer et al., 2009c,e).

In both species, each individual could be the first mover. But only four heifers and eight
ewes were observed to recruit the whole group. Some authors previously reported observing
continual change of front position animals during grazing movements in the American bison
(Bison bison: McHugh, 1958) and the domesticated pig (Sus scrofa domesticus; Meese and
Ewbank, 1973). In grazing cattle, the distribution of animals located in the front position
during collective movements was more balanced for short-distance movements within a
grazing bout compared with long-distance movements to a new feeding site (Dumont et al.,
2005). However, none of these studies documented the behaviours and traits of the first

moving individuals.

When animals were grazing in a single group, models built on the behaviour of the first
mover showed that in both species, the first moving animal recruited more partners when it
initially walked a longer distance. In ewes, its success was also greater when it accelerated in
the direction of the general group movement, or when it departed towards the periphery of its

sub-group in the case of multiple clusters. This is consistent with our finding that the most
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independent individuals were also those more frequently observed as first mover. When we
studied how animals from the same group behaved when starting from a resting position, we
came to the same conclusion that ewe-lambs with a high spatial independency index acted
more frequently as first mover (Ramseyer et al., 2009d). Individuals that are more likely to
move away from their social group should also be less dependent from the activity and
position of their peers, these individuals being probably less cohesive. Arnold (1977) found
that initiation of movements in a small flock of grazing sheep was performed by individuals
that were both less gregarious and more independent, “frequently grazing with their backs to
other sheep or at a greater distance from other sheep than is usual”. Our findings are
consistent with recent observations by Sibbald et al. (2006) showing that sheep with lower
sociability indices were more willing to move away from parked peers to reach preferred food
patches. Interestingly, spatial independency did not permit characterization of the first moving
animals either at the start of (Ramseyer et al., 2009d) or within a grazing bout in heifers,
suggesting that compared with sheep, the grazing behaviour of cattle could be less influenced
by the social context (Dumont et al., 2007). Cattle expressed some particular behaviours.
When heifers grazed in multiple-cluster formation, the first mover was more efficient in
recruiting others when approaching another subgroup, and those individuals acting more often
as first mover also had a lower anxiety index. This last emotional trait did not allow, however,

to characterize the first individual moving from a resting position (Ramseyer et al., 2009d).

Other similarities allow us to conclude that similar processes occurred when animals made
short-distance movements within a grazing bout compared with departures from a resting
position. First, group departures can be seen as a continuous and distributed process, as in
both species the number of animals departing immediately after the start of the first mover
influenced the total number of group members recruited in the movement. Thus, the first
mover did not appear to be the only individual involved in taking the decision, the adhesion of
followers affecting the final group decision. Apparently, the decision to move within a
grazing bout was mainly taken during the first 30 s following departure, which is much
shorter than the time required for the whole group to move from a resting area (Ramseyer et
al., 2009c,e).

Within a grazing bout, changes in the shape of the group appeared continuous. Grazing

could thus be seen as a dynamic process, based on continuous splitting and fusion of sub-
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groups (Couzin and Krause, 2003). When individuals cluster in sub-groups, affinitive
relationships could influence the composition of these sub-groups, related or familiar partners
being frequently observed stay in the same sub-groups when the herd splits, and to graze close
together (sheep: Arnold and Dudzinski, 1978; Ruckstuhl, 1998; Fisher and Matthews, 2001;
Boissy and Dumont, 2002; cattle: Hafez and Bouissou, 1975; Reinhardt and Reinhardt, 1981;
Lazo, 1992; Howery et al., 1998; Bouissou et al., 2001). Moreover, in both sheep and cattle,
individuals with preferential relationships followed each other during movements, as it had

also been observed when starting from a resting site (Ramseyer et al., 2009d).

The dominance status of animals in both species was not related to their position in group
movements, which amplifies our previous observations (Ramseyer et al., 2009d) of short-
distance movements within a grazing bout (see also Reinhardt, 1983, in cattle, and Ramseyer
et al., 2009b, in geese). When exploiting food patches, animals could however use coercive
behaviours to displace a conspecific from a preferred food resource. In fallow deer and red
deer (Cervus elaphus), dominant stags often displaced subordinates and took over the best
feeding patches (Appleby, 1980; Focardi and Pecchioli, 2005). In sheep, higher-ranking
individuals could also supplant lower-ranking ones (Hewitson et al., 2007). In our context of
spontaneous short-distance movements during grazing, however, we did not record any

coercive behaviour addressed to the first mover.

In conclusion, this study brings new insights on the decision process within a foraging
bouts in social groups of domestic sheep and cattle. Group spatial distribution, the first
mover's behaviour and its immediate followers allowed us to predict recruitment amplitude.
In both species, preferential partners held close positions in movements, which confirms the
importance of affinities in the grouping patterns of domestic herbivores. Conversely,
individual dominance status and frequency of initiation were not correlated. When heifers
grazed in multiple-cluster formation, the first mover was more efficient in recruiting others
when approaching a subgroup, individuals acting more frequently as first mover being also
characterized by a lower anxiety index. In sheep, the most independent animals were also
those more frequently observed as first mover. Most of these observations amplify those made
when animals initiated a collective movement from a resting position, and this despite the fact
that the cost of making a wrong decision within a grazing bout was much lower than that of

making a wrong decision when moving to a new feeding site.
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In the present study, both study groups were homogeneous in age and sex, and this may have
favoured cohesiveness during grazing. When animals differ in experience, kinship and needs,
they can constitute subgroups ccording to their partnership and their foraging choices (Scott et
al., 1995; Fischhoff et al., 2007), thus influencing the decision-making process. The present
results hold for two groups only. Future works should extend this study to further groups of
different breed and demographic structure to assess the generality of our conclusions. If these
studies confirm that the individuals most likely to initiate collective group movements are
those exhibiting higher levels of social independence and lesser levels of anxiety, we could
manipulate the composition of social groups and test this effect on the grazing patterns of the

whole herd in heterogeneous environments (Bailey et al., 1998).
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L’¢tude des mouvements de groupe chez les oies, ovins et bovins a permis de
mettre en évidence I’influence de différents facteurs dans la structure des déplacements,

ainsi que les mécanismes de recrutement collectifs de ces trois espéces domestiques.

