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Abstract:

The impact of social and ecological influences on decision-making processes during

collective movement in two primate species (Eulemur fulvus and Macaca fuscata).

Living successfully as a group depends on the ability of its members to compromise between
their individual needs and motivations and those of other group members. Individuals with
potentially different needs can thus synchronise their activity with that of other group members
and move collectively, hence preserving the group. The study of collective movement is one of
the most efficient ways to tackle the question of decision-making processes in animal societies.
Research in this domain has enabled us to identify inter-individual differences between certain
individuals or classes of individuals playing a more important role in decision-taking situations.
Since this discovery, two conflicting theories have been proposed to explain the possible reasons
behind this dominant role in certain individuals. The first theory explains these differences by
ecological differences, whereas the second suggests that they are the result of social pressure. In
order to test these two hypotheses, | studied two primate species, Eulemur fulvus and Macaca
fuscata. Firstly, the brown lemur (Eulemur fulvus) was tested in a controlled environment. This
species has a social system that is very different to other lemuriformes studied to date. Secondly,
the Japanese macaque (Macaca fuscata) was studied in the wild. This species has an intolerant
social style. The results obtained from this thesis pinpoint the substantial impact that social
factors have on decision-making processes in the brown lemur and the Japanese macaque, even in
the wild. This thesis enables a further step towards a generalisation of the hypothesis that there is
indeed a social influence on decision-making. Although ecological factors do not directly
influence decision-making processes in the Japanese macaque, they appear to result in changes
within the spatial structure of the group, which could in turn affect collective movements via the

effects of social factors.

Key words: primate, collective decision, consensus, collective movement, social style, animal
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CHAPITRE 1
INTRODUCTION

« Celui qui place un crapaud en téte d'un
groupe ne doit pas se plaindre ensuite de sa
maniere de sauter.»

Proverbe foulfouldé
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Avant-Propos

« Rien en biologie n'a de sens, si ce n'est a la lumiére de I'évolution »

(T. Dobzhansky)

La théorie de 1’évolution est devenue un cadre de travail et de réflexion dont il est
aujourd’hui impossible de s’affranchir totalement dans les sciences du vivant. La raison en est
simple : I’évolution est un moteur d’une telle force et sélectionnant des réponses d’une diversité
et d’une complexité si étonnantes que ses implications dépassent allégrement le simple champ de
la biologie. Ainsi, les plus brillants calculs en aéronautiques ne sont toujours pas arrivés a
produire des profils d’ailes d’avion qui soient vraiment plus performants que ceux inspirés de
I’observation des ailes d’oiseau. Et cet exemple vaut pour beaucoup d’autres domaines pour
lesquels I’Homme réalise qu’il a tout intérét a chercher des solutions a ses problémes chez des
especes qui pourraient avoir été confrontées a des contraintes similaires... Toutes ces
considérations tiennent en un seul postulat, comme la clé de vodte sur laquelle repose le concept

méme d’évolution : I’adaptation des organismes a leur environnement.

En effet, quel qu’en soit le moteur, quels qu’en soient les mécanismes, 1’évolution
sélectionne systématiquement des organismes adaptés a leur environnement. Cette évolution se
fait a de nombreux niveaux, qu’ils soient physiologiques, anatomiques ou encore
comportementaux. Et c’est sirement & ce niveau qu’a eu lieu une des avancées majeures dans le
plan d’organisation du vivant. Ainsi on pourrait décrire comment, sur le plan anatomique et
physiologique, les organismes unicellulaires ont évolué, donnant naissance aux organismes
pluricellulaires, puis la différenciation des tissus a permis I’émergence d’organismes de plus en
plus complexes. Mais c’est au niveau comportemental qu'un plan d’organisation supérieur a
I’organisme apparait : le groupe social. Ce groupe représentant alors une structure semblable a
une molécule dont les individus seraient les atomes, tout comme un organisme est fait de tissus

eux-mémes faits de cellules.

Pour quelqu’un étudiant uniquement des aspects de biologie moléculaire ou cellulaire,

cette étape dans 1I’évolution peut sembler sans conséquence pour la biologie de 1’organisme, voire
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méme triviale. Mais il n’en est rien, et dans le cas extréme des espéces eusociales, la complexité
des sociétés qu’elles produisent font qu’un individu a peu de chance d’étre viable hors de ces
structures et ces sociétés deviennent donc nécessaires a la pérennité de ces especes. Toutefois, si
la vie en groupe apporte des solutions a un certain nombre de contraintes, elle en génére
¢galement d’autres, internes aux groupes, parmi lesquelles se trouvent 1’apparition d’un rapport
de force entre individus au sein du groupe, la nécessité pour les individus de synchroniser leurs

activités malgré des différences de motivation et également : se déplacer en groupe.

Il est difficile de ne pas étre admiratif devant I’envol d’une immense nuée de flamants
roses (Phoenicopterus roseus) ou encore devant la synchronisation et la réactivité extréme de
certains bancs de poissons comme les sardines (Sardina pilchardus) attaquées par leurs
prédateurs. Les déplacements collectifs de groupes constitués parfois de plusieurs milliers (voire
millions) d’individus suscitent a la fois I’admiration et la curiosité des chercheurs qui tentent d’en
comprendre le fonctionnement. Mais ces phénomenes présentent une caractéristique notable. En
effet, comme Dobzhansky le soulignait, notre approche en tant que biologiste se doit d’aborder
d’un point de vue ultime ces phénomeénes, phénomeénes dont les mécanismes sous-jacents doivent

pourtant répondre & un contexte donné, et sont donc beaucoup plus proximaux.

Durant cette these, j’ai étudié les mécanismes sous-tendant les processus decisionnels lors
des déplacements collectifs chez deux espéces de primates. J’ai tout particuliérement cherché a
en comprendre les déterminants impliqués : comment des individus appartenant a un groupe
social et soumis a un certain degré de pressions écologiques parviennent-ils a synchroniser leurs
activités et a coordonner leurs déplacements afin de garder leur groupe cohésif ou bien encore
comment arrivent-ils & se seéparer temporairement ? Quels sont les facteurs qu’ils prennent en
compte pour parvenir a une décision sur le moment et la destination d’un déplacement qu’ils
effectueront ensemble, bien qu’ils n’aient pas tous les mémes besoins et les mémes
informations ? Dans cette introduction j’exposerai dans un premier temps les différentes
contraintes inhérentes a la vie en groupe. Puis j’aborderai dans un deuxiéme temps les
mécanismes de déplacements collectifs avant de faire un état des lieux des études et hypothéses

sur les facteurs pris en compte par les individus lors des processus décisionnels chez les primates.



1. Lavie en groupe : causes, formes et implications

1.1. Les fondements de la vie en groupe

La vie en groupe est un trait polyphylétique que 1’on trouve dans des taxons trés différents
allant des invertébrés jusqu’aux primates. Quel que soit le degré de socialité de ces groupes, les
théories communément admises aujourd’hui voient essentiellement dans leur formation une
source d’avantages adaptatifs pour leurs membres face aux pressions environnementales. Ces
avantages sont nombreux et de différente nature et quand bien méme certains sont encore
discutés, il existe deux catégories principales sur lesquelles la communauté scientifiqgue semble
s’accorder : les bénefices face a la pression de prédation et dans 1’efficacité a la prise alimentaire.
En effet, les membres de ces groupes vont pouvoir, par effet de nombre, détecter plus
efficacement d’éventuels prédateurs (Struhsaker, 1981 ; van Schaik & van Noordwijk, 1985 ;
Chapman & Chapman, 2000 ; Krause & Ruxton, 2002), profiter d’effets de dilution (Hamilton,
1971 ; Wolf, 1985), de confusion de ces prédateurs (Morse, 1977) ou encore pouvoir mettre en
place des mécanismes de défense collective (van Schaik & van Noordwijk, 1985 ; Chapman &
Chapman, 2000). De la méme facon, plus les individus d’un groupe seront nombreux et plus les
chances pour ce groupe de trouver des ressources alimentaires seront importantes (Struhsaker,
1981 ; Wrangham, 1980). Certains groupes permettent aux individus une prise alimentaire plus
efficace en diminuant le temps nécessaire a la vigilance individuelle au profit de la vigilance
collective (Klein & Klein, 1973 ; Chapman & Chapman, 2000). Qui plus est, le groupe peut, chez
certaines especes, servir de centre d’information pour ses membres et ainsi améliorer 1’efficacité
individuelle dans la recherche de nourriture (Valone, 1989 ; Danchin, 1990). On note que tous
ces avantages (tout comme la plupart des autres avantages plus controverses que je ne détaillerai
pas ici) dépendent presque exclusivement du nombre d’individus composant le groupe que I’on
considére sans tenir compte de la qualité et de la nature des relations qu’ils vont entretenir.
Pourtant, la qualité et la stabilité des relations qui lient les membres d’un groupe vont pouvoir
varier tres fortement d’une espéce a une autre, laissant apparaitre plusieurs degrés de socialité et

des systemes plus ou moins complexes.
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1.2. L’organisation sociale

La nature et I’intensité des relations sociales qu’entretiennent les membres d’un groupe
varient fortement d’une espéce a une autre et entrainent la formation de groupes aux
caractéristiques différentes. Ainsi, le grégarisme se caractérise par la formation de groupes au
sein desquels les relations interindividuelles vont se limiter a une synchronisation des activités.
Les individus vont alors cohabiter sur le méme territoire, et éventuellement se déplacer ensemble,
mais il n’y aura pas d’interattraction préférentielle entre les différents membres du groupe. Les
exemples les plus classiques pour illustrer ces groupes grégaires sont les blattes (Krause et al.,
1998 ; Bell et al., 2007) ou les criquets (Buhl et al., 2006), certains poissons vivant en banc
comme les sardines (Reebs, 2000 ; Krause & Ruxton, 2002 ; Hoare et al., 2004) ou encore
certains oiseaux (Reynolds, 1987 ; Ballerini et al., 2008). La stabilité temporelle de ces groupes
varie fortement d’une espece a I’autre mais il convient toutefois de les distinguer de la foule,
rassemblement plus éphémere et sous I’influence de contraintes uniquement environnementales.
A I’opposé, les espéces eusociales ou « véritablement sociales » se définissent par une série de
criteres tres spécifiques : une cohabitation de plusieurs générations ; une coopération dans le soin
aux jeunes ; une division marquée des taches entrainant une spécialisation des individus avec
apparition de castes dont une seule assure la reproduction. Cette eusocialité au sens strict n’est
présente que chez un nombre relativement limité d’espéces, majoritairement des arthropodes,
bien que deux especes de mammiféres (Heterocephalus glaber et Cryptomys damarensis) soient
¢galement qualifiées d’eusociales (Jarvis et al., 1994). Toutefois, les critéres définissant une
espece comme étant eusociale sont parfois jugés trop restrictifs par certains auteurs (Crespi &
Yanega 1995 ; Crespi & Choe, 1997), trés particulierement celui concernant 1’existence d’un
systeme de castes avec division des taches. En effet, avec de tels critéres les primates et donc
I’Homme n’entrent pas dans la catégorie des especes sociales au sens strict. Ainsi, certains
auteurs remettent en question la limite entre eusocialité et especes sociales au sens large,
considérant que bon nombres d’espéces formant des groupes sociaux relativement complexes

seraient également des espéces eusociales (Gadagkar, 1994 ; Crespi & Choe, 1997).



1.3. La structure sociale et les relations sociales

Les relations interindividuelles que vont entretenir les membres d’un groupe social vont
donc refléter les stratégies comportementales qui ont été sélectionnées pour leur valeur adaptative
(Kummer, 1968). Hinde (1976) a proposé un schéme mettant en eévidence les différents niveaux
d’organisation impliqués dans la structure sociale d’une espéce. Il décrit les interactions sociales
comme la base de cette structure sociale et les définit comme les comportements interindividuels
a un moment donné. Ces interactions présentent une réalité concréte et sont donc observables,
tant par les animaux que par d’éventuels observateurs. Les relations sociales en revanche
découlent de la répétition dans le temps des interactions sociales, qu’elles soient positives
(affiliatives) ou négatives (agonistiques). Elles représentent donc un niveau déduit ou inféré et
par conséquent sans réalité propre, tout comme la structure sociale qui résulte quant a elle de
I’ensemble des relations sociales entretenues par tous les membres du groupe (Hinde, 1976 ;
Kummer, 1968). S’il est impossible d’observer a un instant t les relations et la structure sociale,
on peut s’interroger sur la capacité des animaux a percevoir ces niveaux. Toutefois, des études
menées chez plusieurs especes de mammiféres sociaux ont montré que les individus de ces
groupes pouvaient au minimum se reconnaitre et se souvenir de certaines des interactions qu’ils
avaient eues par le passeé (Cheney & Seyfarth, 1990). De nombreux faits viennent étayer cela, et a
plus forte mesure, chez les primates (Cords & Aureli, 1993, 2000). Cords et Aureli (2000) ont
suggéré que la qualité des relations sociales dépendait principalement de trois parametres : la
valeur, la sécurité et la compatibilité des relations entre deux partenaires sociaux. La relation
sociale devient alors un élément permettant de prédire de facon plus ou moins robuste I’issue de
certaines interactions dyadiques. Cependant, la compatibilité décrite par Cords et Aureli dépend
fondamentalement des caractéristiques sociodémographiques propres a chaque individu. C’est ce
qui explique que ces parameétres soient parmi les plus étudiés dans I’étude du comportement
animal chez les espéces sociales. On distingue deux catégories de facteurs sociodémographiques
selon qu’ils soient fondamentalement intrinseéques a I’individu (facteurs démographiques
essentiellement) ou selon qu’ils soient relatifs a I’identité des autres individus considérés dans la

relation (facteurs sociaux).
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1.3.1. Paramétres démographiques / intrinseques

Les deux caractéristiques intrinséques a I’individu les plus communément utilisées en
¢thologie sont I’dge et le sexe. Et, bien que ces facteurs soient foncierement de nature
démographique, il est trés courant de les voir assimilés a des variables sociales en raison de la
forte influence qu’ils vont pouvoir exercer sur des comportements sociaux. Ainsi plusieurs études
mettent en évidence un effet de 1’age sur les comportements sociaux dans des contextes de jeu
(Owens, 1975 ; Fagen, 1981) ou agonistiques (Kaplan, 1977 ; Bernstein & Erhardt, 1985, 1986).
Selon le méme principe le sexe va également influer sur la fréquence et la forme des interactions
sociales chez les primates selon que les protagonistes sont de méme sexe ou non (Dunbar, 1988 ;
O’Brien, 1991 ; Fedigan, 1993). Trivers (1972) note également que le sexe a une forte influence
sur I’organisation sociale des espéces dans la mesure ou males et femelles ne s’investissent pas a
la méme hauteur dans 1’effort reproducteur et les soins aux jeunes chez de nombreuses espéeces.
Chez certains mammiferes on peut aller jusqu’a observer une ségrégation sexuelle telle que les
males et les femelles évoluent dans des groupes séparés en dehors de la période de reproduction
(Bon et al., 2005 ; Michelena et al., 2006).

1.3.2. Parametres sociaux/ relationnels

On distingue dans les parametres relationnels des variables qui vont dépendre de
I’individu considéré mais également des autres individus impliqués dans ces relations. Les trois

variables les plus couramment utilisées sont la dominance, la parenté et 1’affiliation.

La relation de dominance liant deux individus est la résultante des interactions
agonistiques se succédant pour cette dyade. Elle se caractérise par la stabilité et la prévisibilité de
I’issue de ces interactions agonistiques desquelles I’individu qui sort vainqueur est qualifié de
dominant sur le perdant qui est lui qualifié de dominé. On parle dans ce cas de dominance réelle
(de Waal, 1982, 1986). Toutefois, des signaux de soumission se sont développés chez de
nombreuses especes et constituent une alternative ritualisée permettant de réduire la fréquence

des conflits et donc les risques de blessure (Drews, 1993). Cette forme de dominance est alors



qualifiée de formelle (de Waal, 1982, 1986). La dominance est une variable capitale et demeure
I’une des plus étudiée en éthologie (Drews, 1993), d’autant que son influence a pu étre mise en
évidence sur de trés nombreux comportements. Toutefois, la forme de cette dominance peut
varier de fagon assez conseéquente. Chez les primates notamment, les relations de dominance
reliant les individus d’un groupe forment un réseau qualifi¢é de hiérarchie de dominance,
hiérarchie qui est généralement linéaire (Appleby, 1983). Mais cette hiérarchie peut étre plus ou
moins stricte et avoir des conséquences qui vont varier en intensité selon les especes. On peut
alors distribuer les espéces le long d’un continuum allant d’espéces qualifiées de tolérantes aux
espéces qualifiées de non tolérantes et chez lesquelles la hiérarchie de dominance sera plus stricte
(Thierry, 2004). Certains auteurs utilisent également une catégorisation plus stricte entre espéces
« égalitaires » et « despotiques » (Vehrencamp, 1983). Cette différence dans ce qu’on qualifie de
style social est directement responsable de la variation en fréquence et en intensité de certains
comportements ainsi que d’éventuelles asymétries dans la bidirectionnalité observée lors des
conflits (bidirectionnalité forte chez les espéces tolérantes, et trés faible chez les especes non

tolérantes).

Une autre variable capitale a prendre en compte pour comprendre la structure sociale d’un
groupe de primates est la parenté (Gouzoules, 1984 ; Gouzoules & Gouzoules, 1987 ; Bernstein,
1991 ; Silk, 2001 ; Chapais & Berman, 2004). Bon nombre d’espéces de primates forment des
groupes multi-males multi-femelles mais parmi ces especes certaines vont former des groupes
dont la composition est plurifamiliale. Ces groupes sont constitués de plusieurs clans ou
matrilines, regroupant les individus directement apparentés et qui vont tres souvent entretenir
entre eux des relations plus étroites qu’avec les autres membres du groupe. Le toilettage (Schino,
2001) et la réconciliation (Thierry et al., 2008) sont notamment plus frégquents entre individus
apparentés et on assiste également plus fréquemment a la formation d’alliances entre individus
appartenant a la méme matriline (Cheney, 1977 ; Kaplan, 1977 ; Watanabe, 1979 ; Chapais et al.,
1991). Cette préférence pour les apparentés, également qualifiée de « népotisme », peut méme
dans certaines situations se traduire par un partage de nourriture entre individus d’une méme

matriline (de Waal & Luttrell, 1989).

Enfin, les individus d’un groupe ne vont pas considérer uniquement les liens de parenté et

de dominance dans les choix de leurs partenaires sociaux et certaines interactions positives ne
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peuvent pas étre expliquées seulement par ces deux parameétres. On parle alors de relations
affiliatives et deux individus sont qualifiés d’affiliés quand ils présentent de nombreux
comportements positifs I’'un envers ’autre (contact corporel, toilettage, soutien mutuel lors des
conflits, fréquence de conflits plus faible que la moyenne du groupe : Voir Cords, 1997). La
forme et I’intensité de ces relations affiliatives vont étre plus ou moins marquées en fonction des
especes (Thierry, 2004). Et, tout comme pour les relations de dominance mais souvent dans une
moindre mesure, connaitre les relations affiliatives qui relient les membres du groupe permet de
mieux comprendre, voire méme de prédire, la forme des interactions sociales entre deux

individus.

Toutefois, ces différents parameétres sont parfois fortement interdépendants et s’influent
donc pratiquement tous mutuellement. 1l est par conséquent difficile de faire la part des choses
entre les effets qui relévent de D’affiliation et de la parenté chez certaines especes fortement
népotiques. Ainsi, certaines especes de primates, dont le macaque japonais (Macaca fuscata)
étudié dans cette thése, ont un systéme de dominance strictement dépendant de 1’appartenance a
une matriline et de la position dans la généalogie de cette matriline (Chaffin et al., 1995 ; Chapais,
2004 ; Kutsukake, 2000).

2. Les déplacements collectifs

2.1. Compromis entre motivations individuelles et maintien de la cohésion

Parmi les conséquences de la socialité, et plus généralement de la vie en groupe, s’inscrit
le fait de devoir se déplacer collectivement. On peut définir assez grossierement un déplacement
collectif comme « un ensemble d’animaux décidant de partir de fagon synchronisée, se déplagant
dans la méme direction et restant cohésif jusqu’a leur arrét a un endroit différent de celui d’ou ils
sont partis» (Petit & Bon, 2010). Or, bien qu’un groupe puisse étre vu comme un super-
organisme dans le cas des espéces eusociales ou coloniales (Wheeler, 1911 ; Oster & Wilson,

1979) ou comme une entité écologique autonome a part entiere, entité a laquelle on peut alors



attribuer des besoins propres (Thierry et al., 1995), il reste fondamentalement composé
d’organismes autonomes qui sont animés avant tout par leurs propre motivations et besoins
(Hamilton, 1971). Et si ces motivations différent radicalement entre les différents membres du
groupe, elles vont générer des conflits d’intéréts qui mettent alors en danger la cohésion de ce
groupe (Gompper, 1996 ; Conradt & Roper, 2005). Par conséquent, ces individus vont parfois
devoir faire des compromis sur leurs motivations et synchroniser leurs activités avec celles des
autres membres du groupe pour préserver ainsi la cohésion (Conradt & Roper, 2005). Dans
I’hypothése ou les individus n’arriveraient pas a résoudre ces conflits d’intéréts par des
compromis, le groupe risque alors de se séparer au détriment des avantages de la vie en groupe
que j’ai évoqués précédemment. Ceci améne certains auteurs a considérer ces episodes de
séparation comme des échecs (Boinski & Garber, 2000 ; Conradt & Roper, 2005, 2007).

2.2. Les mécanismes sous-tendant les processus décisionnels

On observe des deplacements collectifs dans des taxons trés différents et chez de tres
nombreuses espéces qui sont soumises a des pressions environnementales (écologiques comme
sociales) foncierement différentes (voir Boinski & Garber, 2000 et Petit & Bon, 2010 pour une
revue). On peut en effet observer des déplacements collectifs chez des groupes de lémurs
composés de trois individus (Kappeler, 2000) tout comme dans des bancs de poissons ou les
individus se comptent par dizaine de milliers (Krause & Ruxton, 2002). Des lors, il est légitime
de penser que les mécanismes a 1’ceuvre chez ces différentes espéces n’ont pas évolué sous
I’influence des mémes contraintes et qu’ils sont donc trés probablement différents.
Fondamentalement, les prises de décision associées aux déplacements collectifs se situent a deux
niveaux principaux : le moment du départ et la destination du déplacement (ainsi que 1’activité
qui y est associee par extension). Ces décisions sont prises au cours de quatre phases qui se
succedent chronologiquement. On distingue ainsi : la période précédant le départ ; le départ avec
I’adhésion des individus au déplacement ; la progression en elle-méme et enfin ’arrét. Si la
décision concernant le moment du départ ne dépend que des deux premiéres phases, la décision
concernant la destination peut quant a elle étre corrigee ou réévaluée au cours de la progression et

jusqu’au moment ou le groupe décide de s’arréter.
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De nombreuses études ont cherché a mettre en évidence la nature des mécanismes sous-
tendant les processus décisionnels a 1’ceuvre lors des déplacements collectifs. Toutefois, la
plupart de ces études se sont longtemps limitées a une dimension descriptive et a de simples
observations anecdotiques (Boinski & Garber, 2000). Les différences observées dans les patterns
de déplacements en fonction des espéces et des tailles de groupe ont amené les chercheurs a
décrire et a opposer deux types de mécanismes. La premiere de ces catégories de mécanismes est
I’auto-organisation. Elle a été décrite dans les grands groupes d’invertébrés, d’oiseaux et de
poissons ou les individus sont souvent considérés comme «anonymes» (Reynolds,
1987 ; Deneubourg & Goss, 1989 ; Camazine et al., 2001 ). Cette auto-organisation a été opposée
aux mécanismes intentionnels décrits chez les groupes plus petits et dans lesquels les individus
présentent souvent des différences interindividuelles trés marquées et des capacités cognitives
développées qui leur permettraient d’aboutir a une décision par consensus (i.e. un accord entre les
différents membres du groupe). Ces mécanismes sont souvent évoqués quand on considere les
mammiféeres et en particulier les primates (Boinski & Garber, 2000 ; Conradt & Roper, 2005 ;
Stueckle & Zinner, 2008).

2.2.1. Auto-organisation et mécanismes intentionnels

On sait aujourd’hui que cette catégorisation est loin d’étre aussi simpliste. En effet, la
dichotomie entre ces deux types de mécanismes est artificielle dans la mesure ou ils ne sont pas
mutuellement exclusifs et peuvent donc coexister au sein d’'une méme espece voire d’'un méme
groupe (Macaca tonkeana : Sueur et al., 2009). En effet, nous allons voir que les définitions et
points caractéristiques de ces deux types de mécanismes ne les placent pas fonciérement en

opposition :

- L’auto-organisation se caractérise par 1’apparition d’'un motif émergent complexe
a partir de regles locales simples qui sont suivies par chaque individu du groupe. Les
individus se contentent donc de réagir individuellement a des stimuli locaux et c’est
I’interaction de ces réactions individuelles qui va produire un pattern collectif complexe

sans que les individus aient nécessairement besoin d’avoir conscience du pattern ni



méme du phénomeéne (Deneubourg & Goss, 1989 ; Bonabeau et al., 1997 ; Camazine et
al., 2001). Ce dernier point constitue la raison pour laquelle ce type de mécanismes est
parfois qualifié dans la littérature de « décision combinée » (Conradt & Roper, 2005).
L’exemple typique illustrant un tel phénomene est celui des fourmis qui, aprés avoir
découvert une source de nourriture, vont déposer des phéromones sur le chemin du
retour a la fourmiliére, phéromones que les autres fourmis passant sur cette piste vont
pouvoir capter mais qui ont cependant une durée de vie limitée. Il est possible que
plusieurs pistes menent a plusieurs sources de nourriture au méme moment mais, par
amplification et rétroaction positive, on aboutit a un phénomene d’emballement pour la
piste de la source de nourriture la plus proche a quantités équivalentes. C’est donc
systématiquement cette derniére qui se trouve sélectionnée et ce choix de la source la
plus proche (conférant donc le meilleur rendement énergétique) se fait sans que les
fourmis en aient conscience (Beckers et al., 1992 ; Bonabeau et al., 1997 ; Detrain et al.,
1999 ; Couzin & Franks, 2003 ; Detrain & Deneubourg, 2006 ).

Les mécanismes intentionnels se caractérisent quant a eux par des comportements
cognitivement complexes qui nécessitent une vision globale du phénoméne en cours.
Les individus vont alors communiquer entre eux afin de signaler leurs motivations ou
intentions grace aux signaux ou indices qu’ils émettent. Des comportements de
négociation ou de « vote » sont alors utilisés dans le «but » d’atteindre une décision
consensuelle (Boinski & Campbell, 1995 ; Prins, 1996 ; Boinski & Garber, 2000 ;
Conradt & Roper, 2005). Ces mécanismes sont fréquemment cités dans la littérature
sous le nom de « décisions par consensus » ou encore de « leadership » bien que ce
terme puisse préter a confusion comme nous le verrons par la suite (Conradt & Roper,
2005 ; Petit & Bon, 2010 ; King, 2010). L’exemple le plus représentatif de décision par
consensus avec une négociation précédant le départ est celui du babouin Hamadryas
(Papio hamadryas) décrit par Kummer (1968). Chez cette espéce les troupes sont
composées de plusieurs unités uni-méale multi-femelles et chaque troupe choisit un lieu
de fourragement vers lequel se rendre tous les matins. La prise de décision est réalisée

par les males qui effectuent individuellement leur choix et s’orientent dans une direction.
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Ils vont ensuite inciter les autres males a modifier leur choix s’il est différent du leur et,
a la fin de ce processus de négociation, la troupe se met en route vers la destination qui a
été choisie par le plus grand nombre de males (Kummer, 1968). La présence de
comportements de négociation n’est pas systématique. Le départ du premier individu
peut également étre percu comme un signal auquel les autres individus du groupe

peuvent choisir de répondre ou non (Leca et al., 2003).

La catégorisation stricte et la mise en opposition de ces deux types de mécanismes n’a
donc pas de fondement autre que les différences dans les taxons chez lesquels 1’un ou I’autre de
ces mecanismes est plus facile a mettre en évidence. En effet, ce n’est que récemment que
certains auteurs ont commencé a chercher des phénomenes auto-organisés chez d’autres vertébrés
que les oiseaux et les poissons. Ces recherches se sont montrées fructueuses et des processus
auto-organisés ont ainsi pu étre mis en évidence chez des espéces aussi socialement complexes et
cognitivement développées que I’homme (Helbing et al., 1997, 2000 ; Couzin & Krause, 2003 ;
Dyer et al., 2008 ; Moussaid et al., 2010). De la méme facon, des études chez les poissons et les
invertébrés montrent qu’une certaine forme de leadership, basé sur des traits individuels, peut se
mettre en place au sein de processus auto-organisées. Dans ce cas, ce sont toujours des régles
locales simples qui prévalent mais des différences individuelles marquées conduisent a
I’apparition de leaders (Rands et al., 2003 ; Leblond et Reebs, 2006 ; Millor et al., 2006). En
réalité, les patterns de déplacements et les mécanismes impliqués sont beaucoup plus susceptibles
de dépendre fortement de parametres structuraux propres aux groupes considérés (quand bien
méme ces parameétres restent fortement contraints par I’espéce) et qui parfois méme varient en
fonction du contexte (comme lors des grandes migrations, phénomeénes qui se distinguent des
autres déplacements collectifs pour les mémes especes en dehors de ce contexte). Deux axes
principaux sont a distinguer quand on consideére les parametres d’un groupe affectant les
mécanismes de processus décisionnels: 1’existence et D’intensit¢é des différences
interindividuelles et le nombre d’individus avec lesquels les individus peuvent communiquer a

chaque instant.



2.2.2. Différences interindividuelles et conflits d’intéréts

Le premier de ces axes est celui des différences interindividuelles qui existent entre les
membres d’un groupe. On va en effet pouvoir opposer des groupes au sein desquels les individus
peuvent étre considérés comme quasiment identiques a d’autres groupes ou les différences
interindividuelles vont étre clairement marquées. Par exemple, chez les insectes grégaires ou au
sein d’une caste d’insectes eusociaux, les individus sont souvent considérés comme anonymes et
méme si cela n’est pas toujours exactement le cas, cela reste une approximation suffisamment
bonne. A contrario, au sein d’un groupe de primates, les différences interindividuelles sont
souvent si marquées qu’il n’est plus possible d’approximer les individus sur la base d’une
hypothése d’anonymat. Cette évolution dans le degré de différences interindividuelles au sein
d’un groupe est fondamentale car elle est directement liée aux différences de motivations des

individus et donc responsable de I’émergence des conflits d’intéréts.

2.2.2.1.  Différences faibles et motivations identigues : I’hypothése de 1’anonymat

Si I’on consideére I’exemple des grandes migrations d’ongulés en Afrique (Guéron et al.,
1996), migrations rendues célébres par les traversées de la riviere Mara par les zebres et les gnous
notamment, tous les individus vont présenter les mémes besoins et les mémes motivations a se
déplacer. Il n’existe en effet aucune autre alternative possible pour tous ces individus en raison de
la déplétion des ressources sur les terres qu’ils laissent derriére eux. Dans cet exemple, il s’agit de
migration pour assurer la survie directe des individus quels que soient leur age et leur sexe, mais
dans d'autres situations il peut s’agir de migrations a but reproductif, comme c’est le cas pour les
immenses regroupements de papillons monarques reliant le Mexique au Canada. Quelles qu’en
soient les motivations sous-jacentes, ces migrations se caractérisent par de larges regroupements
d’individus qui ont tous la méme motivation et qui n’ont pas a résoudre des conflits d’intéréts en

choisissant entre plusieurs possibilités mutuellement exclusives.

Ces exemples illustrent des regroupements ayant une existence limitée dans le temps

(limitation aux périodes de migrations) mais il existe de la méme facon des espéces pour
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lesquelles les groupes formés en toute circonstance se caractérisent également par un faible degré
de différences interindividuelles et donc de faibles différences de motivations. C’est notamment
le cas chez la blatte germanique (Blattella germanica) dont les agrégations se font sous 1’effet de
regles mimétiques (i.e. la décision de faire ou non une action dépend du nombre de congénéres

qui effectuent cette action) régies par des mécanismes auto-organisés (Jeanson et al., 2005).

2.2.2.2. Différences fortes et motivations divergentes : Apparition de leaders

Si I’on considére maintenant un groupe social dans lequel les différences
interindividuelles sont fortes et marquées, les individus vont souvent présenter des motivations et
des besoins divergents a un méme instant. Ainsi, quand le groupe va devoir choisir entre se
rendre a un point d’eau, a un site de repos ou a tel ou tel autre type de ressources alimentaires, les
membres du groupe doivent alors tenir compte des différences de motivations qui existent entre
eux, qualitativement comme quantitativement (Conradt & Roper, 2005). Plusieurs études ont
montré que 1’état motivationnel d’un individu était important dans I’initiation d’un déplacement
et dans le choix des destinations et des ressources qui lui sont associées (Rands et al., 2003 ;
Leblond & Reebs, 2006 ; Fischoff et al., 2007 ; Sueur et al., 2010) et ce, méme pour des groupes

ou les différences interindividuelles sont trés faibles (Conradt et al., 2009).

Par conséquent, quand des différences interindividuelles marquées existent, certains
individus ou certaines classes d’individus vont généralement occuper une position particuliere
dans les processus décisionnels. Ces individus, de par leur statut sociodémographique ou leur
comportement, vont entrainer la participation d’un grand nombre de leurs congénéres aux
déplacements collectifs qu’ils initient ou auxquels ils se joignent eux-mémes et sont alors
qualifiés de «leaders » (Conradt et Roper, 2005, 2007, 2009 ; Pyritz et al., 2010). Cette notion
de leader a eté fréequemment source de confusion dans la littérature car les initiateurs des
déplacements (i.e. le premier individu a partir pour chaque déplacement) étaient souvent qualifiés
par la méme occasion de leaders quand bien méme étre le leader d’un déplacement ne nécessite
pas forcément d’étre en téte (Kummer, 1968 ; King, 2010 ; Petit & Bon, 2010). Selon les especes

et les groupes considérés, le nombre de ces leaders va pouvoir varier et on observe alors un



continuum dans le nombre d’individus qui se trouvent impliqués dans les processus décisionnels.
Ce continuum part du cas extréme pour lequel un seul individu prend les décisions pour
I’ensemble du groupe (on parle alors de « consensus non partagé ») a I’autre extréme ou tous les
individus sont impliqueés & part égale dans le processus décisionnel (on parle alors de « consensus
équitablement partagé » ; Conradt & Roper, 2005 ; Petit & Bon, 2010). Ces deux situations
extrémes sont hypothétiques et 1’on observe plus fréquemment des situations ou un nombre plus
ou moins grand d’individus participe au processus décisionnel qui est alors qualifié de
« consensus partiellement partagé ». Une autre dimension du leadership a considérer est sa
constance ou sa stabilité. Ainsi, en dehors de I’identit¢ des individus qui participent aux
processus décisionnels, il convient également de prendre en compte les variations dans 1’identité
de ces individus d’un déplacement a un autre et la stabilité de I’implication de tel ou tel individu
ou classe d’individus. Chez le gorille des montagnes (Gorilla gorilla berengei) par exemple, le
male dominant initie et dirige tous les déplacements, ce qui a conduit les chercheurs a qualifier ce
cas de «consensus non partagé » (Schaller, 1963, 1966). Toutefois, il s’avere que les autres
membres du groupe émettent des vocalisations pendant la période précédant le départ. Ainsi,
lorsque le méle dominant notifie son intention de partir, ces vocalisations ont certainement un
impact sur la décision finale du male de partir ou non. Auquel cas, ce processus décisionnel se
révelerait étre en fait partiellement partagé (Stewart & Harcourt, 1994 ; Holekamp et al., 1997,
2000 ; Watts, 2000). Notons que Conradt et Roper (2003) ont émis I’hypothése qu’un consensus
non partagé ne pouvait pas exister en milieu naturel en raison des décisions trop extrémes, et
biaisées en faveur du leader, qu’il produirait, tandis qu’un consensus partagé permettrait a
I’ensemble des individus de satisfaire leurs besoins a un moment ou a un autre (Simons, 2004 ;
List, 2004). D’ailleurs, ’immense majorité des études conduites chez les mammiféres, et encore
plus particulierement chez les primates, concluent a un consensus partiellement partagé pour
lequel le nombre d’individus impliqués et leurs identités dépendent du style social de 1’espece
comme nous le verrons par la suite (Boinki & Garber, 2000 ; Sueur & Petit, 2008a,b ; et voir Petit

& Bon, 2010 pour une revue).

29



30

2.2.3.  Communication globale et locale

Un autre parametre d’intéréts des groupes dans le cadre des déplacements collectifs est
celui de la «communication ». Cette communication représente ici un facteur composite
dépendant en fait de plusieurs autres facteurs (nombre d’individus dans le groupe, taille et
cohésion de ce groupe et modalités de communication disponibles). Ces différents facteurs
peuvent en effet se résumer plus simplement par leur conséquence, a savoir : la portée de la
communication qu’un individu peut avoir avec les autres membres de son groupe. Conradt &
Roper (2005) distinguent les situations ou la communication est dite « globale » (i.e. un individu
peut communiquer avec tous ses congéneres) de celles ou la communication est dite « locale »
(i.e. un individu ne peut communiquer qu’avec un nombre plus ou moins limité de congénéres).
Les groupes pour lesquels la communication est globale ont longtemps été supposés régis par des
mécanismes intentionnels tandis que les groupes pour lesquels la communication est locale ont,
quant a eux, été supposés régis par des mécanismes auto-organises (Conradt & Roper, 2005). Au-
dela de la taille du groupe par laquelle les auteurs s’orientent plus vers des mécanismes auto-
organisés (grands groupes) ou intentionnels (petits groupes), les modalités de communications
sont également un élément important ici. En effet, des signaux auditifs ou vocalisations peuvent
étre employés pour garder le contact avec I’ensemble du groupe méme quand tous les membres
ne sont pas visibles. L’utilisation de vocalisations pour signaler les intentions de départs ou
coordonner les déplacements d’un groupe a été abondamment décrite chez les vertébrés
(Eléphant africain, Loxodonta africana : Poole et al., 1988 ; Oie, Anser indicus : Lamprecht,
1992 ; Suricates, Suricata suricatta : Bousquet et al., 2011) et plus particulierement chez les
primates (Capucin moine, Cebus capucinus : Boinski & Campbell, 1995 ; Leca et al., 2003 ;
Singe hurleur, Alouatta palliata : Carpenter, 1934 ; Macaque japonais, Macaca fuscata : Itani,
1963).

2.2.4. Auto-organisation et espéces a communication globale

S’il est vrai que la communication est trés souvent locale dans les phénoménes auto-

organisés, cela ne signifie pas forcément qu’il n’est pas possible de trouver de phénomeénes auto-



organisés dans des espéces et des groupes chez lesquels la communication est globale. Ainsi,
plusieurs expériences chez le mouton montrent que non seulement ces derniers synchronisent
leurs activités par un phénomene de mimétisme anonyme (Gautrais et al., 2007), mais que ces
mécanismes anonymes sont également impliqués dans leurs déplacements collectifs, éliminant
donc d’office le role d’un potentiel leader, au sens intentionnel, du groupe (Pillot et al., 2010).
Chez les primates non humains, Meunier et collaborateurs (2006) ont montré que des processus
mimétiques pouvaient expliquer 1’adhésion aux déplacements chez le capucin moine (Cebus
capucinus). Chez le macaque de Tonkean (Macaca tonkeana), d’autres études ont non seulement
permis de mettre en évidence des mécanismes mimétiques sous-tendus par les relations sociales
entre individus (Sueur et al., 2009), mais également que ces mécanismes auto-organisés
coexistent avec des mécanismes intentionnels au sein d’un méme processus (Sueur & Petit,
2008a, 2010). Chez I’Homme enfin, certains phénoménes de panique ou les flux de personnes
dans des espaces restreints comme les couloirs du métro (situations propices a une
communication localisée) impliquent des processus auto-organisés (Helbing et al., 1997, 2000 ;
Moussaid et al., 2010).

3. Déplacements collectifs et pressions environnementales chez les primates

De nombreuses études sur les déplacements collectifs ont été conduites chez les primates
et se sont focalisées sur I’identité des individus qui initient les déplacements et en assurent le
leadership. La raison de cette orientation tient au fait que des mécanismes intentionnels ont
toujours été supposes étre impliqués chez ces espéces aux capacités cognitives et aux
caracteristiques sociales complexes. De plus, il est parfois difficile de mettre en évidence le type
de mécanisme impliqué et la seule identité des initiateurs et des leaders d’un groupe peut déja
porter un intérét adaptatif en soi. En effet, on retrouve réguliérement dans la littérature deux
classes d’hypothéses, souvent mises en opposition, pour tenter d’expliquer le role prépondérant
de certains individus dans les déplacements collectifs : les hypothéses sociales et les hypotheses

écologiques.
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3.1. Déplacements collectifs et pressions sociales

La premicere de ces hypotheses est celle d’une influence de 1’organisation et de la structure
sociale d’un groupe sur ses déplacements. L’exemple le plus répandu est alors celui de I’impact
du rang de dominance chez les primates. En effet, on sait que les primates sont capables de
distinguer les rapports de dominance qui les lient (Dasser, 1987) et que ces rapports de
dominance ont un impact sur la priorité d’accés aux ressources et leur monopolisation (Petit et al.,
1992 ; King et al., 2009). Sous cette hypothese, les individus dominants décideraient donc pour
I’ensemble du groupe de par leur statut hiérarchique. Plusieurs études ont cherché et démontré un
role prépondéerant du rang hiérarchique dans la capacité des individus a diriger le groupe et a
initier des déplacements (Erhardt & Overdorff, 1999 ; Watts, 2000 ; Leca et al., 2003 ; Overdorff
et al., 2005 ; Sueur & Petit, 2008b). Cet effet se retrouve méme chez d’autres espéces de
mammiferes sociaux possédant également une hiérarchie de dominance marquée (Loup, Canis
lupus : Mech, 1970 ; Mangouste, Helogale parvula : Rasa, 1983 ; Cheval : Equus caballus : Feist
& McCullough, 1976).