La structure des déplacements

Chaque espéce animale étudiée n'étant représentée que par un seul groupe, on doit
rester prudent lorsqu'il s'agit d'attribuer les variations observées a d'éventuelles différences
interspécifiques. En revanche, lorsque I'on rencontre des similitudes dans les trois groupes,
il est permis de penser que I'on rencontre la quelques aspects fondamentaux du phénomene
de déplacements collectifs chez des espéces formant des associations fondées sur les

relations sociales entre individus.

La forte grégarité qui définit la plupart des animaux utilisés en élevage, s’observe
dans ’organisation des activités fondamentales. Notamment, apres une période de repos
impliquant I’ensemble des membres du groupe, les animaux tendent a se déplacer en
groupe pour aller se nourrir et / ou s’abreuver. Une coordination de leurs activités est
nécessaire pour maintenir la cohésion du groupe. L’analyse des positions des individus au
départ et pendant un déplacement ainsi que plusieurs parametres individuels et sociaux

permettent de discerner des structures relativement stables dans les groupes en mouvement.

Dans chacune des trois espéces animales etudiées, la plupart des déplacements
implique soit trés peu d’individus soit au contraire la totalité du groupe. Cela signifie que
les animaux se déplacent peu en sous-groupes. Si les ordres de déplacement sont stables,
les positions des individus ne sont pas strictement identiques d’un déplacement a 1’autre.
De méme au moment du départ, bien qu’une majorité de déplacements soit initiée par deux
ou trois individus, chaque animal a été au moins une fois a l'origine du départ durant nos
observations. Il est intéressant de noter cependant que seuls quelques individus sont suivis
par I’ensemble de leurs congénéres lorsqu’ils prennent l'initiative d'un départ. Les
individus les plus souvent initiateurs d’un déplacement sont également ceux qui sont a

I’origine du plus grand nombre de déplacements de groupe. D’une manic¢re générale on
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remarque que les premiers individus a partir ne se retrouvent pas forcément en téte du

groupe au cours du déplacement.

Dans les trois especes, les ordres de déplacement sont restés relativement stables. Les
individus occupent donc des positions préférentielles. Les donnees de la littérature
concernant les ordres de déplacement ne concernent que les mammiferes. Certains auteurs
rapportent une régularit¢é de I’ordre de déplacement des animaux lors de déplacements
entre sites d’alimentation (zébus : Reinhardt, 1983 ; génisses : Dumont et al., 2005), alors
que des changements fréquents en téte de groupe sont observés chez le buffle africain
(Prins, 1996). Toutefois, la plupart des auteurs ont concentré leurs observations sur les
positions situées a 1’avant du groupe en mouvement. Certaines catégories d’individus
occupent régulierement les positions de téte pendant le déplacement (Schaller, 1963 ;
Rhine & Westlund, 1981 ; Boinski, 2000 ; Holekamp et al., 2000). D’autres auteurs ont
étudié les mouvements durant les phases de paturage et ont mis en évidence des
changements fréquents dans les positions a I’avant du groupe (Bison bison: McHugh,
1958 ; Sus scrofa : Meese & Ewbank, 1973).

Le terme ‘leader’ peut faire référence a I’individu qui occupe la position de téte au
départ ou pendant le déplacement. Alors que I’individu qui se trouve en téte du groupe est
généralement appelé ‘leader’, un individu peut déterminer la direction du déplacement en
‘poussant’ ses congénéres (‘pushing’ ou ‘herding’), c’est-a-dire en les forcant a se déplacer
dans une certaines direction depuis 1’arriére du groupe (Kummer, 1968 ; Leyhausen, 1971 ;
Waring, 1983). On ne peut donc pas déduire de réle éventuel d'un individu dans la
conduite du groupe d'apres sa seule position spatiale dans le déplacement. Il est nécessaire
d’explorer la pertinence d’autres caractéristiques individuelles et sociales pour tenter de

comprendre les processus impliqués dans les déplacements collectifs.

Des observations ont été réalisées sur les groupes étudiés dans cette these pour tenter
de relier les relations sociales de dominance/subordination et les relations d’affinités avec
1’ordre des animaux au cours des déplacements collectifs. Dans chacun des trois groupes
étudiés, les relations de dominance n’ont pas influencé de maniére significative la structure
des ordres de déplacement. Différents auteurs sont arrivés a différentes conclusions chez
différentes especes en ce qui concerne l'effet des relations de dominance sur I'ordre de

déplacement. Aucune relation n’apparait entre le statut de dominance et les positions des
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individus au cours de déplacements spontanés chez le mouton (Dove et al., 1974) et le
zébu (Reinhardt, 1983), alors que la hiérarchie sociale semble jouer un rdle lors des
déplacements forcés chez les herbivores domestiques (Beilharz & Mylrea, 1963 ; Syme,
1981). De méme, les miles dominants d’un groupe de babouins (Papio cynocephalus)
occupent plus fréquemment les positions de téte pendant les phases de déplacement
collectif (Rhine & Westlund, 1981).

Lorsqu’ils exploitent leur environnement, les animaux utilisent parfois des
comportements agonistiques pour s’approprier une ressource alimentaire. Certains auteurs
ont ainsi étudié 1’influence des relations de dominance sur la dynamique d’exploitation de
I’environnement. Chez le cerf (Cervus elaphus), les animaux dominants monopolisent les
ressources préférées lorsqu’elles sont agrégées en parcelles de taille réduite (Appleby,
1980). Stahl et al. (2001) rapportent que les relations de dominance chez les oies bernaches
(Branta leucopsis) affectent les processus liés a la découverte et 1’exploitation des
ressources ; les oiseaux dominants occupent prioritairement les positions centrales du
groupe alors que les subordonnés restent en périphérie du groupe. Ainsi, ces derniers sont-
ils souvent les premiers & decouvrir de nouvelles ressources dont ils sont ensuite chassés
par les dominants. Des effets similaires ont été rapportés chez plusieurs especes (Cebus
apella: Janson, 1990 ; Macaca fuscata : Nakagawa, 1990 ; Dama dama: Focardi &
Pecchioli, 2005 ; Ovis aries : Hewitson et al., 2007). Cependant, dans le contexte des
mouvements de paturage étudiés dans cette thése, aucun comportement coercitif n’a été

observé.