De plus, plusieurs études menées chez les macaques montrent que le style social de
I’espéce dans son ensemble conditionnerait le type de consensus et 1’identité¢ des leaders (Sueur
& Petit, 2008a,b). Ainsi, chez le macaque de Tonkean, une espéce réputée pour son niveau de
tolérance élevé, cet effet de la dominance n’a pas pu étre mis en évidence contrairement au
macaque rhésus (Macaca mulatta) qui est lui réputé pour sa forte intolérance et chez qui
I’adhésion des individus a un déplacement est sous-tendue par la dominance et la parenté (Sueur
& Petit, 2008a,b). Toutefois, il existe des espéces comme le macaque maure considéré comme
tolérant et pour lequel un consensus non-partagé a été décrit (Macaque maure, Macaca maurus :
Watanabe & Brotoisworo, 1982). Ce résultat ne va pas dans le sens attendu de cette hypothése

d’apres laquelle une espéce tolérante devrait présenter un consensus partagé.

Une autre hypothése avancée pour expliquer les différences interindividuelles dans
I’initiation et le leadership repose sur les relations affiliatives qui lient les membres d’un groupe
entre eux. Ainsi, ce sont les relations affiliatives entre individus qui expliquent le mieux leur
adhésion aux déplacements collectifs chez le macaque de Tonkean (Sueur et al., 2009), les

individus préférant se déplacer entre affiliés chez cette espéce tolérante.



3.2. Déplacements collectifs et pressions écologigues

Parmi les espeéces de primates chez lesquelles 1’identité des leaders a été étudiée on
retrouve plusieurs espéces de Iémuriformes (Lémur noir, Eulemur macaco : Petter, 1962 ; Lémur
couronné, Eulemur coronatus : Wilson et al., 1989 ; Lémur catta, Lemur catta : Sauther &
Sussman, 1993 ; Propithéque de Verreaux, Propithecus verreauxi: Kubzdela et al., 1992 ;
Propithéque a diadéme, Propithecus diadema : Erhart & Overdorff, 1999 ; Maki vari blanc et noir,
Varecia variegata: Overdorff et al.,, 2005). Ces espéces se caractérisent toutes par une
dominance des femelles mais surtout : elles présentent toutes un leadership assuré par ces mémes
femelles. Ces résultats suggeérent une causalité directe entre la dominance des femelles et leur réle
prépondérant dans les processus décisionnels des déplacements collectifs (Richard, 1986 ;
Kappeler, 1993, 2000). Toutefois les Iémuriformes se caractérisent également par une mise-bas
des femelles durant I’hiver et le printemps austral, période durant laquelle la disponibilité
alimentaire et les points d’eau sont réduits (Kappeler, 2000). Ainsi, les besoins énergétiques des
femelles, liés aux pressions écologiques qu’elles subissent, pourraient également étre a 1’origine
du pattern observé chez ces différentes espéces. Qui plus est, les femelles sont également le sexe
philopatrique chez les Iémuriformes sociaux (i.e. les femelles restent dans le groupe qui les a vu
naitre alors que les males émigrent a 1’age adulte) et certains auteurs supposent que ce trait
pourrait leur conférer un avantage sur les males quant a la connaissance de leur territoire,
avantage qui les rendrait également plus aptes a diriger les déplacements collectifs (Kappeler,
2000). En effet, certains itinéraires peuvent s’avérer plus risqués que d’autres (Kummer, 1968) et
la mémoire de la localisation des ressources a été mise en évidence chez les primates (Menzel,
1991). D¢s lors, I’expérience et la connaissance de 1’environnement sont des paramétres
importants, parameétres qui relévent souvent de 1’age et du sexe des individus (Reinhardt et al.,

1987).

En dehors de toute considération sur I’identité d’éventuels leaders dans le groupe, il existe
une autre dimension importante mais rarement prise en compte dans 1’étude des déplacements
collectifs : la répartition et la disponibilité des ressources alimentaires. En effet, plusieurs
parameétres tels que la taille, la densité et la distribution des patches de nourriture impactent non
seulement la taille des groupes mais également leur niveau de cohésion (singes araignées, Ateles

sp : Strier, 1989 ; singes hurleurs, Alouatta palliata : Leighton & Leighton, 1982 ; Chimpanzés,
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Pan troglodytes : White & Wrangham, 1988 ; voir également Chapman & Chapman, 2000). En
effet, de nombreuses espéces de primates sont dans une situation de compétition directe pour les
ressources alimentaires au sein d’'un méme groupe. Dans le cas ou ces ressources deviennent un
facteur limitant, cette compétition est frequemment désignée dans la littérature sous le terme de
« Scramble competition » (terme que je garderai en anglais dans la mesure ou il n’en existe
aucune traduction satisfaisante en francais). Elle peut dans certains cas limiter les avantages a la
prise alimentaire apportés par la vie en groupe et est une source non négligeable de conflits,
surtout chez des espéces peu ou non-tolérantes (Isbell, 1991 ; Chapman & Chapman, 2000). Dans
le cas de ressources présentant une faible densité de patches fortement éloignés les uns des autres
et sur lesquels tous les individus ne peuvent se nourrir en méme temps sans déclencher de conflits,
on peut se demander s’il est vraiment avantageux pour les membres d’un groupe de rester
cohésifs quand les pressions internes au groupe dépassent les pressions externes justifiant le

maintien de la cohésion.

4. Objectifs de cette these

Cette these est le fruit d’une approche intégrative dont I’objectif principal est de mieux
comprendre la fagon dont les pressions écologiques et sociales impactent les processus
décisionnels lors des déplacements collectifs, sans chercher a les mettre en opposition comme
c’est souvent le cas dans la littérature. J’ai donc cherché a savoir quels étaient les mécanismes
impliqués dans les processus décisionnels et comment les individus tiennent compte de leur
environnement pour aboutir a la décision de se déplacer ou non. Pour répondre a ces questions
j’ai réalisé plusieurs études chez deux espéces de primates, le [émur brun (Eulemur fulvus fulvus)
et le macaque japonais (Macaca fuscata), chacun des deux modéles me permettant d’explorer
plus particulierement certaines questions. Bien que ces aspects des déplacements collectifs soient
trés proximaux, mon travail s’inscrit dans le cadre d’une approche évolutive. Toutefois, cela ne se
fera pas en comparant directement ces deux modéles mais en les replagant chacun dans le

contexte plus général des études effectuées sur des espéces proches. Je vais maintenant détailler



I’intérét que représentent ces modeles biologiques de ce point de vue et les questions qu’ils me

permettent d’aborder.

4.1. Intérét des modeles biologigues et problématigue

4.1.1. Lelémur brun (Eulemur fulvus fulvus)

Les lémurs appartiennent au sous-ordre des Strepsirrhiniens qui s’est séparé des
Haplorrhiniens il y a 63 millions d’années (Yoder et al., 1996). Bien que les déplacements
collectifs aient été étudiés chez ces deux sous-ordres, aucune étude n’a pour le moment essayé de
déterminer quels types de mécanismes étaient impliqués chez les Strepsirrhiniens. Pourtant les
différences importantes dans la biologie et les capacités cognitives de ces deux taxons laissent
entrevoir la possibilité de différences importantes concernant les mécanismes de déplacements
collectifs. De nombreuses études sur I’identité des leaders chez les 1émuriformes ont déja été
effectuées, comme je 1’ai évoqué précédemment. Ces études concluent toutes a un leadership
majoritairement assuré par les femelles, leadership qui peut s’expliquer a la fois par le fait que
ces femelles soient dominantes sur les méales (hypothese sociale), ou encore par le fait qu’elles
aient des besoins énergétiques accrus et/ou qu’elles soient le sexe philopatrique (hypothése
écologique). Le Iémur brun se démarque des autres espéces étudiées jusqu’ici car il ne présente
pas de dominance des femelles sur les males. Cela en fait donc un candidat de choix pour tester
ces deux hypothéses. En effet, si ’hypothése écologique est celle qui prévaut alors on peut
s’attendre a observer les femelles initier et diriger les déplacements. En revanche, si ce sont les
facteurs sociaux qui sont les plus importants, on peut s’attendre a ce que tous les individus
puissent initier sans grandes différences de succes entre les membres du groupe en raison de la
dominance croisée (i.e. un des sexes n’étant pas dominant sur 1’autre) et de la tolérance
importante de cette espéce. Toutefois, je ne pourrai tester directement I’hypothése écologique
chez cette espece car le groupe de l1émurs bruns étudié évoluait en conditions semi-naturelles.
Ainsi, I’absence d’un leadership assuré par les femelles n’invaliderait pas nécessairement
1I’hypothése écologique dans la mesure ou elle pourrait résulter des conditions de semi-liberté et

de I’absence de pressions écologiques naturelles.
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En revanche, le fait de pouvoir travailler avec cette espéce dans des conditions
relativement contr6lées me permettra, dans un second temps, d’étudier, grace a des modeles
informatiques, la nature des mécanismes a 1’ceuvre lors des processus décisionnels. Je testerai
ainsi la présence de mécanismes auto-organisés de type mimétiques anonymes ou sous-tendus par
I’apparentement entre individus et les relations sociales. La présence de mecanismes auto-
organisés ayant été mise en évidence chez des especes aux capacités cognitives plus développées
que celles de cette espéce, il est tout a fait possible que les patterns de participation des individus
aux déplacements collectifs puissent étre également expliqués par des régles mimétiques simples.
De plus, les lIémurs bruns étant capables de discrimination parmi leurs conspécifiques, il est
probable que si ce mimétisme existe il soit sous-tendu par les différences de relations

interindividuelles, qu’elles soient d’apparentements ou affiliatives.

4.1.2. Le macaque japonais (Macaca fuscata)

Les macaques constituent un taxon de choix dans 1’étude des déterminants sociaux a
I’ccuvre dans les déplacements collectifs. En effet, le genre Macaca regroupe une vingtaine
d’espéces qui semblent disposer de capacités cognitives et sociales relativement complexes. Ainsi,
ils savent reconnaitre leurs congénéres et les relations qu’ils entretiennent entre eux et avec eux-
mémes (Dasser, 1987 ; Cheney & Seyfarth, 1990 ; Silk, 1999). Mais ce qui caractérise
principalement les macaques c’est I’existence d’un gradient dans les systémes sociaux que
présentent ces différentes especes. Thierry (2000, 2004) a décrit 4 niveaux chez les macaques
allant d’espéces présentant une hiérarchie trés stricte, une forte intolérance et un népotisme élevé
a des espéces beaucoup plus tolérantes et a la hiérarchie moins stricte. Cette différence dans les
styles sociaux des différentes espéces de macaques conditionnent fortement les variations de leur
comportement. Ainsi, les espéces intolérantes comme le macaque japonais vont présenter des
agressions plus intenses, un faible taux de réconciliation et une permissivité des meres
relativement faible, contraignant les relations que les juvéniles peuvent entretenir avec les non-
apparentés. Le macaqgue japonais, comme certaines autres especes de macaques dont le macaque
rhésus, se caractérise egalement par un tres fort népotisme. Ainsi, leur société est basée sur

I’existence de matrilines qui contraignent la hiérarchie de dominance des femelles, des matrilines



en dominant d’autres et le rang de la mére étant transmis a ses filles (Chapais et al., 1991 ;

Chapais & St-Pierre, 1997 ; Chapais, 2004 ; Chapais & Berman, 2004).

Sueur et Petit (2008a,b) ont mis en évidence un impact du style social sur les prises de
décisions lors des déplacements collectifs chez deux especes de macaques, le macaque rhésus
(une espece intolérante) et le macaque de Tonkean (une espece tolérante). Toutefois, ces études
qui démontrent un impact important des pressions sociales sur les processus décisionnels ont été
réalisées en conditions de semi-liberté ou les individus ne sont pas sous I’influence des mémes
contraintes écologiques qu’ils rencontreraient en milieu naturel (aucune prédation et nourriture et
eau ad libitum). C’est la raison pour laquelle il est important dans un premier temps de tenter de
géneraliser ces resultats a des groupes évoluant en milieu naturel. Le macaque japonais constitue
a cet égard un modéle de choix. En effet, le systeme social de cette espéce est trés similaire a
celui du macaque rhésus (voir Thierry, 2004) et les macaques japonais sont soumis a des
pressions écologiques relativement modérées en dehors des variations saisonnieres dans la
disponibilité alimentaire (i.e. pas de pression de prédation). Par conséquent, les résultats pourront,
dans une certaine mesure, étre comparés a ceux obtenus chez le macaque rhésus en semi-liberté.
On s’attend donc a observer chez le macaque japonais le méme type de consensus (partiellement
partagé avec un effet de la dominance) que chez le macaque rhésus si les facteurs sociaux

demeurent prépondérants en milieu naturel.

Dans un deuxieme temps, le macaque japonais représente également un excellent modele
pour tester 1’influence des facteurs écologiques dans les mécanismes de déplacements collectifs.
En effet, cette espéce n’étant soumise a aucune pression de prédation, les facteurs limitants du
point de vue de 1’écologie se résument essentiellement a une variation saisonnicre de disponibilité
alimentaire (qualitative et quantitative). Par conséquent, 1’étude des déplacements dans le cadre
de ces changements saisonniers me permettra de tester I’influence des facteurs écologiques dans
les processus décisionnels. On peut ainsi émettre [’hypothése que le nombre d’individus qui
initient et assurent le leadership des déplacements collectifs chez le macaque japonais soit plus
restreint en hiver, et dans une moindre mesure au printemps, ces deux saisons étant celles durant

lesquelles la disponibilité alimentaire est la plus faible.
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CHAPITRE II
METHODOLOGIE GENERALE

« La différence entre la théorie et la
pratique c’est qu’en théorie, il n’y a pas de
différence entre la théorie et la pratique,
alors que dans la pratique... »

Anonyme
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1. Présentation des sujets d’étude

1.1. Le lémur brun (Eulemur fulvus fulvus)

1.1.1. Eléments de biologie

Le Iemur brun, appartient au sous-ordre des Strepsirrhiniens et a la famille des Lémurides.
Il est endémique a Madagascar ainsi qu’a Mayotte. Cette espece quasi-exclusivement arboricole
vit dans la forét galerie, forét dont elle occupe préférentiellement les strates supérieures
(Tattersall, 1977a). Les Iémurs bruns sont décrits comme étant frugi-folivores mais ils peuvent se

nourrir occasionnellement de petits invertébrés.

Le [émur brun est la seule espece du genre Eulemur a ne pas présenter de dimorphisme ni
de dichromatisme sexuel (voir Photo 1), toutes les autres especes présentant au minimum un
dichromatisme sexuel prononcé. Males et femelles vivent dans des groupes dont la taille oscille
généralement entre 6 et 16 individus mais qui peuvent étre sensiblement plus grands, notamment

pour les populations de Mayotte (Sussman, 1974).

Photo 01 : Photo de 3 Iémurs bruns (Eulemur fulvus fulvus).
De gauche a droite : une femelle adulte, un nouveau-né de 2
semaines et un male juvénile. (Photo A. Jacobs)
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Le rythme d’activité de ce lémurien est trés particulier dans la mesure ou il alterne
plusieurs phases d’activité et de repos relativement courtes sur les 24h du cycle nycthémeral.
Cette rythmicité peu répandue chez les primates, a fait 1’objet d’une nouvelle dénomination sous

le terme d’activité cathémérale (Tattersall, 1987 ; Kappeler, 1993).

1.1.2.  Systéme social

Au-dela de I’absence de dichromatisme sexuel, les lémurs bruns se différencient
également des autres especes du genre Eulemur par 1’absence d’une dominance des femelles sur
les males (Pereira & McGlynn, 1997). Les groupes formés par E. f. fulvus sont caractérisés par
des unités sociales fluides et relativement changeantes qui ont amené Tattersall (1977b) a
qualifier ce mode de vie d” « associations sociales » plut6t que de groupes sociaux au sens propre
du terme. L’espéce est trés tolérante avec une trés faible fréquence de comportements
agonistiques qui demeurent trés souvent sans gravité (Kaufman, 1996). Cette tolérance trés
importante ainsi que la bidirectionnalité des conflits rendent extrémement difficile la
détermination d’une hiérarchie de dominance sans test d’accés a des ressources alimentaires, tant
cette dominance semble avoir un faible impact sur les comportements et le style social de cette
espéce (Pereira & McGlynn, 1997).

1.1.3. Composition du groupe d’étude

Au moment des observations (de Juin a Septembre 2006), le groupe d’étude était
constitué de 11 individus : 5 males et 4 femelles adultes (agés de 3 ans et plus) ainsi que 2
juvéniles (agés de moins de 3 ans). La démographie du groupe est restée inchangée tout au long
de la période d’observation et les 11 individus du groupe ont été pris en compte dans 1’é¢tude. Les

détails sur les individus et la composition du groupe peuvent étre trouvés dans le Tableau 01.



Individu Code Sexe Age Rang
A01 Alain 3 13 1
C01 Cryo Q 15
Co02 Candide 3 10 3
Co03 Calimero 3 4
C04 Clement 3 5
CO05 Cedille Q 11 6
CO06 Celia Q 6 7
Co7 Cid J 2 8
C08 Choline Q 3 9
C09 Cyrano 3 3 10
C10 Clopin J 1 11

Tableau 01 : Tableau récapitulatif de I’identité des individus du groupe. Tous les individus, a 1’exception
d’A01, sont issus de la méme matriline.

1.1.4.  Pressions écologiques

Le Iémur brun habite des foréts tropicales humides de moyenne altitude (au Nord-Ouest
de Madagascar) ainsi que des foréts seches caducifoliées (au Nord-Est). Le territoire de chaque
groupe présente de grandes variabilités régionales et saisonnieres et se situe généralement entre 1
et 20 ha (les territoires les plus petits correspondant généralement aux zones de forét tropicale

humide et les plus grands aux zones de forét seche caducifoliée).

Comme toutes les autres espéces de lemuriformes, les Iémurs bruns sont soumis a une
importante pression de prédation (Sussman, 1974 ; Goodman, 2003) principalement par les fossas
(Cryptoprocta ferox) et les oiseaux de proie comme le Gymnogéne de Madagascar (Polyboroides
radiatus) ou la Buse de Madagascar (Buteo brachypterus). Toutefois, des recherches sur
plusieurs espéces aujourd’hui éteintes, telles que deux espéces d’aigle du genre Aquila et le fossa
géant (Cryptoprocta spelea), ont montré que celles-ci faisaient également partie de leurs
prédateurs. Ces résultats suggérent que dans un passé relativement proche les pressions de
prédation sur les 1émurs ont pu étre beaucoup plus fortes qu’elles ne le sont aujourd’hui

(Goodman, 2003).
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Le groupe étudié dans cette these évoluait en condition de semi-liberté dans un parc boisé
de 0,2 ha (cf. Figure 01) situe a Strasbourg. Les individus avaient acces a une animalerie
intérieure tempérée ou ils disposaient d’eau et de croquettes ad libitum. Des fruits et des légumes
leur étaient également donnés en complément, une fois par semaine en dehors des créneaux
d’observation. Par conséquent, ces individus n’étaient pas soumis aux mémes Pressions
écologiques que celles rencontrées en milieu naturel et cela devra étre pris en considération lors
de D’interprétation des résultats obtenus. Toutefois, ces conditions particulierement controlees
m’ont permis d’étudier avec une plus grande précision les déterminants sociaux a I’ccuvre dans

les déplacements collectifs de ce groupe.

Figure 01 : Plan du parc dans lequel évoluait le groupe de l1émurs bruns. La taille d’un quadra est de 5 m
sur 5 m. Les traits épais et les points représentent des repéres topographiques (arbres ou troncs d’arbres
couchés en grande majorité) qui me permettaient de localiser de fagon rigoureuse les individus par rapport
a ce plan. Les animaux délaissaient la zone située en bas a gauche de ce plan au profit des 4 zones
d’occupations majoritaires figurées en couleur (vert : jeu et social ; bleu : repos; jaune kaki : accés a
I’animalerie ; rose : repos). Les traits noirs fins représentent les chemins matérialisés dans le parc.



1.2. Le macague japonais (Macaca fuscata)

1.2.1. Eléments de biologie

Le macaque japonais appartient au sous-ordre des Haplorrhiniens, a la famille des
Cercopithécidés, a la sous famille des Cercopithécinés et au genre Macaca. L’espece est
endémique au Japon et cela en fait la plus septentrionale de toutes les especes de primates non-
humains. Deux sous-especes ont été décrites : Macaca fuscata fuscata présent sur les archipels
d’Honshu, Shikoku et Kyushu a I’exception de I’ile de Yakushima sur laquelle est présente
I’autre sous-espéce : M. f. yakui, endémique a cette Tle. Les deux sous-especes sont tres
semblables a tous niveaux et ne différent que par certains traits morphologiques. M. f. yakui est
legerement plus petit et 1éger et présente un pelage plus épais et plus foncé (cf. Photo 2) que M. f.
fuscata mais les deux sous-especes ne différent pas en terme d’organisation sociale ni de systeme
social. Ces différences morphologiques mineures peuvent d’ailleurs trés simplement s’expliquer

avec les régles de Bergmann, d’Allen et de Gloger (Nakagawa et al., 2010).

Photo 02 : Photo de 2 macaques japonais (Macaca fuscata yakui).Une femelle adulte a gauche et un male
adulte a droite. (Photo A. Jacobs)
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Comme tous les macaques, les macaques japonais sont semi-terrestres et bien que
qualifiés d’essentiellement frugivores dans la littérature, de nombreuses populations se révelent
étre plutot omnivores (Bercovitch & Huffman, 1999). L’espece présente un dimorphisme sexuel
marqué et les males sont en compétition pour 1’accés aux femelles dans des groupes sociaux de
type multimales-multifemelles dont la taille moyenne oscille entre 30 et 50 individus, certains
groupes pouvant exceptionnellement dépasser la centaine d’individus. Comme pour les autres
especes de macaques, les individus atteignent la majorité sexuelle vers I’age de 5 ans et si les
femelles restent dans les groupes qui les ont vues naitre, les males émigrent quant a eux vers
d’autres groupes, favorisant ainsi le flux de génes entre les groupes (Kawamura, 1958). Les
femelles donnent naissance a un seul petit, au mieux tous les deux ans, aprés une période de
gestation de 6 mois. La reproduction présente une saisonnalité trées marquee chez cette espéce,

avec des accouplements se produisant en automne et les naissances au printemps.