Ccontrairement aux relations de dominance/subordination, les relations d’affinité
structurent les déplacements tant chez les oies que chez les ovins ou les bovins. Les
animaux se déplacent en fonction de leurs relations préférentielles, c’est-a-dire que les
individus qui ont de fortes affinités se retrouvent a proximité les uns des autres dans les
déplacements, formant ainsi des sous-groupes a l'intérieur du groupe. De méme, lorsque les
animaux paturent, les relations d’affinité peuvent influencer la structure sociale des sous-
groupes : les individus ayant des relations préférentielles se retrouvent généralement a
proximité les uns des autres (ovins : Scott, 1945 ; Ruckstuhl, 1998 ; Fisher & Matthews,
2001 ; Boissy & Dumont, 2002 ; bovins : Sinclair, 1974 ; Hafez & Bouissou, 1975 ;
Reinhardt & Reinhardt, 1981 ; Lazo, 1992 ; Howery et al., 1998).
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D’aprés la littérature, les individus qui ont des relations préférentielles occupent des
positions spatialement proches au cours de diverses activités (Estes, 1974 ; Poole & Moss,
1989 ; Boissy & Dumont, 2002 ; Nituch et al., 2008). Mais seules quelques études
montrent que les animaux ayant des relations préférentielles occupent des positions
spatialement proches pendant les déplacements de groupe (mouton: Scott, 1945 ;
chevaux : Wells & von Goldschmidt-Rothschild, 1979). Chez les bernaches et les cygnes
sauvages, les membres d’une méme famille s’envolent généralement ensemble (Raveling,

1969 ; Black, 1988) mais leurs positions pendant le vol restent hypothétiques.

Une partie du travail réalisé dans cette thése a porté sur la mesure des traits de
tempérament individuels pour tenter de rendre compte de la position des animaux dans les
mouvements de groupe. Il s’agit de traits sociaux et émotionnels. Au moment du départ
chez les oies, la fréquence avec laquelle un individu démarre en premier est liee a I’indice
d’association : plus un individu est entouré par un grand nombre de voisines lorsqu’il est
au repos, plus il a tendance a partir en premier. La motivation a partir en premier pourrait
étre liée au nombre de partenaires préférentiels qui sont présents a proximité d’une oie lors
du départ et susceptibles de favoriser la décision. Chez les zébus, Reinhardt et Reinhardt
(1981) ont remarqué également que la femelle ayant le plus grand nombre de partenaires
au paturage — mesurés via les distances interindividuelles — se trouvait plus fréqguemment a
I'origine des déplacements collectifs. Cependant, les observations réalisées sur les bovins
aboutissent a des resultats opposés : les génisses qui demarrent le plus souvent en premier
a partir d’une position de repos, sont généralement celles qui ont le moins de partenaires
préférentiels. Les individus les moins sociables, c’est-a-dire ceux dont les interactions
affiliatives n'impliquent qu'un nombre réduit de partenaires, seraient ainsi plus enclins a
s’éloigner de leur congénéres. Ce résultat conforte les conclusions de deux études
antérieures sur les ovins. Arnold (1977) a observé que I’initiative du mouvement dans un
petit groupe de moutons au paturage était généralement le fait des individus les plus
socialement indépendants. Plus récemment, Sibbald et collaborateurs (2006) ont observé
que, pour satisfaire leurs préférences alimentaires, les moutons le moins souvent comptés
en tant que plus proche voisin d’un autre — et donc avec un faible indice de sociabilité —

prenaient plus souvent I’initiative de s’éloigner de leurs partenaires.
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De plus, il apparait que les agnelles avec un indice d’indépendance spatiale élevé
initient plus fréquemment les déplacements et sont plus souvent suivies de I’ensemble du
groupe, et ceci aussi bien lors des départs a partir d’une position de repos, que lors des
petits déplacements durant une phase de paturage. Chez les génisses, ce sont les individus
caractérisés soit par un faible indice de cohésion, soit par un faible indice d’anxiété qui
sont a l'origine de chacun des deux types de déplacement. Au paturage, les animaux sont
en activité et la différence entre leur état de vigilance pourrait étre plus marquée qu’en
période de repos ; ceci peut expliquer I’influence de 1’indice d’anxiété dans les départs qui

ont lieu durant une période de paturage.

Prendre I'initiative d'un départ nécessite en effet une certaine indépendance vis-a-vis
de I’activité et de la position des partenaires sociaux. L'animal qui s’¢loigne du groupe ne
doit pas craindre I’isolement social, ce qui explique que ce soit le fait des individus les plus
assurés (‘bold’). Alors que les oies qui ont un indice d’association élevé partent plus
fréquemment en premier, les ovins et les bovins qui occupent cette position de départ sont
caractérisés par une forte indépendance sociale ou spatiale. Le fait d’avoir moins de
partenaires préférentiels n’empéche pas ces individus d’étre plus souvent suivis par
I’ensemble de leurs congéneres. Chez les bovins, il se pourrait que la force de 1’association
qui unit deux individus soit un facteur de recrutement plus important que le nombre de

partenaires préférentiels en tant que tel.

Une fois que le groupe a démarré, 1’ordre des individus dans le déplacement a pu étre
modifié et d’autres traits de tempérament sont susceptibles d’influencer cette structure du
groupe en mouvement. Les observations montrent que les positions de téte sont occupées
par des individus particuliers. Les oies les plus réactives prennent la téte du déplacement,
ce qui peut s’expliquer par une réponse rapide de ces individus au démarrage de leurs
congéneres. Chez les ovins, les individus avec les plus forts indices de cohésion sociale
occupent plus souvent les positions de téte. Ces animaux, qui sont plus souvent observés
comme le plus proche voisin d’un congénére, pourraient étre suivis plus facilement par les
autres membres du groupe. Les traits caractérisant la dépendance sociale des bovins
(cohésion, indépendance spatiale) ainsi que les indices émotionnels (réactivité, assurance,
anxiété) ne sont pas significativement corrélés avec la position des individus pendant le
déplacement. Globalement, ce sont les indices sociaux qui expliquent majoritairement la

structure des ordres de déplacement.
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Les traits de tempérament liés a la dépendance sociale, comparés aux indices
émotionnels, expliquent en grande partie la structure des ordres de déplacement.
L’influence des traits individuels et des facteurs sociaux pourrait néanmoins varier avec les
perturbations environnementales. En pleine nature, les animaux sont soumis a la pression
de prédation ; les traits de tempérament émotionnels pourraient alors avoir une plus grande
influence que les facteurs sociaux dans les processus de décision individuels et collectifs
(Boissy & Le Neindre, 1997 ; Réale & Festa-Bianchet, 2003).