1.2.2.  Systéme social : mise en perspective au sein du genre Macaca

Le macaque japonais est I’une des quelques vingt especes constituant le genre Macaca
actuellement (de 21 a 23 especes sont décrites selon les auteurs mais le débat reste vif devant la
difficulté¢ a établir avec certitude la barriére de I’espéce dans ce genre oU I’hybridation est
possible et frequemment observée). Les macaques se sont séparés du reste des primates il y a
environ 7 millions d’années. Bien qu’ils soient originaires du continent Africain, les especes
actuelles se trouvent en Asie et seul le macaque Berbére (Macaca sylvanus) peut encore étre
trouvé en Afrique du Nord. Les théories actuelles font état de trois vagues de dispersion en Asie

qui correspondent a trois radiations évolutives principales (Abegg & Thierry, 2002).

Le genre Macaca est caractérise par la présence de différents types de sociétés allant de
styles sociaux basés sur des relations interindividuelles tolérantes a d’autres beaucoup plus
intolérantes. Thierry (2000, 2004, 2007) a utilisé 14 traits comportementaux pour classer les
différentes especes de macaques sur une échelle a 4 degrés correspondant a 4 niveaux de

tolérance croissante :



- Degré 1: M. mulatta, M. fuscata, M. cyclopis
- Degré 2 : M. fascicularis, N. nemestrina

- Degré 3 : M. sylvanus, M. silenus, M. arctoides, M. radiata, M. thibetana, M. sinica

- Degré 4 : M. tonkeana, M. maurus, M. nigra, M, nigrescens, M. hecki, M. ochreata, M.

brunnescens

Ces différents degrés présentent une inertie phylogénétique tres importante avec les
vagues de radiation décrites pour ce genre. Les macaques japonais appartiennent aux espéces de
degré 1 (soit les especes les plus intolérantes) et présentent donc des régles sociales tres strictes et
un gradient de dominance marqué contraignant les possibilités d’interactions entre individus
(Thierry, 2004). Ils sont également caractérisés par un népotisme tres important avec un systéme
de matrilines au sein desquelles les relations sont plus fréquentes et de meilleure qualité qu’avec
les femelles d’autres matrilines. Ainsi, une conséquence directe de cette structuration en matriline
est le faible nombre d’interactions entre femelles non-apparentées (Nakagawa et al., 2010). La
transmission du rang hiérarchique chez les femelles se fait au sein des matrilines, les filles
atteignant a I’age adulte un rang juste inférieur a celui de leur meére et qu’elles dépassent rarement
(Kawamura, 1958 ; Sade, 1972 ; Chapais, 2004 ; Chapais & Berman, 2004). Ainsi, au-dela de la
différence de rang hiérarchique entre individus, on aboutit également a un systéme au sein duquel
certaines matrilines en dominent d’autres par le jeu des coalitions. Les femelles soutenant
préférentiellement leurs apparentés les plus jeunes lors des conflits, les rangs hiérarchiques pour
les filles d’'une méme femelle sont corrélés négativement a leur age et par conséquent les filles les

plus jeunes dominent leurs sceurs plus dgées (Kawamura, 1958).

La tres faible tolérance interindividuelle qui caractérise 1’espéce entraine paradoxalement
des conflits moins fréquents que chez les especes de degré trois ou quatre, mais cela s’explique
par une ritualisation trés prononcée des relations de dominance, notamment avec 1’apparition de
comportements de soumission (Thierry, 1990, 2004 ; Chaffin et al., 1995). Les conflits
débouchant sur une agression sont donc certes plus rares que chez les especes tolérantes mais ils
sont également nettement unidirectionnels et débouchent sur des risques de blessure plus

importants que chez les especes tolérantes. Les comportements de réconciliation sont peu
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fréquents aprés ces conflits et se font quasi-exclusivement entre individus apparentés (Thierry,
1990 ; Petit et al., 1997).

1.2.3. Composition du groupe d’étude

Le groupe de macaques étudié au cours de cette these appartient a la sous-espéce M. f.
yakui. Sa composition durant la période d’étude (d’Aolt 2008 a Septembre 2009) a sensiblement
évolué notamment avec un changement dans la hiérarchie des méles centraux survenu en Octobre
2008, lorsque le méle n°3 a supplanté le méle n°1 qui est devenu le numéro deux par la suite. Par
conséquent, deux périodes d’échantillonnage ont été distinguées, avant et aprés ce renversement

de hiérarchie :
e Ao(t 2008 — Octobre 2008

Le groupe comprenait alors 59 individus : 30 adultes (4 males centraux, 18 femelles
centrales et 8 males périphériques), 7 subadultes (age estimé entre 4 et 5 ans) et 22 juvéniles et
bébés (age estimé inférieur a 4 ans). Voir le Tableau 02 pour les détails individuels des adultes et

subadultes du groupe durant cette période
e Octobre 2008 — Septembre 2009

Le groupe comprenait alors de 59 a 66 individus. 31 Adultes (4 males centraux, 18
femelles centrales et 9 males périphériques) 7 subadultes et 22-28 juvéniles et bébés. 1 male
périphérigue a rejoint le groupe fin Octobre 2008 et 6 naissances ont eu lieu au printemps 2009.
Voir le Tableau 03 pour les détails individuels des adultes et subadultes du groupe durant cette

période.



Code Individu Sexe Rang Age Matriline
MO1 Umio 3 1 10-15 -
MO02 Pinky 3 2 > 15 -
MO03 Putty ) 3 <10 -
MO04 Yakuza 48 4 <10 -
FO1 Redline Q 1 10-15 1
F02 Cicatrice Q 2 10-15 1
FO3 Lefty Q 3 <10 1
S01 Redline_SA Q - SA (<5) 1
S02 Cicatrice_SA Q - SA (< 5) 1
FO4 Parchemin Q 4 10-15 2
FO5 Geru Q 5 <10 2
FO6 Tear Q 6 <10 2
S03 Parchemin_SA 3 - SA (<5) -
FO7 Pecas Q 7 10-15 3
FO08 Rodeo Q 8 <10 3
S04 S04 Q - SA (<5) 3
F09 Notoes Q 9 10-15 4
F10 Pags Q 10 <10 4
F11 Two Tear Q 11 <10 4
S05 Notoes_SA 3 - SA (<5) -
F12 Nomizu Q 12 10-15 5
F13 Sadeyes Q 13 <10 5
F14 Whiteface Q 14 >15 6
F15 Chimps Q 15 <10 6
F16 Mizu Q 16 > 15 6
F17 Stem Q 17 10-15 7
F18 Dot Q 18 <10 7
S06 Stem_SA Q - SA (<5) 7
PO1 Dracula a 5 <10 -
P02 Jeunot a 6 <10 -
P03 Maverick a 7 <10 -
P04 The Kid 3 8 <10 -
P05 Clone 3 9 <10 -
P06 Brat 3 10 <10 -
P07 Mizuo 3 Inconnu <10 -
P08 Cleft 3 Inconnu 10-15 -
S07 Gipper 3 Inconnu SA (<5) -

Tableau 02 : Composition du groupe de macaques japonais d’Aolt 2008 & Octobre 2008. Les individus
dont le code commence par la lettre « P » sont des males périphériques ; « F » des femelles adultes ; « M »
des males centraux et « S » des subadultes.



Code Individu Sexe Rang Age Matriline
MO1 Umio 38 2 10-15 -
MO02 Pinky 4 3 > 15 -
MO03 Putty 3 1 <10 -
MO04 Yakuza 3 4 <10 -
FO1 Redline Q 1 10-15 1
F02 Cicatrice Q 2 10-15 1
FO3 Lefty Q 3 <10 1
S01 Redline_SA Q - SA (< 5) 1
S02 Cicatrice_SA Q - SA (<5) 1
FO4 Parchemin Q 4 10-15 2
FO5 Geru Q 5 <10 2
F06 Tear Q 6 <10 2
S03 Parchemin_SA a8 - SA (<5) -
FO7 Pecas Q 7 10-15 3
FO08 Rodeo Q 8 <10 3
S04 S04 Q - SA (<5) 3
F09 Notoes Q 9 10-15 4
F10 Pags Q 10 <10 4
F11 Two Tear Q 11 <10 4
S05 Notoes_SA 3 - SA (<5) -
F12 Nomizu Q 12 10-15 5
F13 Sadeyes Q 13 <10 5
F14 Whiteface Q 14 >15 6
F15 Chimps Q 15 <10 6
F16 Mizu Q 16 >15 6
F17 Stem Q 17 10-15 7
F18 Dot Q 18 <10 7
S06 Stem_SA Q - SA (< 5) 7
P01 Dracula 3 5 <10 -
P02 Jeunot 3 6 <10 -
P03 Maverick 3 7 <10 -
P04 The Kid 3 9 <10 -
P05 Clone 3 10 <10 -
P06 Brat 3 11 <10 -
P07 Mizuo 3 Inconnu <10 -
P08 Cleft 3 Inconnu 10-15 -
P09 Redface 3 8 10-15 -
S07 Gipper 3 Inconnu SA (< 5) -

Tableau 03 : Composition du groupe de macaques japonais d’Octobre 2008 a Septembre 2009. Les
individus dont le code commence par la lettre « P » sont des maéles périphériques ; « F» des femelles
adultes ; « M » des méles centraux et « S » des subadultes. Les changements sont signalés en gras.



1.2.4.  Pressions écologiques

Les macaques japonais dans leur ensemble sont soumis a des pressions écologiques trés
différentes selon la latitude a laquelle la population considérée se trouve. Ces différences
concernent majoritairement le climat et 1’habitat, les macaques du Nord du Japon évoluant dans
un climat tempéré froid au sein de foréts déciduales, tandis que les macaques du Sud du Japon
évoluent généralement dans un climat tempéré chaud, voire subtropical, dans des foréts
persistantes. La plupart des Tles japonaises étant montagneuses, de nombreux groupes doivent
¢galement faire face aux variations parfois importantes induites par 1’altitude. Ainsi a Yakushima,
I’altitude varie entre 0 et 1935 m et entraine I’apparition de plusieurs étages au sein desquels les
températures et les espéces végétales dont se nourrissent les macaques vont étre différentes. Ces
variations régionales vont avoir un impact important pour les groupes de macaques dans leur
¢cologie alimentaire. Ainsi de grosses différences existent dans les types d’items alimentaires et
dans les especes consommeées entre le Nord et le Sud du Japon et des variations marquées
existent également a Yakushima entre les groupes évoluant dans la zone cétiére (entre 0 et 500 m
d’altitude) et la zone montagneuse (entre 500 et 1500 m ; Tsuji, 2010). Ces différents patterns de
prise alimentaire vont eux-méme étre soumis a des variations saisonniéres (Agestuma, 1995a,b ;
Agetsuma & Nakagawa, 1998 ; Hanya, 2004a ; Tsuji et al., 2006). D’une fagon générale, ces
variations saisonnieres sont censées étre moins prononcées dans les régions tropicales que dans
les régions tempérées (Townsend et al. 2002) mais elles restent néanmoins importantes dans les

foréts cétieres de Yakushima (Tsuji, 2010).

Aucune des populations de macaques japonais n’est soumise a une pression de prédation
consistante et seuls quelques cas de prédation occasionnelle sur des bébés par de grands rapaces
ont été rapportés (Nakagawa et al., 2010).

Mon groupe d’étude evoluait dans la forét subtropicale cotiere bordant 1’Ouest de
Yakushima (entre 0 et 250 m d’altitude ; voir Figure 02), dans une zone classée au patrimoine
mondial de ’humanité depuis 1993. Ce statut de protection leur assurait une grande tranquillité
vis-a-vis de I’Homme dans la mesure ou I’accés aux foréts est strictement réglementé et ou une

petite route forestiére constitue la seule présence d’origine anthropique sur leur domaine vital
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dont la surface moyenne durant la période d’observation était de 75 ha (calculé par méthode des

kernels fixes a 95% ; Boyle et al., 2009).
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Figure 02 : A gauche : Carte du domaine vital du groupe de macaques japonais avec quadras de 150 m
sur 150 m. A droite : modele en 3 dimensions établi a partir des données GPS de ['ensemble des
observations. Les 2 courbes bleues de la carte symbolisent le passage de 2 riviéres.

2. Protocoles d’observation

2.1. Etude des déplacements collectifs de Iémurs bruns en semi-liberté

2.1.1. Généralités

Les observations ont été effectuées de Juin a Septembre 2006 pour un total de 179 heures
a raison de quatre heures par jour (deux sessions de 2h : de 8h a 10h puis de 14h a 16h) et ce, a
chaque fois que les conditions météorologiques le permettaient. Ces horaires ont été décidés suite
a plusieurs journées d'observations préliminaires visant a déterminer les créneaux pendant

lesquels les animaux étaient les plus actifs. Durant chaque session, deux observateurs munis de



caméras numériques ainsi qu’une troisiéme caméra fixée sur un trépied enregistraient tous les
membres du groupe ainsi que les commentaires audio des observateurs sur les comportements en
cours et I’identité des individus. Sur ’ensemble des déplacements observés, seuls ceux qui

n’étaient pas liés a une motivation sexuelle ou agonistique ont été traités.

2.1.2.  Collecte des données liées aux déplacements

Durant les 5 minutes précédant chaque déplacement, 1’identité, la localisation et I’activité
de chaque individu étaient relevées. Les individus étaient localisés dans le parc au sein de

quadras de 5x 5 m.
L’état de dispersion et I’activité du groupe ont été déterminés selon les critéres suivants :

o le groupe était qualifié de groupé si au moins 8 individus sur 11 ne se trouvaient
pas a plus de 5 metres d’un congénére. Dans cette conformation, un seul cluster devait étre formé

a partir des proximités entre individus (i.e. absence de sous-groupes).

o le groupe était considéré en sous-groupes si au moins 8 individus sur 11 ne se
trouvaient pas a plus de 5 métres d’un congénére mais qu’il ne soit pas possible de former un

unique cluster a partir des proximités entre individus (i.e. existence d’au moins 2 sous-groupes).

o le groupe était considéré dispersé si plus de 3 individus se situaient a au moins 5

métres de tous les autres.

o enfin, le groupe était considéré actif si plus de 5 individus n’étaient pas au repos,

et inactif dans le cas contraire.

Un échantillonnage par comportement a été effectué pour relever toute tentative de
déplacement (Altmann, 1974). Le critere retenu pour qualifier une tentative de départ était le
déplacement d’un individu d’au moins 10 metres en moins de 40 secondes en s’¢loignant de la
périphérie du groupe. Ce critére a été utilisé par plusieurs auteurs dans I’étude de déplacements
collectifs d’autres espéces de primates en condition de semi-liberté (Cebus capucinus : Leca et al.,
2003 ; Meunier et al., 2006 ; Macaca tonkeana et M. mulatta : Sueur & Petit, 2008a) Le premier
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individu dont un déplacement remplissait ce critére était alors qualifié d’initiateur. Si aucun autre
individu ne se déplacait pour le suivre dans les 15 minutes, la tentative était alors considéree
comme échouée. Mais si I’initiateur était suivi par un individu ou plus sur une distance d’au
moins 5 meétres, et dans une direction faisant un angle d’au maximum 90° avec celle de
I’initiateur, un échantillonnage par individu était alors effectué (Altmann, 1974). La position,
I’activité, les comportements de I’initiateur et des suiveurs étaient ensuite relevés tout au long du
déplacement. Pour chaque suiveur, la latence d’adhésion au déplacement (a savoir la durée

s’écoulant entre le départ de I’initiateur et le départ d’un individu) a également été relevée.

2.1.3. Collecte des données sur la hiérarchie de dominance et le réseau social

Afin d’établir les relations de dominance des individus du groupe, j’ai procédé a 6
sessions de tests de compétition pour une source de boisson (jus d’orange dilué trés appétant pour
les individus). Les comportements agonistiques et les conflits observés m’ont permis

d’ordonnancer tous les membres du groupe du plus dominant au plus dominé (cf. Tableau 01).

De plus, durant les observations, des scans de proximité et de contact étaient effectués toutes les
10 minutes en dehors des phases de déplacement (Altmann, 1974). Ces relevés nous ont permis
d’établir par la suite le réseau affiliatif du groupe sur une base indépendante des données

obtenues lors des déplacements.

2.2. Etude des déplacements collectifs de macaques japonais en milieu naturel

2.2.1. Généralités

L’étude des déplacements collectifs chez le macaque japonais se déroulant en milieu
naturel, une période d’observations préliminaires a été effectuée en Aolt 2008 afin de déterminer
les critéres d’initiation et d’ajuster le protocole. La collecte de données a eu lieu de Septembre
2008 a Septembre 2009 (avec une interruption de Mai a Juillet 2009) pour un total de 1115



heures d’observation. Le groupe était également suivi par un autre chercheur pendant ma période
d’observation (a raison de 2 mois sur 3). Les données de positionnement enregistrées toutes les
30 secondes par les GPS (Garmin Cs60x) dont nous étions tous deux équipés nous ont permis
d’obtenir des données sur la position des individus au sein du territoire, la dispersion du groupe et
les distances interindividuelles moyennes. La position de I’observateur pouvait étre considérée
comme une bonne estimation de celle de son individu focal dans la mesure ou la distance entre ce
dernier et I’observateur était du méme ordre de grandeur que la marge d’erreur du calcul de la
position par le GPS (a savoir +6 m) et prés de 10 fois plus petite que la distance interindividuelle
moyenne (54,77 m). Le groupe étant habitué¢ depuis 1994, il était trés facile de s’approcher des
individus et ces derniers étaient identifiables d’aprés des caractéristiques anatomo-
morphologiques qui leur étaient propres, a I’exception des juvéniles pour lesquelles il n’existait
pas de différence interindividuelle suffisamment marquée pour assurer une identification fiable.
L’identité de ces derniers n’a donc pas été prise en compte dans 1’étude. La collecte de données a
été effectuée directement au format informatique grace a un logiciel que j’ai spécialement
développé pour cette étude et a un portable a écran tactile durci résistant a I’eau, aux chocs et a la
poussiére (Panasonic CF-19 ‘Toughbook’). Ainsi les données étaient collectées par 1’activation
de boutons virtuels sur I’écran tactile et les entrées étaient directement stockées dans une base de
données avec un «timestamp » correspondant a 1’heure (a2 la seconde prés) d’entrée du

comportement (cf. Figure 03). La marge d’erreur du logiciel était de £1 ms.
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2.2.2. Lacohésion du groupe en milieu naturel

2.2.2.1. Préambule a Darticle 1

Au cours de cette these, la différence méthodologique majeure entre 1’é¢tude des
déplacements collectifs chez les 1émurs bruns et chez les macaques japonais a essentiellement
résidé dans le passage de conditions de semi-liberté contrélées a un environnement naturel et
ouvert. En dehors des contraintes méthodologiques et logistiques prévisibles qu’une étude en
milieu naturel pouvait impliquer, c’est surtout la trés faible cohésion du groupe qui a posé le plus
de problémes. En effet, contre toute attente, les distances séparant deux individus du groupe
pouvaient atteindre jusqu’a 500 m dans certains cas et bien que ces distances restent inférieures a
celles observées entre deux individus appartenant a deux groupes voisins, la cohésion spatiale du
groupe était beaucoup moins évidente que sa cohésion temporelle. Ainsi, la ou tous les individus
du groupe de Iémurs bruns pouvaient étre observés et positionnés avec précision dans leur parc
avant un déplacement collectif, ce n’était pas le cas du groupe de macaques japonais pour lequel
il était trés rare de pouvoir observer I’ensemble des membres du groupe a un méme instant. Cela
m’a donc amené a étudier la notion de cohésion de groupe lors des déplacements collectifs, la
littérature considérant en effet comme acquis la nécessité pour un groupe de rester coheésif en
toute occasion (exception faite des especes de type fission-fusion) et basant les quelques
définitions opérationnelles existantes pour les déplacements collectifs sur cette cohésion sans en
définir toutefois les modalités.

2.2.2.2. Article 1 : Group_cohesiveness during _collective _movements: Travelling apart
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Living in a group is a common trait of many animals in a wide
variety of taxa. Among the possible reasons underlying this phe-
nomenon, a decreased predation threat and increased foraging
efficiency are the most commonly accepted and depend strongly
on the party-size (Chapman and Chapman, 2000). Indeed, as far
as predation threat is concerned: the more individuals within a
group, the higher the probability of predator detection (Rodman,
1973) and the higher the confusion of a predator trying to focus
on one single prey (Morse, 1977). Moreover, a higher number of
individuals means a decreased probability for a given individual
of being chosen as a focus prey (Wolf, 1985). Therefore, to max-
imize these benefits a group has to remain cohesive and move
collectively as a single unit, regardless of the differences in its indi-
viduals’ motivations or even food preferences. When it comes to
collective movements, one can find this theoretical background in
almost every publication where authors assume that these benefits
are such that it is always beneficial to maintain cohesion. But what
if it were not that simple in some cases? What if, within a group,
the advantages of temporarily splitting during collective move-
ments would overcome the associated drawbacks? Even though
this question has already been addressed from a more global per-
spective, little has been done regarding the implications of such
an outcome in the field of collective movements and these works
mostly focused on the extreme case of fission-fusion societies.