Les processus de recrutement

Chez les oies, les ovins et les bovins, les résultats obtenus au travers de cette thése
montrent qu’il est possible de prédire la direction et le moment du départ d’un groupe a
partir de I'état du groupe avant départ. Le déplacement est précédé d’une phase au cours de
laquelle le niveau d’agitation du groupe s'accroit et on peut y reconnaitre une phase de

préparation au départ (Lorenz, 1989 ; Black, 1988).

A T’approche du départ, les oies réalisent de plus en plus de comportements
expressifs tels les battements d’ailes et les vocalisations, ce qui indique une augmentation
de leur motivation a partir. Raveling (1969) a obtenu des résultats similaires concernant les
mouvements de téte et les vocalisations chez les oies bernaches (Branta canadensis),
tandis que Black (1988) a rapporté une augmentation du nombre de mouvements de téte et
de battements d’ailes chez les cygnes (Cygnus sp.). Chez les moutons et les génisses, le
nombre de mouvements de téte et la durée de la posture debout immobile dans la direction
du déplacement s'élévent a I’approche du départ. De méme, la durée moyenne des petits
déplacements — moins de six pas — réalisés par les agnelles dans la direction du
déplacement augmente au cours de la phase précédant un départ. Les animaux pourraient
indiquer la direction qu’ils préférent en orientant leur corps dans cette direction. Les
mouvements de téte vers l’arriére pourraient servir a vérifier I’adhésion des autres
membres du groupe et/ou a les recruter. L’augmentation de la fréquence des
comportements expressifs indique que les animaux deviennent de plus en plus actifs a

I’approche d’un départ. Une telle variation de la fréquence des activités avant départ a été
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remarquée chez les primates et les carnivores sociaux quoique rarement quantifiée (Stewart
& Harcourt, 1994 ; Boinski & Garber, 2000 ; Holekamp et al., 2000). Elle correspondrait a

un processus de synchronisation des membres du groupe (voir Lorenz, 1989).

Un ensemble de facteurs incluant le nombre d’individus en activité, les
comportements et la distribution spatiale des membres du groupe permet de prédire
I’ampleur du déplacement qui va suivre (Tableau 4). L’importance de ces différents
éléments dans le processus de recrutement a été analysée au cours de la phase de
préparation au départ, au moment du départ et pendant plusieurs secondes apres le départ.
J’ai considéré un recrutement comme d’autant plus efficace que le nombre de participants

au déplacement était elevé.

Quelle que soit I’espece etudiée, le nombre d’individus recrutés dans le déplacement
augmente avec le nombre d’individus en activité avant départ (Tableau 4). Chez les oies, il
est intéressant de noter que ce résultat est valable lorsque le groupe est au repos pendant la
période précédant le départ. Cependant, lorsque le groupe est en activité le nombre
d’individus recrutés est d’autant plus important que 1’état d’agitation du groupe est faible,
c’est-a-dire que le nombre de comportements réalisés avant le depart (incluant les
battements d’ailes et les petits déplacements de moins de trois pas) est faible. Ceci suggére
que les animaux ralentiraient ou stopperaient leur activité avant de prendre la décision de
se déplacer. On peut penser que les animaux limitent ainsi I’occurrence des comportements
qui pourraient ‘parasiter’ la coordination du groupe. Au moment du départ, 1’état
d’agitation du groupe influence encore le processus de recrutement chez les oies et les
ovins, mais pas chez les bovins. Il se pourrait que le nombre de génisses en activité soit
relativement grand au moment du départ, ce qui implique que la variation de cette variable

ne soit pas suffisante pour avoir un effet sur le recrutement.

Lorsque le nombre de comportements expressifs augmente avant le départ, le nombre
d’individus engagés dans le déplacement augmente tant chez les oies que chez les ovins.
Chez les oies, ce sont les vocalisations, les petits déplacements et les battements d’ailes qui
prédisent le nombre d’individus recrutés, tandis que chez les moutons, ce sont les
mouvements de téte et les petits déplacements réalisés avant départ. Chez les bovins, les
mouvements de téte et la durée des petits déplacements n’ont pas d’effet significatif sur le

processus de recrutement, indiquant que ces comportements expressifs réalisés avant
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départ ne sont pas le principal facteur expliquant le recrutement. Le fait que ce soit
différents comportements qui contribuent aux déplacements collectifs peut résulter de
différences dans les répertoires comportementaux de ces espéces. Il est possible que ces
comportements agissent comme des signaux de communication, qui induisent une réponse
comportementale des congénéres ; ces derniers adherent au mouvement et suivent les
premiers individus du groupe qui se déplacent. Cependant ces comportements pourraient
également étre interprétés comme des indices car nous n’avons pas de certitude sur la
maniere dont ils sont pergus par les individus. Il est intéressant de noter qu’au cours de la
période d’observation analysée, les moutons n’ont émis ni vocalisation ni aucun autre

signal expressif.

La distribution spatiale du groupe au cours de la phase de préparation, en
I’occurrence 1’orientation et la dispersion des individus, a un effet systématique sur le
processus de recrutement. Dans les trois groupes étudiés, le nombre d’individus orientés
dans la direction du déplacement, avant le départ et au moment du départ, est positivement
corrélé au nombre de participants au déplacement. L’orientation des individus pourrait étre
interprétée comme un indice sur lequel les animaux se basent pour prendre la décision de
se déplacer dans la direction indiquée. Alors qu’il est possible de prédire la direction d’un
déplacement deux minutes avant le départ chez les oies, les résultats indiquent que des 30
minutes avant le départ on pourrait chez les ovins et les bovins connaitre la direction que
va prendre le groupe au cours du mouvement qui suit. Ces observations suggerent que le
déplacement du groupe résulte d’un recrutement passif basé sur 1’orientation des individus

avant départ.

La dispersion des individus influence le processus de recrutement dans les trois especes
étudiées. Plus le groupe est rassemblé avant le départ, c¢’est-a-dire plus les distances
interindividuelles sont faibles, plus le recrutement est efficace en ce sens que le nombre
d’individus recrutés est ¢élevé. Cependant, ce n’est que chez les oies et les ovins que la
dispersion du groupe au moment du départ influence le succes de recrutement. 1l est
probable que ces animaux étant particulierement grégaires, les proximités entre les
individus restent faibles jusqu’au moment du départ. Dans les colonies de mouettes a téte
noire (Larus ridibundus) au repos, de Shutter (1997) a établi que le nombre d’individus
engagés dans 1’envol est d’autant plus élevé que les distances entre les individus sont

initialement faibles. Ce n’est pas le cas chez les bovins, probablement parce que les
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Tableau 4 : Tableau récapitulatif des facteurs prédictifs du succes de recrutement chez

les trois espéces étudiées.

Variables

Nombre d’individus en activité

Distribution spatiale du groupe

Allélomimétisme

Premier parti

Individus capables de recruter
I’ensemble du groupe

Déplacements de groupe initiés
par les 3 individus qui partent le
plus souvent en premier

Nombre de tentatives de départ

Effet du premier parti

Caractéristiques des suiveurs

Effet des suiveurs

Effet des relations d’affinité

Effet des relations de dominance

Qui exprime des comportements
expressifs ?

Comportements coercitifs

Déplacements de groupe

Durée du recrutement de
I’ensemble du groupe
(3/4 des déplacements)

Oies grises

+

Orientation, Dispersion

Agnelles

+

Orientation, Dispersion

Génisses

+

Orientation, Dispersion

+ + +
Tous les individus 17 sur 19 Tous les individus
55 % 58 % 60 %
50 % 55 % 64 %
Une seule Plusieurs Plusieurs
Comportements Comportements Comportements
locomoteurs et expressifs,  locomoteurs et expressifs, locomoteurs,

Position périphérique,
Nombre de voisines

Position périphérique,
Nombre de voisines

Nombre de voisines

\oisines,
Partenaires préférentiels
Comportements

locomoteurs et expressifs,
Nombre de voisines

\oisines,
Partenaires préférentiels
Comportements

locomoteurs et expressifs,
Nombre de voisines

Partenaires préférentiels

Comportements
locomoteurs,
Position périphérique

+ + +
Premier individu parti, Suiveurs =
Suiveurs
- + +
10 % 36 % 39 %
2 min 15 min 25 min
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individus ont déja accompli de petits déplacements et ont commencé a s’éloigner les uns

des autres durant la phase de préparation, provoquant la dispersion du groupe.

Au paturage, les agnelles forment plus souvent un amas unique, tandis que les génisses
forment géneralement des sous-groupes et paturent sous la forme d’amas multiples. Les
formations de front ou les animaux sont alignés les uns a coté des autres sont rares. En
effet, lorsqu’ils paturent de front, les individus exposent une plus grande surface aux
prédateurs, ce qui suggere que les herbivores domestiques peuvent encore exprimer des
comportements ancestraux vis-a-vis du risque de prédation (Price, 1984 ; Penning et al.,
1993 ; Dumont & Boissy, 2000). Paturer en amas unique refleterait une plus grande
grégarité des ovins comparés aux bovins. Les bovins, en paturant en sous-groupes,
diminueraient quant a eux les effets directs de la compétition alimentaire entre individus
(Thouless, 1990), ce qui est cohérent avec une organisation hiérarchique plus marquée
chez les bovins permettant de canaliser I’agressivit¢ latente en situation de conflit
(Bouissou et al., 2001 ; Fisher & Matthews, 2001). Ainsi, les bases des phénomenes de
fusion/scission de groupe pourraient-elles résulter en priorité des fonctions adaptatives de
la vie en groupe qui peuvent différer selon I'espéce considérée : la protection vis-a-vis des
prédateurs pour les ovins plus exposés de par leur taille, le colt relatif occasionné par la

compétition alimentaire pour les bovins.

Des processus simples d’inertie et de dispersion des individus influencent le
processus de recrutement d’une maniére différente selon 1’espece. La proximité entre les
membres d’un groupe pourrait favoriser la transmission de I’information et la perception
des indices comportementaux préalables au départ (Ward & Zahavi, 1973; Galef & White,
1997 ; Inada, 2001 ; Fernandez-Juricic & Kacelnik, 2004). 1l en résulterait une meilleure
coordination des individus. Alors que le recrutement est plus efficace quand les ovins sont
rassemblés et paturent en un amas unique, le nombre d’individus recrutés ne dépend pas du
nombre de sous-groupes chez les bovins. Chez ces derniers, la distribution spatiale n’est

donc pas le facteur majeur qui influence le processus de décision.

Dans les trois espéces étudiées, chaque individu peut étre a Il'origine d'un
déplacement, mais seuls certains individus sont suivis par I’ensemble du groupe (Tableau

4). Les individus qui démarrent en premier et sont plus souvent suivis par 1’ensemble de
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leurs congéneres, ne conservent pas pour autant la téte du groupe au cours du déplacement

qui s'ensuit.

Le premier individu qui part a une influence sur le processus de décision dans les
trois espéces. Ses comportements ainsi que sa position au sein du groupe permettent de
prédire le nombre de congéneres qui vont étre recrutés. Lorsque le premier individu
démarre, il se déplace et accomplit divers comportements expressifs, qui différent entre les
especes et au sein d’une méme espece en fonction de 1’état initial des animaux. Ainsi, chez
les oies, le premier animal qui se déplace peut soit approcher du centre du groupe, soit s’en
éloigner. Au repos, le fait de démarrer en direction du centre du groupe pourrait déranger
les congéneres et ainsi favoriser 1’adhésion de ces derniers au mouvement. Quand le
groupe est déja en activité, le fait de démarrer en changeant d’orientation — donc en
tournant — pourrait apporter des indices visibles sur la motivation du premier parti, alors
que les animaux fourragent ou se toilettent. Chez les ovins, cependant, le premier parti est
plus efficace dans le recrutement lorsqu’il démarre en s’¢éloignant du centre du groupe,
quel que soit le contexte. S’¢éloigner du groupe requiert un certain degré d’indépendance
spatiale. Le premier parti doit en outre avoir la motivation de quitter la protection du
groupe, ce qui peut expliquer le rdéle majeur de I’indépendance sociale dans la
détermination de la fréquence avec laquelle les ovins initient les déplacements. Chez les
bovins au paturage, a 1’inverse, le premier qui démarre recrute plus de congénéres en
s’approchant d’un autre sous-groupe. Ce comportement a pour résultat d’amener au
rassemblement des individus. Aprés le départ, les comportements expressifs du premier
parti (e.g., vocalisations, mouvements de téte, redémarrages, pauses dans la direction du
déplacement, nombre de pas) permettent de prédire le nombre d’individus qui vont étre
recrutés dans le déplacement. La encore, il semble que ces comportements apportent des

indices quant a la motivation de 1’animal a s'engager dans un déplacement.