1. Fission-fusion vs. non-fission-fusion societies

In fission-fusion societies individuals modulate the size and
composition of their group through the temporary fission and
fusion of smaller and independent units (subgroups) according to
their needs and the distribution of resources (Kummer, 1971). This
kind of social system is often found in primates (Smuts et al., 1987)
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0376-6357/$ - see front matter © 2010 Elsevier B.V. All rights reserved.
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and is present, though quite rare, in some other mammalians (spot-
ted hyenas: Holekamp et al., 1997; Berchstein’s bats: Kerth and
Ko6nig, 1999; dolphins: Connor et al., 2000; elephants: Wittemyer
et al., 2005).

However, in species that do not exhibit obvious fission-fusion
mechanisms, differences in motivation between individuals still
exist and are likely to lead to conflicts of interests when individuals
have to make a decision about where to go and when to depart. Still,
the classical literature states that members of a group should stay
cohesive and it seldom considers a split of the group as an adapta-
tive outcome (Boinski and Garber, 2000; Conradt and Roper, 2003,
2005). This is true in some species and/or for specific decisions
where the group has no other choice than to stay cohesive (e.g., the
choice of a new nest for eusocial insects having only one queen: the
whole group eventually has to abide by the queen’s decision). How-
ever, in other species and/or contexts, a temporary split of the group
could be the best outcome. Indeed, even though individuals of a
group would experience a decrease in the aforementioned benefits
of group living if they split into two or more subgroups, the advan-
tages they would gain regarding the composition of their subgroup
(see below) and/or its destination and activity could overcome the
drawbacks of a split.

2. Advantages of a temporary split of the group

First of all, for a given species and assuming that the initial group
is close to an optimal size, if the group splits into two subgroups
of equivalent sizes the benefits of group living for each subgroup
will not be half of those for the initial configuration. Indeed, most
of the benefits of group living, such as predator avoidance, foraging
advantages, and social thermoregulation, are not linear functions of
party size but rather approximate logarithmic functions (see Kerth,
this issue). Thus, in the case of a split, the benefits shall remain at
a non-negligible level for both subgroups as long as the number of
individuals constituting them is not too small. Secondly, for a given
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Fig. 1. Representation of the collective movements of three species along the fission—-fusion dynamics continuum. (A) High fission-fusion dynamics (low cohesiveness). (B)
Intermediate fission-fusion dynamics. (C) Low fission-fusion dynamics (high cohesiveness). Squares represent the starting position of the group. Discs of different colors
represent different types of resources. Plain arrows stand for the first movement of the (sub)group. Dotted arrows stand for the second movement. In case A, the subgroups
evolve independently from each other during the course of a fission event. In case B, the subgroups evolve independently from each other but head toward the same global
area of their range by a higher scale global coordination (“traveling apart together”). In case C, the group stays cohesive and the individuals move together as a single unit.

individual and from a strict probabilistic point-of-view, the exis-
tence of additional subgroups increases the odds that some, if not
all, of the subgroups would engage in different activities and thus,
that one of these subgroups would engage in an activity better fit-
ting this specific individual’s motivation. If we now consider the
social environment, composition of subgroups could also be con-
strained by the preferred/avoided associations between individuals
and thus, individuals could associate and form subgroups regarding
their social preferences. Therefore, I argue that to a certain extent
and for species that do not rely on the presence of a specific individ-
ual at all times, temporary splitting into smaller subgroups can be
the best way to deal with socio-ecological constraints by the mean
of temporarily reducing conflicts of interests between individuals
and offering a wider array of alternatives. This can be true on the
scale of a day for fission-fusion species, such as in chimpanzees’
groups, but the split could occur on a shorter scale as well (both
temporally and spatially). For instance, I observed frequent tem-
porary splits within a group of Japanese macaques (Macaca fuscata
yakui). The resulting subgroups would head toward the same global
area of their home range but would often engage in different activ-
ities and display some differences in their travel path and precise
destination (Jacobs et al., in prep.) as shown in Fig. 1B. Moreover,
the reason why such splits of groups are not permanent in these
contexts is linked to the temporal dynamic of the phenomenon.
Indeed, motivation or social preferences of the individuals are likely
to evolve at different paces and into different new values for each
individual. Thus, assuming that the subgroups composition reflects
the optimal segregation regarding physiological needs, motivations
or social preferences for the individuals at a given time, it might not
be the case any longer at the next time step.

3. Collective movements on the group cohesiveness
continuum

Aureli et al. (2008) suggested that the duality of very cohe-
sive species and the ones displaying fission-fusion societies should
be abandoned, and they introduced the notion of “fission-fusion
dynamics.” Under this scheme, a clear distinction between these
two cases would not exist anymore and every social species would
express a certain degree of fission-fusion, degrees that would vary
within and across taxa. With such a continuum in the fission-fusion
dynamics of species, it is hard to believe that the outcomes of col-
lective movements could be merely limited to the two extremes
situations in which either the group stays fully cohesive or splits. If
the literature focused on the case of fission-fusion species, little has
been done yet concerning the cohesion scale of other species dur-
ing collective movements and its implication. Indeed, if we consider
an environment with high heterogeneity of food resources but at
a short spatial scale, a relatively low cohesion of the group would
very likely allow most of the individuals to feed on their preferred

food item despite the differences in these preferences between
individuals. In this scheme and as Petit and Bon suggested in their
review, a rather local communication would occur at the subgroup
scale and a rather global communication at the group level, even
though these two modalities of communication do not necessar-
ily imply different underlying mechanisms. The overall patterns
of collective movements of the whole group, especially regarding
inter-individual distances and choices of specific resources spots,
would then roughly be the sum of the collective movements of all
the subgroups (Fig. 1). Under this assumption, some species that
have high fission-fusion dynamics but were not considered to be
fission-fusion societies would have collective movements with a
relatively non-cohesive pattern (Fig. 1B). In such a case, each sub-
group evolves rather independently from the others and obeys the
same decision-making process as it would as a whole group but at
a smaller scale and with less freedom about the places they would
go (as the subgroups would remain in the same global area). At
an upper scale, an ongoing global coordination of all these sub-
groups would still exist, accounting for the main difference from
the pattern of a society with high fission-fusion dynamics where
the subgroups are most of the time fully independent from each
other, allowing a higher degree of freedom (as in Fig. 1A).

The difference with an extreme case of fission-fusion would
be that the subgroups would be almost totally independent from
the others in a fission-fusion group and would not necessarily
head toward the same location in their range (Fig. 1A). In the case
of a group with an intermediate degree of fission-fusion, several
decision-making processes would be at stake within each sub-
group, but the need to stay within communication range of the
rest of the group limits the possible outcomes (Fig. 1B).

4. Travelling apart together

The cohesion of the individuals within their group is of great
concern when it comes to collective movement, especially when
studying the mechanisms underlying the phenomenon. Boinski
(2000) gave an operational definition of a cohesive group as “an
aggregation of individuals that in most circumstances remain in
visual or vocal contact with most other group members and travel
together as a concerted unit.” My main concern with that defini-
tion is that a cohesive group would then always travel together (by
definition) and that any variation in inter-individual distances - as
long as they remain within vocalization range - would be consid-
ered as having no impact on group cohesion. However, assuming
a heterogeneous environment, the individuals could be travelling
toward the same destination but through different travelling paths
and still remain within vocalization range. In such a case the group
would have very little cohesion, if at all, and would definitely be on
a different scale of cohesiveness to that of individuals travelling, in
sight of each others, to the same precise location (see Fig nd C).
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This would then prevent the need for reaching a global consensus
decision at the group scale on several levels (travel path, activity,
identities of the individuals involved in the collective movements).

“Living Apart Together” is a term for human couples who, whilst
committed to each other, decide to have separate homes rather
than one shared residence. I argue that in a similar fashion, we
should consider that some animal groups could be “traveling apart
together”; that is, even though committed to each other, the indi-
viduals of such a group might temporarily split into subgroups
evolving relatively independently from each other and not neces-
sarily in the same extreme pattern than those of high fission-fusion
dynamics species.
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2.2.3. Protocole général de suivi par individu

J’observais le groupe en moyenne huit heures par jour pendant lesquelles je suivais
plusieurs individus adultes choisis de fagcon semi-aléatoire pour une durée d’une heure chacun
(focal animal sampling, Altmann, 1974). Devant la grande dispersion du groupe, cette méthode
me permettait d’harmoniser les probabilités d’assister a I’initiation d’un déplacement par [’un ou
I’autre des individus. Les identités des individus focaux étaient tirés au sort préalablement mais
en wveillant a ce que trois suivis successifs ne se fassent pas sur la méme classe
sociodémographique (male central, femelle et male périphérique). Durant ces suivis, le
comportement de chaque individu était relevé ainsi que I’identité des autres individus impliqués

et les aliments consommeés le cas échéant.

2.2.4.  Protocole général d’observation des déplacements

En paralléle du suivi individuel, je relevais tout déplacement d’individus que je pouvais
observer sur une distance supérieure a 5 m. Quand cela se produisait, je relevais alors 1’identité et
I’heure du départ de tout individu suivant ce premier individu parti dans une direction formant un
angle inférieur a 90° avec la sienne. Si le premier individu parti parcourait une distance
supérieure a 50 m en moins de 200 s, le suivi de I’individu focal cessait et I’événement était alors
qualifi¢ de tentative de départ, le premier individu parti étant alors qualifié d’initiateur. Ces
critéres ont été choisis aprés 1’étude préliminaire réalisée en Ao(t 2008. La tentative était
considéréee comme échouée si aucun des individus adultes présents ne suivait ’initiateur (non
valable si aucun autre adulte n’était présent au moment de I’initiation) et j’ai écarté les cas ou un
seul autre adulte suivait I’initiateur afin d’exclure les déplacements a motivation sexuelle. Les
déplacements initiés a la suite d’une agression ont également été écartés. Par conséquent, une
tentative était retenue si au moins 2 individus adultes suivaient I’initiateur sur une distance

supérieure ou égale a 5 m et en dehors de tout contexte agonistique.



Des scans de proximité des individus étaient effectués toutes les 15 min en dehors des
déplacements collectifs. Lors de ces scans, le nombre d’individus visibles, leur identité, leurs

positions relatives ainsi que 1’activité pratiquée par le plus grand nombre étaient relevés.

Ainsi pour chaque déplacement étaient considérés :

la date, I’heure et la durée du déplacement

- la zone de départ, d’arrivée et la distance du déplacement

- le nombre et I’identité des individus présents avant le départ

- D’identité des individus participant au déplacement et leur ordre d’adhésion
- les latences d’adhésion correspondantes

- TDactivité de départ et d’arrivée du groupe

2.2.5. Protocole général de collecte des données sur les relations sociales

Deux types de données ont été utilisés pour la construction des réseaux sociaux du groupe.
Tout d’abord les durées de toilettage prodigué et recu par 1’individu focal (ainsi que 1’identité de
I’individu recevant ou prodiguant ce toilettage) étaient relevées pendant I’échantillonnage par
individu. Dans un second temps, les contacts interindividuels servant a la construction des indices
d’associations étaient relevés durant les scans de proximité effectués toutes les 15 min. La regle
du ‘gambit of the group’ (Franks et al., 2010) a été utilisée et par conséquent : si A était en
contact avec B qui etait lui-méme en contact avec C, alors A et C étaient considérés associes

qu’ils soient en contact ou non.

Toutes les données utilisées pour établir le réseau social du groupe ont été recueillies en

dehors des épisodes de déplacements collectifs.

61



62

3. Modélisation informatique

3.1. Modélisation des réseaux sociaux

3.1.1. Préambule @ !’article 2

L’¢tude des systemes complexes est un domaine qui requiert souvent de faire appel a des
techniques de modélisation informatique afin d’en comprendre les mécanismes et d’évaluer
efficacement I’impact des facteurs impliqués. Un modele, par définition, se doit d’étre une
représentation simplifiée d’un systéme n’en reproduisant que les paramétres d’intéréts qui seront
pris en compte dans les calculs. Toutefois, certains modeles péchent par excés de simplification
et omettent certains parametres qui pourraient pourtant avoir un effet significatif sur le
mécanisme étudié. Dans cet article j’aborde la facon dont I’implémentation dans des modeles
informatiques des relations sociales de fagon quantitative grace aux analyses de réseaux sociaux
(voir la section 4.1) peut s’avérer un outil précieux dans 1’é¢tude des phénomenes collectifs et des

sociétés de primates.

3.1.2.  Article 2 : Social Network Modeling: A Powerful Tool for the Study of Group Scale
Phenomena in Primates
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Social Network Analysis is now a valuable tool to study social complexity in many animal species,
including primates. However, this framework has rarely been used to implement quantitative data on
the social structure of a group within computer models. Such approaches allow the investigation of how
social organization constrains other traits and also how these traits can impact the social organization
in return. In this commentary, we discuss the powerful potential of social network modeling as a way to
study group scale phenomena in primates. We describe the advantages of using such a method and we
focus on the specificity of this approach in primates, given the particularities of their social networks
compared with those of other taxa. We also give practical considerations and a list of examples as for the
choice of parameters that can be used to implement the social layer within the models. Am. J. Primatol.

73:1-7, 2011. © 2011 Wiley-Liss, Inc.
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INTRODUCTION

Over the last 10 years, Social Network Analysis
(SNA) has proven to be a valuable tool in the study of
the complexity of social relationships in a wide array
of species [Galapagos sealion, Zalophus wollebaeki:
Wolf et al., 2007; bottlenose dolphin, Tursiops
truncatus: Lusseau, 2003; Guppy, Poecilia reticulata:
Croft et al., 2004]. Preferred and avoided relation-
ships can have an important impact on the life of
social animals. This is particularly true when it comes
to primates, as most of them have developed very
strong social skills that greatly impact—directly or
indirectly—most of their behaviors [Kasper & Voelkl,
2009]. Indeed, the daily lives of many primate species
often involve complex polyadic interactions that are
difficult to account for. Numerous studies have used
a traditional approach to try—most of the time
unsuccessfully—to explain the potentially important
role of indirect actors, focusing their research purely
on these dyadic interactions between emitters and
recipients. The SNA framework offers the opportu-
nity to view and explore the relationships bonding
members of a group. This can either be carried out in
detail or dealt with more globally as a network of the
whole group, using simple sampling of spatial
proximities or behavioral interactions between group
members [Sueur et al., 2011]. Moreover, one of the
key features of the SNA is to focus primarily on
interactions between individuals, rather than on the
individuals themselves [Sueur et al., 2011].

© 2011 Wiley-Liss, Inc.

The use of modeling approaches for their
predictive and explanatory potential boomed over
the past decade along with progress in computing
power. These models are very useful when it comes to
explaining complex interactions of factors, collective
phenomena, and/or their emergent properties
[Camazine et al., 2001]. Among the wide variety of
models, Multi Agents Systems are very useful for the
creation of ‘“‘virtual groups or populations” and to
assess the properties emerging from them. In such
models, a certain amount of virtual individuals—
called agents—can be generated along with their
specific attributes (such as age, sex, hierarchical rank,
etc.) and a set of local rules can be defined which the
agents will follow according to their attributes. For
instance, one can design a model in which agents are
either wolves or sheep. Both categories of agents
evolve in the space and wolf-agents will prey on
sheep-agents when they encounter them. Through a
very simple model, it is easy to investigate the
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dynamic of the two populations given their initial
state (number of sheep and wolves for instance) and
other parameters of the model (such as reproduction
rate or locomotion speed of the populations con-
cerned). Another example would be a model in which
agents have an attribute defining whether or not they
are infected with a specific disease. In this model, all
agents would be moving around randomly and
infected agents would transmit the disease to healthy
agents that are close enough to them. Here, one can
see how the transmission of this specific disease can
be dependent on both the initial number of infected
agents and the rate at which agents encounter each
other. Other parameters could also be taken into
account, for example, by implementing a level of
contagiousness. In such a case, only a certain
amount—according to the contagiousness—of the
encounters between healthy and infected agents
would lead to an infection of the healthy agents.

However, even when many different parameters
are taken into account, these models remain a
simplification of reality. Indeed, the model described
above would not really describe the evolution of a real
disease at a local scale, simply because it assumes
that individuals would run randomly into each other,
which is not at all the case in real life situation. In
social species, such as human and most nonhuman
primates, individuals in fact develop preferred rela-
tionships and avoided relationships with other
individuals during their lifetime. Therefore, even
within a social group, one individual is more likely to
interact with his affiliates than with other indivi-
duals. In the example of a transmissible disease in a
human population, it would be more likely for an
individual to catch a viral disease, such as influenza,
from his/her infected friend than from an infected
but nonrelated individual. More often than not, social
preferences constrain spatial proximities and the
aforementioned model should, therefore, take into
account the fact that interactions in a social species
do not occur randomly, and thus that an individual is
more likely to interact with its friends than with a
stranger. Moreover, this is true not only in primates
but also in nonprimate species, where some cases
have already been reported [Corner et al., 2003].

The advantages of using the SNA framework
over a more traditional dyadic approach will not be
discussed in this contribution, as this particular
subject is explored in detail elsewhere [Sueur et al.,
2011]. We will, however, discuss how this framework
can be used as a powerful tool to implement inter-
individual relationships within computer models.
This type of combination allows the investigation
of (1) how social organization may constrain many
other traits and (2) how these traits can impact the
social organization in return. We will especially focus
on the specificity of this approach in primates, given
the particularities of their social networks compared
with those of other taxa.

Am. J. Primatol.

ADVANTAGES OF SOCIAL NETWORK
MODELING

The SNA framework offers a new and powerful
perspective to the study of phenomena that are often
overlooked using a more traditional approach [Sueur
et al., 2011]. If the quantitative parameters that the
SNA framework brings into the study of animal
sociality are extremely useful for both descriptive and
analytic purposes, they also open the way to a better
implementation of sociality in computer models.
Indeed, this quantitative data can easily be imple-
mented within computer models, and this social
network layer can, therefore, be used to understand
its impact on other parameters or even consider the
social network as the studied parameter. Such
modeling approaches are almost compulsory when it
comes to situations involving a lot of interconnected
calculations and more generally when chain reactions
are involved, especially in stochastic models [Jacobs
et al., 2011; Sueur et al., 2009]. Moreover, the mere
use of a descriptive approach is often too limited to
obtain a good insight into the global effects of a
mechanism when it involves iterative variables (i.e.
evaluating the effects of A on B, when the value of A
is also constrained by B).

Social Networks as Functional Parameters
of the Model

As previously stated, the social layer can be a
parameter of the model without being the studied
factor itself. Sueur et al. [2009] used several
stochastic models to study the order and joining
latencies of individuals during collective movements
of Tonkean macaques (Macaca tonkeana). They
found that only one model would fit all the patterns
of collective movements observed in the data col-
lected for their study group. This model was a
mimetic model with a social layer underlay (implying
thus a selective mimetism). In this stochastic model,
the departure probability for an individual i was
defined as

k
Vi =24y ) [Sip]
=0

where A is the intrinsic departure probability,
different for each individual and calculated from
the collected data [see Sueur et al., 2009, for further
details of this calculation]; y is the mimetic coeffi-
cient (it modulates the strength of the social
constraints), and S;; is the association index
between individuals ¢ and j (j being one of the %
individuals already departed).

Therefore, in this model the higher the number
of individuals that had already departed, the higher
the probability was that other individuals would join
the collective movement. However, an individual’s
decision to join the collective movement or not was



more strongly influenced by the decision that its
preferred social partners took.

Social Networks Measures as Investigated
Parameters of the Model

Another possibility when creating a virtual group
of individuals and using a modeling approach is to
investigate the output of the model on the social
network of the group. In the case of the disease
transmission model that we discussed earlier, we
stated that the social network would be an important
parameter in such a model because the transmissions
do not occur randomly among individuals. Actually, the
social network can also be a studied parameter through
a sort of “feedback’ effect. Not only did Corner et al.
[2003] find that the social networks of brushtail
possums (Trichosurus vulpecula) had an effect on
tuberculosis transmission, but they also found that the
disease would have an impact on the social network in
return: they found that the possums that became
infected had greater closeness and flow-betweenness
scores than those remaining free of infection.

In primates, where social ties are especially
important and where these relationships almost
always result in close spatial proximity, the outbreak
of a contagious and potentially fatal disease can have
disastrous consequences on the demography and
social structure of a group. In this respect, modeling
approaches offer a unique opportunity to assess the
consequences of disease propagation for the social
structure of a group.

PRACTICAL CONSIDERATIONS WHEN
MODELING SOCIAL NETWORKS

With modern programming languages, it is
relatively easy to create virtual individuals and give
them an age, sex, hierarchical rank, or indeed any
variable that the model will take into account.
However, we do not yet have a virtual group and the
reason for this is simple: our virtual individuals are
alone and have no connection with each other.
Moreover, in computer modeling, dealing with social
relationships can be much more complicated than
dealing with individual parameters, such as age and
sex, for example. In this respect, there are several
ways to model social networks that fall into at least
two broad categories: (1) Modeling an existing group of
individuals and trying to make a virtual group whose
characteristics are as close as possible to those of the
real group. (2) Creating theoretical groups whose
characteristics and sociodemography are only con-
strained by the range within which the experimenter
wants to assess the model. The first category is mainly
used in explanatory modeling approaches, when trying
to identify a mechanism and fit the outputs of the
model with a data set. The second category of models
is used more frequently in theoretical modeling, and
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usually does not aim to fit collected data but rather to
perform relatively complex and interdependent calcu-
lations. In the latter case, the model is then based on
several assumptions and the experimenter aims to
observe the patterns that will emerge from it given its
initial state and the assumptions made [see for
instance, Conradt & Roper, 2007].