L’efficacité du recrutement peut également étre liée a la position spatiale du premier
individu parti. Chez les oies et les ovins, un individu qui démarre depuis la périphérie du
groupe aura plus de chance d’étre suivi. Un lien entre I’efficacité¢ du recrutement et une
position périphérique du premier parti avait déja été rapporté chez plusieurs especes
d’oiseaux et de mammifeéres (Kummer, 1968 ; Boinski & Garber, 2000 ; Bourjade et al.,
2009). Le modele de Dyer et al. (2009) montre que dans un groupe d’étre humains, les

premiers a partir se trouvent en périphérie et sont alors plus efficaces pour recruter les
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autres membres du groupe. Cependant, il existe des contre-exemples pour lesquels les
individus démarrant depuis le centre du groupe sont plus souvent suivis par 1’ensemble de
leurs congéneres (capucins moines : Leca et al., 2003). Les modeles d’Aubé et Shield
(2004) et de Dyer et collaborateurs (2009) portant sur 1’humain montrent que les positions
spatiales des premiers individus a démarrer ont un effet sur les processus de décision
collective. Contrairement a ce qui est relevé chez les oies et les ovins, aucun effet
significatif des paramétres de distribution spatiale (orientation et position) du premier parti
sur le processus de recrutement n’a pu étre mis en évidence chez les bovins. Dans ce
groupe, d’autres facteurs que les comportements expressifs et la distribution spatiale des
animaux ont influencé le processus decisionnel, comme les comportements locomoteurs et

le nombre de voisines.

Le premier individu qui se déplace recrute un plus grand nombre de congénéres
lorsqu’il a un grand nombre de congénéres dans son voisinage immédiat au moment du
départ. Ce résultat est vrai pour chacune des trois espéces etudiées. Cela indigque
I'intervention probable d'un processus allélomimétique en ce sens que les animaux
imiteraient le comportement de leur voisin. Dans les groupes d’oies grises et d’agnelles, on
constate que les voisins et les partenaires préférentiels du premier parti sont généralement
parmi les trois premiers individus a suivre. En d’autres termes, les proximités entre les
membres du groupe et les relations d’affinité interviennent dans le processus de
recrutement. Des résultats similaires sont rapportés chez les bernaches et les cygnes
sauvages, ou les membres d’une méme famille (constituées d’un couples et des jeunes de
I’année) se trouvent a proximité les uns des autres et s’envolent ensemble (Raveling,
1969 ; Black, 1988). Boissy et Dumont (2002) ont également montré que les moutons se
séparent plus volontiers du troupeau pour aller paturer en sous-groupes lorsqu’ils sont
accompagnés de partenaires familiers. Scott et collaborateurs (1995) ont montré que
I’attraction relative des partenaires sociaux et des sites préférés d’alimentations dépendent
non seulement des liens qui existent au sein d’un groupe d’ovins, mais aussi de leur

connaissance de I’environnement dans lequel ils évoluent.

Quant aux bovins, les suiveurs de l'individu qui part le premier ne sont pas
nécessairement ses voisins. En fait, la premiére génisse qui démarre est suivie par ses
partenaires préférentiels, qui peuvent étre situés a 1’opposé du groupe. Ces résultats

different de ceux relevés sur les deux autres espéces et peuvent étre dus au fait que la
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premicre génisse s’est déplacée de quelques pas en s’¢loignant de ses partenaires pendant
la phase de préparation. Ils indiquent que les relations d’affinité jouent un rdle majeur dans

la prise de décision collective chez les bovins.

Les premiers suiveurs sont par définition les second, troisieme et quatrieme individus
qui se déplacent. Le comportement et la position au sein du groupe des second et troisieme
individus ont également un réle dans la définition du nombre d’individus engagés dans le
déplacement a venir. En revanche, ni les comportements expressifs et locomoteurs, ni la
position spatiale du quatrieme individu qui démarre n’ont d’effet significatif sur le nombre
d’individus recrutés. Apres le départ, les comportements expressifs (e.g. mouvements de
téte, petits deplacements, vitesse de déplacement) sont également corrélés positivement au
nombre d’individus engagés dans le déplacement a venir chez les oies et les ovins. Mais
encore une fois chez les bovins, les comportements expressifs réalisés avant et apres le

départ n’influencent pas de maniere significative le processus de recrutement.

Chez les trois espéces, la position des suiveurs dans le groupe affecte également le
processus de recrutement. Plus leur nombre de voisins immédiats est grand, plus le nombre
de congéneres recrutés augmente. Les individus qui adhérent au mouvement des suiveurs
sont principalement leurs voisins et leurs partenaires préférentiels. Les résultats obtenus
pour les suiveurs confirment 1’implication de processus allélomimétiques et des relations

d’affinit¢ dans le recrutement rapportés précédemment.

Le processus de décision apparait distribué dans les trois espéces puisque plusieurs
individus, au travers de leurs comportements et de leur distribution spatiale, sont impliqués
dans le recrutement de 1’ensemble du groupe. Ces résultats ne signifient pas pour autant
que les individus réagissent de maniére indépendante les uns des autres. En effet, bien que
le premier parti apparaisse comme 1’acteur principal du processus de décision, il pourrait
encore influencer le recrutement a travers I’effet de ses comportements sur la réaction des
individus qui le suivent. Il faut souligner que le fait d'étudier des groupes homogenes,
constitués de femelles de méme age, a pu favoriser des processus distribués en ce sens que
les individus auraient sensiblement le méme poids dans la décision (Conradt & Roper,
2007).
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La modélisation des processus de décision considére généralement qu’un consensus
repose majoritairement sur des mécanismes d’auto-organisation dans les grands groupes
sociaux, et sur la communication directe entre individus dans les petits groupes (Conradt &
Roper, 2005). Les resultats issus de cette these montrent que les deux types de mécanismes
coexistent chez les trois especes étudiées. De plus, la distribution spatiale du groupe, les
comportements expressifs ainsi que les relations sociales entre les individus prédisent
I’ampleur du recrutement (Tableau 4). Le processus de décision repose donc a la fois sur
des regles simples de type inertie et des regles plus complexes basées sur la

communication directe et la reconnaissance individuelle.

On peut predire I’amplitude du recrutement a partir de I’analyse de la phase de
préparation au départ, du moment du départ et de la période suivant le départ. Il en résulte
que le processus de décision concernant 1’issue d’un déplacement de groupe n’est pas un
phénoméne instantané mais qu'il s’agit plutét d’un processus continu. La peériode
d’adhésion au déplacement apparait plus longue chez les bovins et les ovins que chez les
oies, qui ont des périodes d’activité plus courtes. Alors que 1’ensemble des membres du
groupe est généralement recruté dans les deux minutes suivant le départ chez les oies, le
groupe démarre la plupart du temps en 15 minutes chez les ovins et en 25 minutes chez les
bovins. La durée du processus de décision n’est donc pas la méme d’un groupe a 1’autre.
Une plus grande durée du processus de décision chez les bovins pourrait résulter d’un

phénoméne plus complexe, basé sur les relations sociales et des processus de négociation.

La continuité de la décision peut étre encore plus marquée au paturage. En effet, la
distribution spatiale des animaux change continuellement au cours de cette activité — amas
unique, amas multiples et front. Le paturage étant un processus dynamique qui repose sur
la fusion-scission de sous-groupes, les animaux doivent alors faire des choix et prendre des

décisions d’une maniére continuelle.

Le nombre d’individus engagés dans le processus de décision déterminerait en partie
la durée du phénomeéne : plus les individus participant au processus décisionnels sont
nombreux, plus la décision prend du temps (Conradt & Roper, 2005). En effet, les animaux

doivent communiquer au sujet de leurs propres besoins et motivations, ce qui peut ralentir
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\

le processus de décision. Par ailleurs, on peut s’attendre a ce que des décisions soient
prises non seulement au cours des périodes étudiées ici, mais aussi tout au long d’un
déplacement. La continuité dans le processus de décision pourrait se retrouver de facon

commune chez les especes vivant en groupe social.

L’effet de 1’orientation des animaux sur le processus de recrutement peut étre
interprété comme une indication d’une direction particuliére par les individus. Plusieurs
auteurs suggerent que les individus dans les groupes de mammiferes indiqueraient
intentionnellement la direction qu’ils préféreraient prendre en s’orientant dans cette
direction (buffles : Prins, 1996 ; babouins hamadryas : Kummer, 1968 ; Sigg & Stolba,
1981). Ces mémes auteurs emploient le terme de ‘vote’ en précisant que la probabilité
qu’un groupe parte dans une direction donnée est proportionnelle au nombre d’individus
déja orientés dans cette direction. Néanmoins, aucune étude n’a encore démontré de fagon
quantitative l'existence de comportements intentionnels relatifs au signalement de la

direction du départ.

Un individu pourrait réaliser certains comportements avec 1’objectif de recruter ses
congéneres. Dans les trois especes, lorsqu’un individu se déplace sans étre suivi, il réalise
des pauses plus fréquentes et finit généralement par retourner en direction du centre du
groupe. Alors que les oies tentent rarement d’initier un second départ, les ovins peuvent
effectuer un second, voire un troisieme départ et finalement parvenir au recrutement de
I’ensemble du groupe. Ceci suggere que les ovins sont capables de recruter activement
leurs congéneres sans pour autant permettre d’affirmer qu’il s’agit d’un comportement

intentionnel.

L’intentionnalité¢ des recrutements peut également étre inférée de I’observation de
comportements de type coercitifs. Il est possible qu'un individu déplace un congénére pour
’entrainer dans le déplacement. Tandis qu’aucun comportement coercitif n’a été enregistré
chez les oies, j’ai relevé plusieurs occurrences de ce type chez les ovins et les bovins : un
individu pousse un congénére qui est parfois entrainé dans le déplacement. L’ensemble de
ces observations indique que ces animaux seraient capables de recruter intentionnellement
leurs congénéres pour effectuer des déplacements. Les seules études rapportant ce type de
comportement ont été réalisées chez les chevaux (Feist & McCullough, 1976; Waring,
1983 ; Bourjade et al., 2009).
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Conclusion

Les différentes études réalisées au cours de cette these montrent que les mécanismes
de recrutement difféerent d’une espéce a 1’autre bien que 1’on retrouve un nombre important
de similitudes. Les résultats ont mis en évidence I’influence de deux mécanismes différents
non exclusifs dans le processus de décision : des mécanismes basés sur 1’inertie, donc liés a
la distribution initiale et a I’orientation du groupe au moment ou le déplacement est
engagé, et des mécanismes basés sur les relations d’affinité entre les membres du groupe.
La position dans le groupe et les comportements du premier individu qui démarre et de ses
suiveurs immédiats affectent le processus de décision. Les résultats suggerent qu’un
consensus découle de la synchronisation et de I’ajustement des comportements des
individus les uns aux autres, quel que soit le contexte du déplacement. Les comportements
et la distribution des individus pourraient avoir un effet causal sur le processus de

recrutement.

Les mécanismes de recrutement utilisés par les bovins et les ovins semblent plus
complexes que ceux rapportés chez les oies. En effet, les relations préférentielles ont un
role plus marqué chez les bovins tandis que les mécanismes passifs seraient majoritaires
dans le processus de décision chez les oies grises. De plus, I’existence de comportements
coercitifs chez les bovins et les ovins amene a la question de I’intentionnalit¢ dans le
recrutement. Ce résultat (et ceux rapportés chez le cheval) indique que les ongulés
domestiques seraient capables de se recruter intentionnellement via des mécanismes de
communication différents et plus complexes que les oies et met en évidence 1’importance
des relations sociales dans le processus de décision. De nouvelles études sont néanmoins

nécessaires pour confirmer cette hypothese.

Le processus de décision apparait distribué dans le temps. Des facteurs complexes
basés sur la reconnaissance individuelle, comme les relations sociales peuvent ralentir le
processus de décision, suggérant alors 1’existence d’un processus de négociation. La durée
du processus de décision dépendrait du type de mécanismes de communication utilisés et
des relations sociales spécifiques de 1’espece. On peut également s’attendre & ce que le
processus de décision soit un phénoméne continu qui s’étendrait au cours des différentes

activités chez les espéces vivant en groupe social.
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Alors que beaucoup d'études font le postulat que des processus anonymes Sous-
tendent la structure des mouvements dans des groupes d’oiseaux et des troupeaux de
mammiféres, les ordres de déplacement spontanés dans les trois groupes étudiés
apparaissent stables. Ce résultat montre que la position des individus n’est pas aléatoire
mais repose en majorité sur les relations d’affinité des animaux et également sur des traits
individuels comme 1’indépendance sociale; les individus les plus indépendants
socialement sont a 1’origine de la plupart des déplacements collectifs. Ces facteurs
interviennent également dans la dynamique de paturage, c¢’est-a-dire dans la structure des

déplacements qui ont lieu au cours de cette activité.