The conceptual difference between these two
categories of models is important when considering
the implementation of a social layer. With models of
the first category, the experimenter will have to
collect data and evaluate with precision the social
networks of real groups that he wants to ‘‘virtualize,”
whereas proper networks will have to be built for
theoretical groups with models of the second category.

How to Implement the Social Layer

If collecting data on age and sex of individuals is
relatively easy most of the time (at least in captive or
semi-free ranging conditions), the qualitative and
quantitative evaluating or building of the relation-
ships existing between all the different members of a
group can be much longer and more complicated. The
SNA framework offers different tools that can be
used to efficiently implement the social layer in a
model, but it can be tricky to find the right choice of
parameters. Some of them are easy to handle from a
computer coding point-of-view and others will offer a
good view and/or better resolution of the network.
Globally, the experimenter faces a dichotomic choice
if he wants to work on an individual scale. On the one
hand, he can choose a parameter that will focus on
the association existing between a pair of individuals,
or on the other hand, he can choose an individual-
based parameter that will represent the position of
this individual within the network. Given the type of
model one is trying to build and the resolution at
which the social layer should be represented, working
with individual attributes (e.g. eigenvector centrality)
can be much more convenient than implementing
interindividual relational attributes (e.g. one of the
association indexes). However, this latest type of
attribute offers a more precise representation of a
network than individual-based attributes, which
basically just give an indication about the position
of the individuals within the network, but not about
their ties with each other. For instance, the model we
described earlier for joining probabilities in the
collective movements of macaques used interindivi-
dual association indexes. Another possibility of
implementing the social layer would have been to
use a centrality coefficient, changing the model to:

k
Vi =1+7 ) [C)]
=

where C; is the centrality coefficient for individual ;.
Thus, in that particular model, the joining probabilities
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are driven by selective mimetism underlain by the
centrality of already departed individuals. The postu-
late is quite different from the previous model, as
the departure of an individual would impact all the
remaining individuals in exactly the same way (i.e. the
order of individuals when joining the movement would
only eventually vary through the intrinsic departure
probabilities, and only the joining latencies would be
affected by the centrality of departed individuals). In
the published model, the authors chose to use the
association indexes, because this parameter has the best
resolution in terms of individual preferences and is well
suited when working on sequences and chain reactions,
such as the order of joining in a group movement. It is
essential to make the right choice of parameters for the
implementation of the social layer in a model for the
model’s significance may strongly vary from the use of
one social parameter to another.

From a more practical point-of-view, computer
coding is generally much easier when using individual-
based attributes as they can be set as an attribute of
each individual, whereas coefficients characterizing an
association between two individuals need to be
associated with at least these two individuals and
sometimes even oriented between these two indivi-
duals (i.e. the relation from i toj is not the same as the
relation from j to i). Moreover, in a group of n
individuals, an asymmetric association-based para-
meter (such as a rate of interaction) would lead to
[n*(n-1)] values to implement (i.e. [n-1] values per
agent, and each of these values has to be specifically
directed toward another agent), whereas an indivi-
dual-based attribute would require the handling of
only n values (one for each agent). To summarize
these points: the higher the number of individuals in a
group, the higher the gain from choosing individual-
based parameters over relational ones.

So far, we have focused on the parameters on the
individual scale. However, the experimenter might
prefer to use parameters from a more global
perspective by working at a community, group,
population, or even species level. Parameters, such
as the diameter of the group or its modularity, are
very easy to implement and are especially useful to
gain feedback on the global structure of a group as an
output of the model run.

Choosing the Parameters

Table I lists some social indexes that can be
potentially used in models as well as example of
application.

MODELING SOCIAL NETWORKS
IN PRIMATES

It is important to be aware of the possible pitfalls
when modeling social networks in primates. Indeed,
most studies using the SNA framework, whatever
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the type of animal, involve large groups with a very
high variability in the way individuals are connected
to each other [Whitehead, 2009]. However, most
groups of primates are often composed of a relatively
low number of individuals, which are almost all
connected one to another. This means that even if
the values of these relationships are different, cases
in which two individuals wouldn’t be connected at all
remain limited in number. Although relatively small-
sized groups mean a greater ease of computer coding,
working with such groups also mean that weighted
networks should be used [Sueur et al., 2011], whilst
unweighted networks should be avoided, as the
variation in the relationship intensity is no longer
taken into account as long as two individuals have a
non-null relationship. In the same way, certain social
metrics, although used efficiently as parameters in
large groups where a lot of interindividual associa-
tions are null, prove to be inadequate for use on a
small or medium-sized group. The reason for this is
simple: In small or medium-sized groups, very few
associations are null and these parameters become,
therefore, irrelevant in the study. For instance, the
geodesic path length (i.e. the shortest path to connect
two specific individuals one to another) often proves
to be the wrong parameter for use in most primates
groups, where two individuals can almost always be
connected through only one or two other individuals.
It is also of primordial importance to make the
right choice of data when building the network.
Given the highly complex social repertoire of most of
the primates, available data ranges from spatial
proximity (interindividual distances) to occurrences
of grooming or aggression. This important choice has
to be made wisely in order to answer the issue in
question. Progress is currently underway in this field
to allow the pooling of several of these levels into a
single multilayered network. This will be a great
improvement, considering that networks built upon
a single type of behavior are not always relevant and
do not always suffice to explain the entire social
structure of any given group of individuals.

DISCUSSION AND PERSPECTIVES

Among other very interesting features, the SNA
framework offers a new perspective for dealing with
complex polyadic interactions and the quantitative
evaluation of relationships that were accounted for
from a qualitative point of view until recently. The
usefulness of this system goes much further. For
instance, Corner et al. [2003] could demonstrate with
the SNA not only that the social networks of groups of
brushtail possums affect the transmission of tubercu-
losis, but also that the infection by this mycobacteria
had a return effect on the social network features.
However, despite broad application possibilities [Wey
et al., 2008], SNA use is still underrepresented in
species, such as primates, which have commonly
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accepted high social skills [Kasper & Voelkl, 2009].
Moreover, SNA should not be perceived as a set of
tools designed solely for the investigation of compli-
cated social behaviors. Its field of application can be
much broader, including disease transmission or even
transmission of innovative behaviors where weak
social ties can be a limiting factor and strong social
ties can facilitate transmission [see Krause et al.,
2007; Wey et al., 2008, as well as Sueur et al., 2011].
Moreover, when working on the social propagation of
a new behavior, one would expect the network to
show high gregariousness and a small diameter, as it
would be more suitable for the efficient transfer of
this behavior. However, these characteristics would
also allow a disease to be transmitted more efficiently.
Therefore, one needs to keep in mind that network
characteristics which at first appear to be beneficial
for a given behavior might turn out to be drawbacks
when considering another behavior, and that the
actual social structure of a real group is somehow a
mean and a trade-off between all these different
configurations.

The benefits that one can gain from using SNA
become even more obvious when it comes to
computer modeling. Indeed, simplification is often
considered to be one of the main features of a model,
yet if we implement an extra layer within it, it
becomes relatively more complicated, and thus can
sometimes provide a great improvement in the
patterns produced by the models. For instance, the
aforementioned model describing the initiation of
group movements in Tonkean macaques was tested
among other models. A model using a simple mimetic
mechanism depending solely on the number of
individuals having already departed, whatever their
identities, was not able to fit the data [Sueur et al.,
2009]. Other models were tested and included a
model relying on kinship associations, for which the
authors also used the SNA framework. So, this
framework can be used in many contexts other than
social relationships, as long as the associations
between individuals are chosen with care.

Social relationships between individuals have
often been thought to be potentially involved in a lot
of mechanisms, even when they are not social
mechanisms per se. One such case is the transmis-
sion of innovating behaviors, as observed several
times in Japanese macaques (Macaca fuscata) on
the islet of Koshima [Fragaszy & Perry, 2003;
Kawamura, 1959]. Previous studies suggested that,
in the case of the sweet potato, washing behavior and
the fish-eating behavior, mechanisms of social learning
through vertical and horizontal transmissions could
explain both the propagation pattern observed and the
fact that it did not spread to the whole group [see
Fragaszy & Perry, 2003; Lefebvre, 1995]. Lefebvre,
1995, used curve fitting of data to a positively
accelerating function to conclude that social learning
was involved in the sweet potato washing behavior.
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However, it has since been shown that asocial
learning could produce the same kind of propagation
functions, raising the question of how we can
efficiently distinguish between social and asocial
learning [Galef, 2004]. To our knowledge, social
relationships themselves were never directly assessed
in the models developed for the sweet potato
washing behavior, probably because no data on the
social relationships bonding the members of the
Koshima group at that time were available. Even
though it is widely accepted that social relationships
bonding the individuals of a group have a great
impact on their daily lives (especially in primates)
and that they constitute potential pathways for
information, disease, or behavioral transmissions,
a quick overview of the available literature shows
that very little has been done as yet to efficiently
implement these hypotheses in computer models
of transmission mechanisms. However, it remains
certain that modeling approaches used with a social
layer, whether they are theoretical or explanatory,
would be a very interesting and promising tool for
the investigation of such mechanisms and patterns of
propagation of innovative behaviors. On a more
general scale, these approaches can be considered
an ideal tool for studying the dynamic of many
group-scale phenomena.
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3.2. Les systémes multi-agents

Tout modele reposant sur un systéme multi-agents peut étre caractérisé par une structure

de base correspondant a la formule suivante (Amblard, 2003) :
M={A G,E S T}
M étant le modéle construit sur la base

- d’une population A d’individus ou agents. Les individus peuvent &tre homogenes ou
caractérisés chacun par un ensemble de variables et paramétres propres. Ces individus
peuvent avoir des représentations, des intentions et des motivations (selon I’architecture
BDI, Belief, Desire, Intention ; Cohen et Levesque, 1988 ; Rao et Georgeff, 1991)

- d’un graphe d’interactions ou réseau social G, ensemble des relations sociales, qui

contraint les interactions entre les entités du modeéle
- d’un environnement et espace E dans lequel les entités peuvent étre situées

- d’un ensemble de facteurs exogeénes S, objets de I’environnement pouvant influencer le

comportement des agents (les agents peuvent ou ne peuvent pas agir sur ces facteurs)

- d’une représentation et d’une gestion du temps T associée au modele

3.3. Principes généraux

Les objectifs principaux des modéles développés dans cette thése étaient d’expliquer les
latences de départ, le nombre et I’ordre d’adhésion des suiveurs observés lors des déplacements
collectifs du groupe de Iémur brun. L’¢tude des déplacements collectifs de ce groupe en
conditions de semi-liberté offraient en effet un environnement contrdlé qui se prétait
particulierement bien a une approche modélisatrice. La trop grande variabilité dans les
conditions initiales des déplacements du groupe de macaque japonais ne m’ont pas permis

d’utiliser cette méme approche avec ce groupe.



Les modeles ont été développés sous Netlogo 3.1.4, un environnement de programmation
pour la modélisation et la simulation en systeme multi-agents (Wilensky, 1999 ; Bryson et al.,
2007 ; Jovani & Grimm, 2008). Dans ces modeles, chaque individu du groupe de Iémurs bruns
est représenté par un agent caractérisé par plusieurs parametres visant a en faire un « double
virtuel » représentant au mieux 1’individu original pour les caractéristiques d’intérét. Ainsi
chaque agent possede des variables représentant son age, son sexe et son rang hiérarchique ainsi
que les relations le liant aux autres agents, la nature de ces relations dépendant du modéle
considéré. Ainsi, dans le mod¢le basé sur 1’apparentement, les relations implémentées évoluent
entre 0 et 1 en fonction de leur similarité génétique (calculée d’apres le pédigrée du groupe).
Alors que dans le modele prenant en compte 1’affiliation, les valeurs implémentées correspondent
aux indices d’associations observés pour chaque dyade dans le groupe d’étude. Cet indice est une
variable continue allant de 0 (les individus n’ont jamais ét¢ vus en contact ensemble) a 1 (les

individus ont toujours été vus en contact ensemble).

Les agents possedent également une variable binomiale renseignant sur leur statut quant
au déplacement en cours. Cette variable prend la valeur 1 (Vrai) si I’individu considéré a déja
rejoint le déplacement en cours et la valeur 0 (Faux) si I’individu n’a pas encore rejoint le

déplacement en cours.

Une fois le modele lancé, chaque cycle (ou pas de temps) correspond a un intervalle d’une
seconde. Le moment ou chaque individu va partir dépend en partie de sa probabilité intrinseque
de départ qui est implémentée dans le modele, mais également de 1’identité des individus déja
partis (en fonction du modele). Au cours de chaque cycle, un nombre compris entre 0 et 1 est
généré aléatoirement pour chaque agent qui n’est pas encore parti. Si ce nombre est plus grand
que la probabilité de départ calculée pour cet agent, celui-ci va alors rejoindre le déplacement. Si
ce nombre aléatoire est inférieur a la probabilité de départ de I’agent, alors celui-Ci ne part pas
encore. Le nombre de cycles (secondes) nécessaire au départ d’un agent est enregistré et constitue
sa latence de départ. Chaque hypothése et donc chaque modéle (indépendance des individus,
mimétisme anonyme, mimétisme selon [D’affiliation, mimétisme selon 1’apparentement et

leadership) a été testée a I’issue de 1000 itérations.
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3.4. Régles concernant I’agent initiateur

A DP’exception du modele d’indépendance des individus, 1’agent initiateur est le seul dont
la probabilité de départ ne va pas étre influencée par les individus déja partis. La probabilité de
départ de I’initiateur ne va en effet dépendre que de sa probabilité de départ intrinséque A (Sueur
et al., 2009). Cette constance implique qu’au temps t la fraction des déplacements collectifs pour
lesquels aucun individu n’est parti en premier (Po) décroit de facon exponentielle. Ainsi quand
aucun initiateur n’est encore parti a t = 0, Py = 1. Py décroit ensuite en fonction du temps et de la

probabilité de départ de I’initiateur (Poy).
Py(t) = e ot

avec

Wo1 = Z’li

Les latences moyennes de chaque individu i (AT;) vont étre égales bien que leurs

probabilités individuelles respectives puissent étre différentes :

1

AT; = —
B

Ainsi un individu avec une faible probabilité d’étre le premier a partir va avoir une latence de
départ plus faible quand il est ce premier individu a partir qu’un individu ayant une forte
probabilit¢ d’étre le premier individu a partir. Les latences de départ moyennes de chaque

individu ne sont donc pas différentes.

La fraction des déplacements collectifs pour lesquels un individu i est le premier a partir

est obtenue par :

M; Ai

Mr — Wy

ou M; représente le nombre de déplacements collectifs initiés par I’individu i et My représente le

nombre total de déplacements collectifs.



Dans le cas ou I’on attribue aux agents des probabilités intrinséques de départ identiques (4; = ...
= In = A), la probabilité individuelle d’étre le premier individu a partir est alors de 1/N. Sachant
que ¥ = N4, la latence devient alors :

ATOI = —

3.5. Reégles concernant les agents suiveurs

La probabilité de départ des agents suiveurs va quant a elle dépendre des individus déja
partis (a I’exception du modele d’indépendance des individus) et elle va varier différemment en

fonction de I’hypothése testée.

3.5.1. Modeéle d’indépendance des individus

Sous cette hypothese, les individus sont considérés indépendants les uns des autres et ne
s’influencent donc pas mutuellement. Par conséquent la probabilité de départ de chaque individu

i demeure a chaque instant égale a sa probabilité intrinseque 4;.

Le nombre d’agents n’étant pas encore parti étant représenté par n et considérant le depart de
I’individujonadoncn = N — (j—1).

AT;_,j représente la latence inter-rang entre le suiveur j-1 et le suiveur j et il est égal a I’inverse

de la somme des probabilités de départ des individus n’ayant pas encore bougé :

1

Y P —
77 =1 i

Ainsi, en considérant des probabilités de départ intrinseques identiques entre les individus
(Ai =...= An = A) onobtient :

AT, = !
7L T
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3.5.2. Modele du mimétisme anonyme

Dans ce modéle comme dans les modeles de mimétisme suivants, 1’hypothése testée est
celle d’une influence des individus déja partis sur la probabilité de départ des individus restants.
Cet effet mimétique va se traduire par 1’apparition d’un coefficient de mimétisme C dans le calcul
de la probabilit¢ de départ des agents. L’utilisation de ce coefficient de mimétisme implique que
la distribution des latences de départ des initiateurs et celle des suiveurs restent des

exponentielles.

Dans le cas du mimétisme anonyme, la probabilit¢ de départ d’un individu va étre
influencée par tous les individus déja partis quelles que soient leur identité et les relations les
liant a I’individu dont on consideére la probabilité de départ. Sous cette hypothese, I’équation de la
probabilité de départ des n 1émurs non encore partis de devenir le j*™ individu & participer au

déplacement est alors :
¥Yi=@A+C{l—-—1D%n

ou C represente le coefficient de mimétisme et o exprime la synergie entre les individus. Dans les
modeles mimétiques utilisés pour cette étude, je me limiterai au cas ou I’'impact du mimétisme

évolue linéairement avec le nombre d’individus déja partis (a = 1).

Onadonc:

1
A+CG-D))W -3 -1)

AT}'_l'j =

et par conséquent :

=A-0m+1)+@2C+Cn— 1)j—Cj?

AT}'_IJ
Cette ¢quation indique donc que I’inverse de la latence de départ (soit la probabilité de départ) est
une fonction parabolique de j. Ainsi, avec des valeurs observées pour notre groupe d’étude
donnant2A =9 x 107> s~ et n = N = 11 on peut alors déterminer un ordre de grandeur pour le

coefficient de mimétisme allant de 0,001 a 0,004. Différents coefficients de mimétisme ont donc



été testés dans cette plage (C = 0,001 ; 0,002 ; 0,003 et 0,004) et des analyses sur la distribution
des latences de départ observées au sein du groupe ont permis de montrer que le coefficient de
mimétisme expliquant le mieux ces distributions était C = 0,004 (Voir I’article 4 pour plus de

détails sur ces calculs).

3.5.3.  Modele du mimétisme sous-tendu par la parenté

Dans ce modele, il y a toujours un effet mimétique et donc une influence des individus
déja partis sur la probabilité de départ des individus restants, mais cette influence dépend
également du lien de parenté liant les individus partis a I’individu dont on considére la probabilité
de départ (coefficient de similarité génétique). Par conséquent la probabilité de devenir le j*™
participant varie en fonction de 1’identité de I’individu i et des relations qui le lient aux individus

déja partis :

j-1
l-IJl- = A + C Z P(k,i)
k=1

ou Py représente le lien de parenté existant entre chaque individu k qui est deja parti et

I’individu i.

Ainsi, plus un agent est apparenté aux agents déja partis et plus sa probabilité de départ est élevée.

3.5.4.  Modele du mimétisme sous-tendu par [’affiliation

Dans ce modeéle, le calcul de la probabilité de départ des individus est identique a celui du
mimétisme sous-tendu par la parenté a la différence que la relation considérée entre les individus
n’est plus celle de I’apparentement mais la relation affiliative qui les lie. La probabilité de

devenir le j*™ participant varie donc a nouveau en fonction de I’individu i.
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L’équation de probabilité de devenir le j*™ participant pour un individu i est donc :

j-1
l'pi == A + Cz A(k,i)
k=1

ou A, represente le lien affiliatif existant entre chaque individu k qui est déja parti et I’individu i.

Ainsi, plus un agent est affilié aux agents déja partis et plus sa probabilité de départ est élevée.

3.5.5. Modele du leadership

Avec ce modele, j’ai voulu tester I’hypothése selon laquelle le suivi des individus lors

d’un déplacement collectif ne dépendrait que de I’identité de I’initiateur de ce déplacement.

Dans le modéle de mimétisme anonyme, tous les individus partis étaient pris en considération et

la probabilité de devenir le j*™ participant était donc donnée par :
Y =@+ CG-1)%n

Dans ce mode¢le du leadership, seul I’initiateur est pris en considération dans la probabilité de

départ des individus restants. On obtient par conséquent :
W= @A+ C31 X1+ j0n X 0)9)n
soit, avec a = 1 dans cette étude :

¥y = @A+ CGn



4. Analyse des données

4.1. Analyses des réseaux sociaux

Les relations préférentielles que certains individus entretiennent au sein d’un groupe,
qu’elles soient motivées par la dominance, I’apparentement ou 1’affiliation influent fortement les
comportements des individus et la structure du groupe comme je 1’ai évoqué précedemment. De
nombreuses études se sont cantonnées a étudier ces relations dans une dimension dyadique sans
chercher a en avoir une vue d’ensemble a I’échelle du groupe. Il existe pourtant un cadre de
travail particuliérement adapté a 1’étude de 1’ensemble de ces relations a 1’échelle du groupe : les

SNA (pour Social Network Analyses).