Ces études ont été réalisées dans des conditions d'environnement homogenes sur des
groupes d'especes domestiques constitués de femelles de méme age. Il est possible que la
composition démographique des groupes et les conditions du milieu influencent le
processus de décision. Il est nécessaire de mettre en place des protocoles d’observation sur
des groupes d’animaux d’ages différents et unis par des liens de parenté, ainsi que chez
d’autres especes et dans des conditions naturelles, afin d’identifier d’éventuels facteurs de
décision qui pourraient étre communs aux especes vivant en groupes sociaux. Ces
nouvelles observations nous permettront de confirmer ou d’infirmer les hypothéses
¢laborées a 1’occasion de cette thése sur 1I’importance relative des différents types de
mécanismes, allélomimétisme et relations sociales, impliqués dans le processus de décision

selon les caractéristiques socio-écologiques des especes.

L’observation de groupes structurés par 1’age et les liens de parent¢ permettrait
d’étudier la fonction du processus de décision, ¢’est-a-dire de montrer I’existence d’un lien
entre les mécanismes de décision et le type d’environnement. On pourrait ainsi analyser la
durée du processus de négociation en fonction du type de déplacement a venir ; de récentes
études montrent que le processus de décision chez les chevaux serait plus long lorsque le
groupe est sur le point de faire un long déplacement avec changement d’environnement. En
outre, on pourrait rechercher par quels moyens les animaux transmettent les informations
qu’ils possédent sur la distribution des ressources et si la justesse de leurs décisions
concernant 1’utilisation de ces ressources dépend du nombre d’individus qui y prennent

part.

L’étude de la dynamique d’exploitation du milieu par des animaux de rente peut

permettre d’optimiser la gestion de 1’¢levage. Le fait que 1’initiative d’un départ repose sur
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certains traits de tempérament autorise 1’hypothése que des groupes composés d’individus
caractérisés par un indice d’exploration élevé, exploiteraient de maniére différente un
environnement hétérogene par rapport a des groupes composes d’animaux au tempérament
moins explorateur. Les éleveurs pourraient alors constituer des groupes dans le but de faire
exploiter I’ensemble de leurs parcelles par les animaux, ce qui améliorerait le rendement
d’un point de vue végétal et animal. Les résultats présents ouvrent la voie a de multiples
recherches, en milieu naturel comme en situation d’¢élevage, sur la fonction et les

mécanismes collectifs de la décision.
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Les mécanismes collectifs de décision dans les déplacements de groupe chez
trois especes domestiques : oies (Anser domesticus), ovins (Ovis aries) et
bovins (Bos taurus)

RESUME

Les animaux vivant en groupes doivent arriver a un consensus afin de se déplacer et
d’exploiter leur environnement tout en conservant leur cohésion sociale. J’ai étudié¢ les
processus collectifs de décision dans le contexte des déplacements chez trois groupes
d'animaux appartenant a des especes domestiques : les oies grises (Anser domesticus), les
agnelles de race Romane (Ovis aries) et les génisses de race Charolais (Bos taurus). Les
résultats montrent qu’il est possible de prédire la direction et le moment du départ d’un
groupe a partir de la distribution spatiale des animaux avant départ et de I'élévation de leur
niveau d'activité. Le processus de décision apparait distribué entre les membres du groupe. Il
est également distribué dans le temps, en ce sens que le nombre de participants au
déplacement est déterminé par des facteurs intervenant aussi bien au cours de la phase avant
départ, que lors du départ et aprés le départ. Dans les trois groupes étudiés, le processus de
décision repose a la fois sur des mécanismes simples comme le comportement
allélomimétique et des mécanismes plus élaborés qui mettent en jeu les relations sociales
entre les membres du groupe. Les processus de recrutement apparaissent plus simples chez les
oies ou ils sont fondés en majeure partie sur la distribution spatiale des individus, alors que les
relations sociales jouent un role plus important dans les deux autres espéces. On peut rendre
compte de la structure du groupe en déplacement et des positions des individus a partir de des
relations d'affinité¢ entre individus et de leurs traits de tempérament. Par ailleurs, 1’existence
de comportements coercitifs chez les ovins et les bovins indique qu'ils peuvent entrainer leurs
congéneres de maniére intentionnelle. La compréhension des facteurs qui gouvernent la prise
collective de décision chez les animaux domestiques doit permettre une meilleure
optimisation de I’exploitation des ressources de I’environnement par les troupeaux.

MOTS-CLES : groupe social, collectif, décision, recrutement, déplacement, péaturage,
relation sociale, tempérament, anatidés, ongulés, animaux domestiques



Collective mechanisms underlying decision-making processes in the group
movements of three domestic species: geese (Anser domesticus), sheep (Ovis
aries) and cattle (Bos taurus)

ABSTRACT

Group-living animals have to reach consensus decisions to travel and exploit their
environment whilst retaining social cohesion. | studied collective decision processes in the
context of movements in three groups of domestic animals: greylag geese (Anser domesticus),
Romane ewe-lambs (Ovis aries) and Charolais heifers (Bos taurus). Results show that we can
predict the direction and departure time of a group movement from the spatial distribution and
activity rates of individuals before departure. The decision process is distributed between
group members. It is also time-distributed since the number of individuals taking part in the
group movement depends on factors observed in the periods before, during and after
departure time. In the three groups studied, decision-making is based on simple mechanisms
such as allelomimetic behaviours and more elaborated processes involving social
relationships between group members. Recruitment mechanisms appear simpler in geese,
where they are primarily related to the spatial distribution of animals, whereas social
relationships play a more important role in sheep and cattle. Group order during movement
may be accounted by affinitive relationships between individuals and their temperament traits.
Besides, the occurrence of coercive behaviours in sheep and cattle indicates their ability to
intentionally recruit their conspecifics. The understanding of factors prompting collective
processes of decision-making in domestic animals should lead to a better optimization and
exploitation of food resources by flocks and herds.

KEY-WORDS: social group, collective, decision, recruitment, movement, grazing, social
relationship, temperament, anatids, ungulates, domestic animals