Issues de la théorie des graphes et utilisées tout d’abord dans le domaine des sciences
humaines, avant d’étre reprises par la physique et en chimie afin d’étudier les associations de
particules, les SNA ont mis un certain temps avant d’étre utilisées en biologie et dans 1’étude des
societés animales. Depuis lors, elles ont pu montrer leur potentiel avec de nombreuses études
tirant parti de leurs avantages par rapport a une approche dyadique classique, notamment au cours
de la derniére décennie (Whitehead, 1997, 1999 ; Croft et al., 2004, 2005 ; Lusseau et al., 2006 ;
Krause et al., 2007 ; Wey et al., 2008 ; James et al., 2009). Leurs atouts majeurs sont 1’utilisation
d’une approche intégrative des relations a I’échelle du groupe, sans isoler chaque paire
d’individus, et surtout I’apport d’une dimension quantitative a des relations qui n’étaient trop
souvent abordées que qualitativement. Les SNA constituent donc un outil de choix pour I’étude
d’espéces particulierement sociales, comme les primates, chez lesquelles les relations ne se
limitent pas a un état de tout-ou-rien (Kappeler & Van Schaik, 2002 ; Mitani & Amsler, 2003 ;
Flack et al., 2006 ; Kasper & Voelkl, 2009 ; Sueur et al., 2011).

L’estimation des relations interindividuelles au sein du groupe peut se faire sur la base
d’indices d’associations (calculés a partir de données de proximité spatiales, une distance D étant
établie en-deca de laquelle deux individus sont considérés comme associés.) ou de données
comportementales (toilettage, agression, etc.). Les donnees comportementales sont souvent
considérées comme plus précises que celles relevant d’associations spatiales mais elles

nécessitent cependant un trés grand nombre d’événements observés pour que le réseau social
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construit représente fidélement la structure réelle du groupe. De plus, les associations spatiales
constituent une tres bonne alternative chez les espéces pour lesquelles des facteurs comme 1’age,
le sexe ou encore le rang hiérarchique vont conditionner la structure spatiale des groupes. Ainsi
chez de nombreuses especes de primates, les associations spatiales entre individus ne se font pas
aléatoirement mais de maniere spécifique et refletent la qualité des relations interindividuelles
(Hemelrijk, 1990 ; 2002a,b,c).

Durant cette these j’ai choisi d’utiliser principalement les indices d’association. En effet,
les données de proximités spatiales ne dépendant pas de 1’occurrence active d’un comportement
comme pour le toilettage, le grand nombre de données récoltées permet d’obtenir des réseaux
plus robustes que par les données de toilettage. En effet, ces derniéres sont particulierement
sensibles aux fluctuations d’échantillonnage pour les dyades les moins fréquemment formées,
aboutissant a des matrices pour lesquelles certaines valeurs nulles peuvent alors étre purement
artéfactuelles. Chez les primates le contact étant la ‘distance’ la plus appropriée pour discriminer
efficacement les relations individuelles (i.e. tous les individus affiliés passent un minimum de
temps en contact l1a ou des individus non affiliés peuvent ne jamais étre observés en contact), j’ai

choisi d’utiliser des indices d’associations basés sur ces contacts corporels.

A partir de scans de contact (i.e. relevés des identités des individus en contact corporels)
effectués toutes les 15 minutes en dehors des épisodes de déplacements collectifs, j’ai donc
calculé pour chaque dyade I’indice d’association Half-Weight Index (HWI ; Cairns & Schwager,

1987). La formule de cet indice pour deux individus i et j est la suivante :

A X
ij = T+ v,
x+yij+y12y1

ou x représente le nombre de scans pour lesquels les individus i et j ont été vus associés (deux
individus étant considérés associés quand ils étaient en contact corporel) ; yj; est le nombre de
scans pour lesquels les individus i et j ont été vus non associés (i.e. a distance 1’un de 1’autre) ; y;
et y; sont les nombres de scans pour lesquels seul I’individu i et I’individu j (respectivement) ont

été observés.

Dans la mesure ou je disposais également des données comportementales pour le

toilettage (comportement affiliatif) chez le groupe de macaques japonais, j’ai pu corréler cette



matrice comportementale a la matrice d’associations spatiales (Dietz R-test; p = 0.712 ; p <
0.0001) montrant ainsi la validité de cette derniére pour rendre compte fidelement des relations

affiliatives.

Dans le groupe de macaques japonais, j’ai également calculé la centralité de chaque
individu au sein du réseau en utilisant 1’eigenvector centrality. Ce coefficient prend en compte
non seulement le nombre et I’intensité des relations d’un individu i avec tous les individus |
auxquels il est relié¢ (relations directes), mais également le nombre et I’intensité des relations
impliquant ces individus j (relations indirectes). Ce coefficient est donc calculé de fagon itérative
dans la mesure ou il faut connaitre la centralité de j pour estimer celle de i et que cette derniére
est également nécessaire a 1’estimation de celle de j (Bonacich, 2007 ; Whitehead, 1997, 2007).
Cet indice, parmi les plus utiles dans les analyses de réseaux sociaux, permet d’évaluer
efficacement ce qu’on pourrait qualifier « d’importance » et de « position sociale » d’un individu
dans un réseau en prenant en compte I’ensemble des relations qui le constituent (Whitehead, 2008,

2009).

Tous les calculs d’indices et de coefficients dans le cadre des SNA ont été réalisés a 1’aide
de SOCPROG 2.4 (Whitehead, 1997 ; 2007 ; 2009). Les sociogrammes utilisés pour représenter

les réseaux sociaux ont tous été construits a 1’aide de Ucinet/Netdraw 6.0 (Borgatti et al., 2002).

4.2. Analyses statistigues

Les analyses sur le nombre d’individus participant aux déplacements ont été réalisées via
des modeles lineaires généralisés (GLM) pour lesquels la variable dépendante suivait une
distribution de Poisson (comptage d’individus) afin de tester les effets de I’age et du rang
hiérarchique. L’effet du sexe sur le nombre d’individus participant a quant-a-lui été testé via des
tests de Mann-Whitney-Wilcoxon. Les analyses sur les latences de départ des individus font

appel a des régressions linéaires (LM) et a des tests de Mann-Whitney-Wilcoxon.

Pour tester d’éventuelles corrélations entre facteurs (principalement entre les variables
indépendantes) j’ai effectué des corrélations de Pearson a chaque fois que cela était possible et

des corrélations par rang de Spearman quand cela n’était pas le cas. Pour les corrélations de
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matrices, j’ai effectué des tests R de Dietz qui sont moins sensibles aux « données extrémes »
(outliers) que les tests de Mantel. Les données obtenues par simulation informatiques ont quant a
elles été comparées aux données observées sur le groupe grace a des tests de Kolmogorov-

Smirnov.

Le chapitre V fait également appel a des modeles mixtes (LMM & GLMM) afin
d’intégrer les facteurs sociaux et €écologiques sans multiplier les tests statistiques et tout en
implémentant les individus comme facteur aléatoire. Ces modéles ont été testés contre
I’hypothéese nulle (modéle incluant uniquement la constante et les individus en facteur aléatoire ;
Faraway, 2006) a 1’aide d’un test de vraisemblance maximum G (maximum likelihood ratio G-
test). Le logiciel R ne donnant pas de P-value pour les différents facteurs a effet fixe des LMM,
j’ai utilisé des chaines de Markov avec la méthode Monte-Carlo (MCMC) afin d’obtenir les P-

values pour ces facteurs (Bates & Sarkar, 2007).

Tous ces tests ont été effectués sous R 2.13.0 (R Development Core Team, 2011) avec
une significativité des résultats fixée pour une P-value inférieure a oo = 0,05. Les mod¢les mixtes

ont été réalisés a l’aide de la librairie Ime4 pour R (Bates & Maechler, 2010)



CHAPITRE III
GENERALISATION DE L'INFLUENCE
DU SYSTEME SOCIAL SUR LES
DECISIONS COLLECTIVES

«Il faut toujours accepter les décisions de
I'autorité, parce que c'est l'autorité qui doit
prendre en dernier ressort les décisions.»

Gérard Bessette, 1961
Les pédagogues

« Should I Stay or Should 1 Go ? »

The Clash
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1. Etude de ’influence du systéme social sur les prises de décision chez les Strepsirrhiniens

1.1. Préambule a I’article 3

L’étude des déplacements collectifs de plusieurs espéces de lémuriformes a conduit
Kappeler (2000) a s’interroger sur la nature des facteurs pris en compte lors de ces processus
décisionnels. Il a formulé deux classes d’hypothéses pouvant expliquer le rdle prépondérant des
femelles, phénomene observé chez toutes les especes étudiées jusqu’alors (Petter, 1962 ; Wilson
et al., 1989 ; Sauther & Sussman, 1993 ; Kubzdela et al., 1992 ; Erhart & Overdorff, 1999 ;
Overdorff et al., 2005). Tout d’abord une hypothése « sociale » selon laquelle les femelles
conduiraient les déplacements collectifs grace a leur statut de dominance, toutes les especes
étudiées présentant en effet une dominance des femelles sur les males. L’autre hypothése est
qualifiée d’ « écologique » et voit en ce réle prépondérant des femelles une conséquence de leurs
besoins physiologiques plus importants et/ou d’une éventuelle meilleure connaissance du
territoire, les femelles restant dans le groupe qui les a vues naitre, contrairement aux males qui

dispersent (i.e. qui migrent dans d’autres groupes) quand ils atteignent la maturité sexuelle.

Dans cet article, je teste I’existence de différences interindividuelles dans le succes a
initier des déplacements collectifs chez le 1émur brun, une espece qui se différencie des autres
lemuriformes par une absence de dominance des femelles sur les males. Le fait de mettre en
évidence un role prépondérant des femelles viendrait invalider 1’hypothése sociale et conforter
I’hypothése écologique. A I’inverse, une absence de différence interindividuelle serait cohérente
avec le style social trés tolérant de cette espece, quand bien méme elle ne pourrait pas totalement
invalider I’hypothése écologique. En effet, dans la mesure ou cette étude a ét¢ menée dans des
conditions semi-naturelles, I’hypothése écologique pourrait éventuellement conduire a ce résultat
dans un environnement ou les ressources ne seraient pas limitées et 1’environnement connu de

tous.

1.2. Article 3: The influence of social organisation on leadership in brown lemurs (Eulemur

fulvus fulvus) in a controlled environment

83



Behavioural Processes 79 (2008) 111-113

Contents lists available at ScienceDirect

Behavioural Processes

journal homepage: www.elsevier.com/locate/behavproc

Rapid reports

The influence of social organisation on leadership in brown lemurs
(Eulemur fulvus fulvus) in a controlled environment

A. Jacobs?, M. Maumy?®, O. Petit2*

3 [PHC-DEPE, Equipe d’'éthologie des primates, UMR 7178, Centre National de la Recherche Scientifique-Université Louis Pasteur and Centre de Primatologie, Strasbourg, France
b JRMA, Laboratoire de Statistique, UMR 7501, Centre National de la Recherche Scientifique-Université Louis Pasteur, Strasbourg, France

ARTICLE INFO ABSTRACT

Article history:

Received 22 October 2007

Received in revised form 12 May 2008
Accepted 16 May 2008

Studies on leadership during group movements in several lemur species showed that females were respon-
sible for the travelling choices concerning time and direction. Interestingly, in these species females are
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decision-making processes but still remain to be studied in a more relevant ecological context.
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1. Introduction

The main and most widespread hypothesis concerning the exis-
tence of social groups is based on the existence of benefits such
as a decrease in predation risks and improved foraging efficiency
(Chapman and Chapman, 2000). However, several drawbacks are
inherent in this way of life. Indeed, individuals belonging to a group
almost always belong to different classes of age, sex and repro-
ductive state. Consequently, they are likely to present divergent
needs at different times. Yet, the group has to stay cohesive so as to
continue to benefit from the aforementioned advantages (Conradt
and Roper, 2000). Therefore, group members have to reach a com-
munal decision concerning where and when to travel to, decision
that may be crucial to their fitness (Conradt and Roper, 2005). Two
processes have been described to achieve this goal in groups of non-
human primates depending on the number of individuals involved
in the decision-making process. This number may vary from one
individual (‘individual leadership’) to the whole group (‘distributed
leadership’). Individual leadership has been described in moun-
tain gorillas (Gorilla gorilla beringei) where the dominant male is
the only one to make travel decisions, on behalf of all group mem-
bers (Schaller, 1963). In contrast, in white-faced capuchins (Cebus

* Corresponding author. Tel.: +33 388107457; fax: +33 388107456.
E-mail address: odile.petit@c-strasbourg.fr (O. Petit).

0376-6357/$ - see front matter © 2008 Elsevier B.V. All rights reserved.
doi:10.1016/j.beproc.2008.05.004

capucinus) almost every individual is involved in the decision-
making process which is consequently referred to as a distributed
leadership (Leca et al., 2003; Meunier et al., 2006). Leadership
observed during collective movements has been notably studied in
mammals and especially in primates. Among those species investi-
gated, several were lemurs of Madagascar (Lemuriformes) and the
results highlighted that in all these lemur species, females were
primarily responsible for the time and direction of departures (Pro-
pithecus diadema: Erhart and Overdorff, 1999; Lemur catta: Sauther
and Sussman, 1993; Eulemur macaco: Petter, 1962). Moreover, all of
these species are characterized by the fact that females are domi-
nant over males. Therefore, one of the hypotheses put forward to
explain the predominant role of females in group movements is that
females would initiate and lead group movements because they are
the dominant sex. We have studied group movements of a semi-free
ranging group of brown lemurs (E. fulvus fulvus), a species charac-
terized by an absence of female dominance (Roeder et al., 2002).
Thus, should initiation of group movements be based upon social
system, females would have a much more moderated role to play
in this species and the leadership would be extended to both sexes.

2. Materials and methods

2.1. Subjects

The studied group of brown lemurs (E. fulvus fulvus) was raised at
the Primatology Centre of the Louis Pasteur University, Strasbourg,
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France. Group size was of 11 individuals, including five adult males
(13, 10, 4, 3 and 3 years), four adult females (16, 11, 6 and 3 years)
and two juveniles (2 and 1 year; both were males). The group lived
in semi-free ranging conditions in a 0.2 ha enclosure where individ-
uals could forage in trees. They also had access to an inner enclosure
where they could eat commercial pellets ad libitum and had access
to water. Once a week, their diet was enhanced with fruits and
vegetables, but not during the observation bouts.

2.2. Observations

Observations were conducted between June 2006 and Septem-
ber 2006 for a total of 179 h. They were performed twice a day, from
8:30 to 10:00 and from 14:30 to 16:00. Three digital video cameras
were used to record every movement made by each individual. The
criterion used to characterize a ‘start attempt’ was an individual
moving away from the periphery of the group for atleast 10 min less
than 40s. These behaviours were recorded using ‘all-occurrence
sampling’ (Altmann, 1974) and the individual responsible for it was
called the ‘initiator’. The attempt was considered ‘failed’ if no indi-
vidual had followed the initiator at least 5 m during the subsequent
15 min. Otherwise, the number of followers was collected as well
as their identity and time of departure (for more details, see Leca
et al., 2003).

2.3. Statistical analyses

The dependant variables used to characterize group movement
were the number of individuals involved in it and the latency of
the first individual joining. The independent variables used here
were the age and sex of the initiators. The hierarchical ranks of
individuals were assessed using competition to access a valuable
food resource (orange juice). As the age and hierarchical rank of
the lemurs of this group were correlated (Pearson’s correlation;
p=-0.798, P<0.0001), data analyses were performed using only
their age, for which the reliability was better. The number of
individuals involved in group movements is a continuous as well
as a discrete variable, thus it was assessed with a generalized
linear model (GLM) using a Poisson law. Non-parametric tests
(x?2, binomial tests and Mann-Whitney-Wilcoxon tests) were also
used along with simple linear regression. All these analyses have
been performed using the statistical software R (release 2.6.2; R
Development Core Team, 2007). The significance level was set at
0.05.

3. Results

A total of 69 start attempts were recorded during the study,
in 67 of which at least one follower has followed the initiator
and 34 of them involved the whole group (Fig. 1). The mean dis-
tance covered by the initiator during a collective movement was
28+ 11 m. All of the 11 group members performed at least four
start attempts (range: 4-8, Fig. 2). There was no significant differ-
ence in the number of start attempts between individuals (N =69;
x%2=2.45; d.f.=10; P=0.990). The two failed start attempts were
performed by the two oldest females. The number of group move-
ments initiated by females was 24 (35.8%) compared to 43 (64.18%)
initiated by males, which is not statistically different from the sex
ratio of the group: 36.4% females and 63.6% males (binomial test;
P=1). Moreover, a Mann-Whitney-Wilcoxon test revealed no sig-
nificant difference between the number of individuals involved in
movements led by females and by males (W=578; Ntemale = 26;
Nmale =43; P=0.806) nor for the joining latencies during joined
attempts (W=454; Nfemale =24; Nmale =43; P=0.420). The influ-
ence of the initiator’s age upon the number of followers was then
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Fig. 1. Number of group movements observed as a function of the number of indi-
viduals involved.

assessed using a GLM (AIC=331.78; d.f.=67; z=1.412; P=0.16),
which showed no statistically significant effect. A simple linear
regression showed no statistically significant effect of initiator’s age
upon joining latencies (F=0.58; P=0.450; adjusted R% = —0.006).

4. Discussion

The mean path length for the study group, 28 m, was within the
range recorded for wild groups of another brown lemur subspecies,
the red-fronted brown lemur (E. fulvus rufus) (daily path length:
961 m, Overdoff, 1993; 138 m, Sussman, 1974). For these two wild
groups, the daily path length of one of the group was nearly sev-
enfold longer than the other. Indeed, use of space by brown lemur
groups is known to be highly flexible with up to 100-fold differ-
ence in home range sizes among populations (Kappeler, 2000). Any
individual of this group of semi-free ranging brown lemurs was
able to initiate group movements with no significant difference
either in the number of start attempts made or in the relative suc-
cess of these attempts from one individual to another. Moreover,
the number of followers and the joining latency of the first fol-
lower involved in the group movement were not dependant on the
identity of its initiator, either for its sex or for its age. Therefore, con-
sensus decision-making seems to be based upon a fully distributed
leadership in this species, unlike the ones observed in the other
lemur species previously studied, and where the leadership seems
to be concentrated only upon females. This result may be explained
by the difference of social organisation observed between these
species. The dominance relationships with no systematic effect of
gender along with mild agonistic behaviours and presence of recon-
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ciliation processes (Kaufman, 1996) characterizing brown lemurs,
may explain the widely distributed leadership observed in this
study. Another interesting point is that brown lemurs and black
lemurs (E. macaco) experience the same eco-ethologic pressures
and are genetically very closely related (Sussman, 1974; Fornasieri,
1991). Despite these convergences, black lemurs exhibit a type of
leadership that is concentrated upon females (Petter, 1962). Thus,
the main difference between these two species that could account
for the variation in leadership might have its roots in social organ-
isation, black lemurs being characterized by female dominance.
Therefore the hypothesis of an influence of social organisation upon
the leadership type is likely to be valid in this case, as has also been
found in macaque species (Sueur and Petit, 2008). This hypothe-
sis can also explain the differences found between the patterns of
initiation of two groups of black-and-white ruffed lemurs (Vare-
cia variegata) studied by Overdorff et al. (2005). In that study the
authors observed that group movements were initiated preferen-
tially by a female in a group of which she was the most dominant
individual, whereas they were preferentially led by a male in a
group where the alpha female had died recently and that did not
display female dominance because other females were immature
at that time. However, the group in the present study was raised in
semi-free ranging condition without any ecological pressure (such
as predation or diet depletion). Consequently, an influence of the
raising conditions on distributed leadership remains plausible even
if the very high cohesion displayed by group members does not
support this hypothesis. Indeed, more than half of the successful
group movements (34 out of 67) involved the whole group. More-
over, it never occurred that 10 individuals would have got involved
and that a single one would have stayed behind. These facts high-
light a very high level of cohesiveness that lead us to think that the
results observed in the 0.2 ha enclosure are still relevant of the ones
that would have been found in the wild. Nevertheless, studies of
wild groups of brown lemurs in a more relevant ecological context
remain to be performed to highlight any possible difference with
the leadership observed in semi-free ranging conditions. And even-
tually, one should assess a possible effect of environmental factors.
Indeed, groups of a given species might exhibit significantly differ-
ent group movement decision-making patterns depending on the
intensity of ecological pressure they are exposed to. In such a case,
it would be interesting to focus on the impact and relative propor-
tions of ecological and social factors underlying group movement
decision-making.
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2. Généralisation de I’influence du systéme social sur la prise de décision collective dans le

genre Macaca

2.1. Préambule a Particle 4

L’hypothese sociale que je viens de traiter chez les Iémurs a également été émise chez les
Haplorrhiniens, et tout particulierement pour le genre Macaca qui se caractérise par une grande
diversité des sociétés et des styles sociaux que ses especes présentent (Thierry, 2004). Sueur et
Petit (2008a,b) ont montré des difféerences dans le succes des initiations des déplacements
collectifs entre le macaque rhésus et le macaque de Tonkean. En effet, les déplacements collectifs
du macaque de Tonkean, une espéce présentant une tolérance sociale trés développée, reposent
sur un consensus partagé tandis que ceux du macaque rhésus, une espéce intolérante socialement,
reposent sur un consensus partiellement partagé ou les individus les plus dominants et les plus
agés jouent un réle plus important que les autres. Toutefois, cette influence du style social sur les
processus décisionnels a été mise en évidence chez seulement deux espéces de macaques parmi
les quelques 20 qui constituent ce genre. De plus, ces études ont été réalisées dans un
environnement semi-naturel, ce qui améne les auteurs a s’interroger sur la robustesse de ce

phénomene dans des conditions plus naturelles.

Dans cet article je teste si cette influence du style social sur les processus décisionnels est
géneralisable a une autre espéce de macaque et surtout, si cette regle reste applicable en milieu
naturel. Pour ce faire, le macaque japonais constitue un modele tout a fait adéquat dans la mesure
ou son style social est trés similaire a celui du macaque rhésus avec une faible tolérance sociale et
un népotisme élevé. Dans un environnement ou les seules pressions écologiques notables sont les
variations saisonniéres en ressources alimentaires, 1’étude des déplacements collectifs d’un
groupe sauvage pendant la saison ou les ressources sont les plus abondantes me permettra de

comparer I’influence du style social chez cette espéce a celle observée chez le macaque rhésus.
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2.2. Article 4: Social structure affects initiations of group movements in wild Japanese

macaques but not recruitment success
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ABSTRACT

Research on collective movements has often focused on the identities of individuals having

prominent roles in decision-making about where and when to go. These studies have searched for



socio-demographic parameters that could explain the success of these individuals as leaders of
the group or initiators of group movements. Previous studies on macaques have shown that the
organization of collective movements in semi-free-ranging conditions was driven by group social
structure. We investigated the group movements of a socially intolerant macaque species, the
Japanese macaque, in the wild. In line with previous studies of macaques, we found that the
process underlying collective movements was driven by social structure. Here, we show that
more dominant individuals initiated more collective movements. However, dominance did not
affect the success of an initiation (i.e. the number of individuals joining). Additionally, we show
that kinship strongly constrained the associations observed in females during collective
movements. These results reflect the social structure of Japanese macaques, where strong power
asymmetry and kinship relationships constrain the majority of interactions between individuals

within the group.

Keywords: collective decision-making, social structure, kinship, Macaca fuscata
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INTRODUCTION

Collective movements are amongst the most fascinating phenomena to be observed in the
wild. In some species, these movements can involve up to thousands of individuals displaying an
amazing level of coordination and synchronization. This is explained by the fact that collective
movements require maintaining the spatial and temporal cohesion of the group. Even though this
cohesion is relative and can vary enormously from one species to another, one of the mainstays of
studies on collective movements is that a social group needs to remain cohesive for its members
to benefit from group-living (principle benefits include reduced predation threat and increased
foraging advantages; Alexander, 1974; Chapman & Chapman, 2000; Krause & Ruxton, 2002;
Majolo et al., 2008). However, despite these advantages, there are certain costs, as cohesion
induces a significant increase in social pressures experienced by the group members. Indeed, in
many groups, individuals are likely to have different ages, sex, dominance ranks, reproductive
statuses, motivations, etc. and therefore they do not necessarily have the same needs at the same
time (Conradt et al., 2009; Conradt & Roper, 2009). Moving together towards a single destination
is therefore difficult when individuals have such varied requirements. Who in the group chooses
when to depart and where to go next? And more importantly: through which mechanisms are

these decisions achieved?

Studies on the topic have typically identified two kinds of mechanisms (Petit & Bon,
2010; King & Sueur, this issue). First there is self-organization, in which individual decisions
only take into account the action of each local neighbor, and where individuals are not aware of
the global structure of the group when moving (Deneubourg & Goss, 1989; Camazine et al.,
2001). This type of mechanism with simple local rules is especially expected in species with

large group sizes where global communication (i.e. information transmission among all group
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members) is therefore more difficult to achieve (Detrain & Deneubourg, 2006). The second type
of mechanism is called consensus decision-making and relies on the existence of one or several
key individuals (potentially all the individuals) that will lead the group through their socio-
demographic status and/or use specific behaviors to recruit joiners (Boinski & Garber, 2000;
Conradt & Roper, 2003; 2005; Meunier et al., 2008; Sueur & Petit, 2010). More generally, the
mechanisms on which collective movements rely can vary along several axes: 1 — Degree of
complexity (from simple mimetic rules to display of motivations and intentional recruiting); 2 —
Range of perception and communication (from local mechanisms to global mechanisms) and 3 —
The intensity of the conflict of interests existing between the individuals (from low to high)

(Conradt & Roper 2005).

When considering consensus decision mechanisms, another relevant question arises: If
specific individuals take decisions and lead the group, who are they? Does a sole individual lead
the group, with the other group members abiding by its decision (unshared consensus)? Does a
small set of individuals with specific socio-demographic parameters decide (partially shared
consensus)? Or are all the individuals involved in the decisions (equally shared consensus)?
Moreover, the identities of the individuals involved can vary from one collective movement to
another or remain consistent (consistent leadership). In King and Sueur’s summary of studies to
date (this issue) on decision-making processes in primates, it becomes evident that all these
different types of consensus decision-making have been found -more or less frequently- in
different species. For species displaying unshared or partially shared consensus decision-making,
it seems that socio-demographic parameters (e.g. age, sex or hierarchical rank) of the leader (i.e.
individual responsible for the joining of an important number of individuals; Pyritz et al., in

press) and/or the initiator (i.e. first individual to depart) are involved in the success of collective
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movements (Erhart & Overdorff, 1999; Leca et al., 2003; Couzin et al., 2005; Overdorff et al.,
2005; Fischhoff et al., 2007; Sueur & Petit, 2008a; King & Cowlishaw, 2009; King, 2010). Sueur
& Petit (2008b) investigated the social factors that could be involved in the initiations of
collective movements in semi-free-ranging groups of Tonkean macaques (Macaca tonkeana) and
rhesus macaques (M. mulatta). They found that the social structure of these two species could
account for the differences observed in patterns of both initiation and joining of individuals.
Indeed, the relatively tolerant social style of Tonkean macaques resulted in an equally shared
consensus whereas the much more intolerant rhesus macaque displayed a partially shared
consensus, with juveniles and sub-adults never initiating collective movements and dominant
individuals having more followers. However, of the 21 extant species of macaques, these are the
only two that have been studied in relation to this topic so far, and like many other studies on
collective movements, these observations were carried out within a controlled environment with
non-natural ecological pressures (i.e. with ad libitum food and without the natural ecological
pressures that individuals would face in the wild). Even though the groups remained cohesive and
kept moving collectively, it is reasonable to ask whether the identities of the successful initiators
would have been the same in a context where a mistake in the time and destination of the
collective movements could have implied an actual cost for the group members, as one would

have observed in the wild.

The Macaca genus is an interesting model for studying the impact of social structure, as
its species show very strong variations in their social behavior and styles (see Thierry et al.,
2004). This is why Thierry (2000) proposed to arrange the social styles of macaque species along
a 4-grade scale based upon 14 behavioral traits. The scale ranges from grade 1 (the most

intolerant macaque species, including rhesus macaques) to grade 4 (the most tolerant species,
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including Tonkean macaques). Along with rhesus macaques, only two other species belong to
grade 1, Japanese macaques (Macaca fuscata) and Taiwanese macaques (M. cyclopis). These
species are characterized by a very steep dominance gradient and a social life governed by strict
rules (Thierry, 2004). This is important as power asymmetry determines who may interact with
whom, and distribution of choices regarding interactions is then skewed in favor of high-ranking
individuals (Thierry, 2000; Thierry et al., 2004). This would explain the prominent role that
dominant individuals would have in decision-making in rhesus macaques compared to Tonkean
macaques. Japanese and rhesus macaques are also well known for their “classical nepotistic
hierarchy” or “classical matrilineal dominance structure” (Chapais & Berman, 2004; Thierry et
al., 2004). Indeed, a female’s hierarchical rank in these species can be predicted from her kinship
bonds with other females. Therefore, kinship is strongly linked to dominance hierarchy and there
are strong alliance-based power asymmetries in which kin-support by mothers, grandmothers and

sisters is essential (Chapais et al., 1991; Chapais & Berman, 2004).

In this study we investigated the collective movements of Japanese macaques in the wild
and assessed whether their social structure had an impact on these movements. We especially
assessed whether their decision-making patterns were similar to that observed during collective
movements of semi free-ranging rhesus. If the effect of social structures upon decision-making
patterns remains valid under natural conditions, we expect the initiations and joining patterns of
wild Japanese macaques to be similar to those observed in semi-free-ranging rhesus macaques, as
the social structures of these two species are very similar. We therefore expect to observe
dominant individuals taking a prominent role in the initiation of collective movements. We also
expect to see an effect of kinship on the order of joining, given the strong influence it has on

social interactions in Japanese macaques.
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METHODS

Subjects and environment

Our study group belonged to the endemic subspecies of Japanese macaques living on
Yakushima Island (Macaca fuscata yakui; Kagoshima prefecture, southern Japan) and ranged
within an 80 ha forest area on the western coast of the island. This subspecies faces no consistent
predation pressure. However, food availability remains quantitatively and qualitatively dependent
on seasonal changes even though the coastal forest in which our group was ranging consists of a
secondary ever-green forest with a sub-tropical climate (Tsuji, 2010; Jacobs, unpublished data).
The high density of Japanese macaques on the island (80 individuals / km2 and 4.2 groups / km?;
see Saito et al., 1998 and Sugiura et al., 2000) results in relatively strong inter-individual food
competition (Agetsuma, 1995). The forest is also host to a large population of endemic sika deer
(Cervus nippon yakushimae) that forages intensively on forest undergrowth, resulting in good
visibility for macaques on the ground. The group was already habituated and consisted of 30
adult individuals (5 yr old or more) that could be identified on the basis of anatomo-
morphological differences: 4 fully integrated ‘central’ males, 8 ‘peripheral’ males, less well
integrated than the central males (segregation made from Social network analysis, unpublished
data), 18 females, 7 sub-adult individuals (four years old) and 23 juveniles and infants
(individuals less than four years old). Details about the adult and sub-adult individuals can be
found in Table 1. The group composition did not change during the course of the study and its
size and sex ratio were within the range observed for this species in other studies (see Nakagawa
et al., 2010). Observations for this study were conducted in the autumn from September to
October 2008, when food availability is best for the Japanese macaques of the coastal forests in

Yakushima due to abundant fruit supplies (Tsuji, 2010; Jacobs, unpublished data). We chose to
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restrict our studies to this period in order to avoid seasonal variations in the ecological

environment. Data on 156 collective movements were recorded during this period.

The dominance ranks of individuals were established by recording submissive behavior
(avoidance and silent bared-teeth) and unidirectional conflicts during spontaneous agonistic
events (recorded through all occurrences sampling). We then carried out an analysis of
hierarchical rank order via Matman (de Vries et al., 1993) and checked the hierarchy linearity for
both males (h’=0.85, p<0.0001) and females (h’=0.91, p<0.0001). Kinship data were obtained
from researchers having followed the group before our study (Tarnaud, Hernandez & Maclntosh,
personal communication) and were found to be as expected in Japanese macaques: ranks of
matrilines were strongly correlated to hierarchical ranks of females (Kawamura, 1958; Chapais,

2004; Spearman’s rank correlation, S = 9.55, P =4.33 * 107, rg = 0.99).
Preliminary study and group cohesion

In August 2008, the first author (A. J.) conducted a preliminary study in order to choose
the proper criteria to define a collective movement in wild Japanese macaques. During this
preliminary study, we saw that the group had relatively low cohesion with inter-individual
distances that could reach up to 500m (mean inter-individual distances for all the adult
individuals: 46 = 22 m : see Sugiura et al., this issue). Therefore, the individuals were rarely seen
all together at the same location at the same time and the majority of collective movements
involved only a fraction of the group members (see Jacobs, 2010). As a consequence, the initial
conditions for each of these collective movements could vary, particularly as regards the number
and identity of individuals within visual contact of the initiator of the collective movement at

departure time. We therefore had to correct the data accordingly (See the Analysis section).
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During this preliminary study, A.J. also observed that only adult individuals initiated collective
movements as observed in rhesus macaques (Sueur & Petit, 2008b). Younger individuals were
therefore discarded as potential initiators for the analysis. Moreover, collective movements
initiated by ‘peripheral’ males systematically led to the joining of other peripheral males alone.
Consequently we decided to discard these movements (N=23), as too much discrepancy could
occur with collective movements initiated by ‘central” males. However, ‘peripheral’ males could
also join collective movements initiated by ‘central’ individuals. Juveniles and infants were not
taken into account for the analysis as they always followed their mother or more occasionally one
of the central males and never initiated a group movement independently (Jacobs, unpublished

data).

Observation procedure and definitions

By studying the proportion of individuals moving according to the distance traveled
during the preliminary study, we could establish a threshold at 50 m to qualify a collective
movement start attempt (see Pyritz et al., 2010). We completed this criterion with a time limit of
200 s in order to differentiate initiations from a mere sum of consecutive foraging movements.
We therefore defined a collective movement as an event when an individual that walked for at
least 50 meters in less than 200 seconds was followed by at least 2 other adult individuals (we
kept a minimum number of 3 individuals in order to exclude movements linked to sexual consorts
or aggressions). This type of criteria is similar to that used by Sueur & Petit (2008b) for other
macaques species, but with values which are better adapted to studies in the wild and to the

spatial dispersion observed in our group (see Jacobs, 2010).
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As all the individuals were rarely seen together at the same time, A. J. followed semi-
randomly chosen adult individuals (i.e. individuals that were randomly selected before the
observation bouts but that could be replaced by others belonging to the same ‘category’ —central
males, central females, peripheral males— if the chosen individual could not be found) for 1-hour
bouts of focal animal sampling in order to follow each of them for the same amount of time.
When an individual (not necessarily the focal individual) first moved further than 5 m without
switching activity, the all-occurrences sampling method was then used to record its identity and
time of departure as well as those of other individuals that moved further than 5 m, without
switching activity, in a direction that formed an angle < 45° with the first departed individual’s
orientation. This second set of criteria was necessary in order to collect departure data for any
individuals that could follow before the 50 m criterion was reached by the first departed
individual. If this first departed individual later met the criteria (moving at least 50 m within 200
s; both criteria were established empirically after the preliminary study), it was then qualified as
initiator and its movement was considered as a start attempt. If at least two other adult
individuals followed this initiator, the start attempt was then qualified as joined and the event was
considered as a collective movement, otherwise the start attempt was considered as non-joined
(time limit for the joining of other individuals: 5 min). The joining orders of females were also
used to build a matrix of associations during group movements using the Half-Weight Index
(HWI; Whitehead, 1999). This matrix was then turned into a binary matrix of preferred and
avoided associations (i.e. adult females traveling together respectively more or less often than the
mean association observed for any possible couple of adult females in the group) in order to be

compared to the matrix of kinship relationships for adult females.
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We conducted instantaneous scan sampling to collect data on individuals that were in
contact with one another and the identities of all the individuals that were visible to the observer
at the time of the scan. These instantaneous scans were conducted every 15 min, except when
collective movements occurred (i.e. scans stopped when a start attempt was performed, in order

to avoid auto-correlation of data). A mean of 15 + 9 individuals were sampled during these scans.

Material

Data were collected in the field by A.J. using a fully ruggedized laptop computer
(Panasonic CF19 ‘Toughbook”) and software designed especially for this study by A.J. The
identities and behavior of individuals were recorded with automatic time-stamps through the
tactile screen of the Toughbook. Distances were measured with visual cues and a Garmin 60 CSx
GPS (mean error calculated by the GPS during the study period: + 6 m). A second observer
equipped with the same material was present in the field and followed randomly-chosen adult
individuals for another study, allowing us to calculate inter-individual distances by comparing

GPS logs.

Analysis

Data on the number of individuals that took part in a collective movement were divided by the
number of individuals that were visible to the initiator at departure time so as to correct the skew
on the number of potential joiners. The success of collective movements was therefore assessed
using the proportion of available individuals that actually joined the movement (hereafter called
proportion of followers). In the same way, data on the number of initiations made by each
individual were corrected by the number of times that this individual was identified during the

instantaneous scans. Indeed, even though the same amount of focal animal sampling was
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performed for each adult individual, we recorded start attempts made by any individual that was
present while following our focal animal since the focus was on collective movements. Some
individuals were therefore in the observer’s field of view more often and thus had higher
probabilities of being observed making a start attempt. The result, hereafter referred to as the
standardized number of initiations, was calculated using the following formula:

x =2 1000
. = — %k
L Tl

with X;’ being the standardized number of initiations for individual i calculated from T: the time
that individual i was visible for the observer and X: the number of initiations recorded for
individual i. The coefficient of 1000 allowed us to retain the number of initiations as an integer

value.

The 133 collective movements that were kept for analysis were analyzed with the
following non-parametric statistics: Chi-square tests for homogeneity, Mann-Whitney-Wilcoxon
tests, Dietz’s R-tests and Spearman rank correlations. We also used Poisson regressions
(generalized linear models or quasi-GLM-models following a Poisson distribution) with robust
standard errors (estimated with the sandwich estimator) for tests on the standardized number of
initiations. All the analyses were performed in R statistical software (version 2.12.1) with a=0.05.

Means are + SD.

RESULTS

Individuals spent 22% of their time budget moving (but not necessarily with other

individuals) and the mean distance covered during a collective movement was 118 + 42.5 m.
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Over the 133 analyzed collective movements, 32 were initiated by a central male and 101 by a
female. We did not observe any start attempts by central individuals which failed to attract
joiners (i.e. non-joined start attempts) whereas 39% of start attempts by peripheral males did so.
On average, 12 + 8 individuals participated in the collective movements and only nine collective

movements involved all the group members.
Individual propensity to initiate

Figure 1 shows the standardized number of initiations for each central and adult
individual. They were all able to initiate at least one collective movement, with the exception of
the youngest and most subordinate adult female (F18). We found that the identity of the initiator
had a significant effect on the standardized number of initiations (Chi-square test for
homogeneity, y2 = 629.86, df = 21, P < 2.2 * 10™*®). This difference was found in both males
(Chi-square test for homogeneity, x> = 34.23, df = 3, P < 1.77 * 10”") and females (Chi-square test
for homogeneity, y2 = 574.56, df = 17, P < 2.2 * 10™™). We then assessed which factors were
responsible for this difference in the initiation rate. We found that the sex of the initiator had no
significant effect on the standardized number of initiations performed (Mann-Whitney-Wilcoxon,
W =54.5, Nmates = 4, Nfemates = 18, MeaNmaies = 0.12, Meantemares = 0.08, P = 0.125). We then
considered the hierarchical rank and found that it had a significant effect on the number of
initiations attempted by central males (Poisson regression, df = 3,z =-2.81, P =0.005, B = -0.18)
and by females (Poisson regression, df =17,z =-2.43, P=0.015, p = -0.07). Thus, the more

dominant an individual was, the more initiations it attempted.
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Success of initiators

Figure 2 shows the proportion of individuals participating in group movements according
to the identity of the initiator. Sex of the initiator did not affect recruitment success (Mann-
Whitney-Wilcoxon, W = 1866.5, Nmates = 32, Nfemates = 101, Meanmaes = 85.86, Meantemates = 79.74,
P =0.161). The hierarchical rank of the initiator did not explain the difference in the proportion
of individuals joining the group movement for either male initiators (Spearman’s rank correlation,

S =5989.28, P = 0.60) or female initiators (Spearman’s rank correlation, S = 191093.1, P = 0.26).
Influence of kinship

We assessed the influence of kinship on the joining process by testing the correlation
between the matrix of kinship relationships for females and the matrix of their associations
during group movements (Half-weight Association Index, see methods). A Dietz’s R-test showed
a strongly significant effect (P = 1 * 10™, p = 0.86) showing that females belonging to the same

matriline moved together.

DISCUSSION

Our results show a strong effect of dominance on the individual propensity to initiate
collective movements, with both male and female higher-ranking individuals initiating collective
movements more often than their conspecifics. However, results do not show that dominance
rank of initiators has an effect on recruitment success (i.e. it does not affect the number of

individuals joining the collective movements started by these initiators). We also found that the
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associations observed during the collective movements were strongly dependent on kinship

relationships.

Considering the high social intolerance (Thierry, 2004) and the importance of the kinship
and matrilines (Chapais, 2004) in Japanese macaques, these results are consistent with the
hypothesis that social structure drives collective decision making in macaques (Sueur & Petit,
2008b). One could have predicted that the influence of the social structure on collective decision-
making observed in semi-free ranging groups of macaques would diminish in natural conditions
where ecological pressures are thought to be one of the main limiting factors. In such a case it is
often theorized that the oldest individuals from the philopatric sex should be leading the group
because they are thought to have a better knowledge of their environment, or that females would
lead because of their high energy requirements when gestating or lactating (Erhart & Overdorff,
1999; Kappeler, 2000; Overdorff et al., 2005; Barelli et al., 2008; Pyritz et al., this issue).
However, in our case, sex was not found to influence either the number of initiations or the
success of the initiators. It is also important to note that even if only adult individuals initiated
collective movements, dominance is not correlated to age in Japanese macaques in which
hierarchical ranks are inherited within a matriline with a “youngest ascendancy’ mechanism
(Chapais & Berman, 2004). Therefore the effects of dominance we observed are not a

consequence of the age or experience of individuals.

Our results display the same trend as those obtained by Sueur & Petit (2008Db) in rhesus
macaques. In rhesus macaques (a socially intolerant species), dominant individuals were more
often seen to be located at the front of progressions, and group members preferred to join high-
ranking or related individuals. In Tonkean macaques however (a relatively socially tolerant

species), the number of initiations were equally distributed amongst the group members, as was
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the success of initiators (Sueur & Petit, 2008b; Sueur et al., 2009). Japanese macaques being very
close to rhesus macaques from a social structure perspective, we expected dominance and kinship
to be a relevant factor in Japanese macaques as well. However, even though the results we
obtained follow this trend and are much more similar to those of rhesus macaques than those of
Tonkean macaques, the way in which dominance shapes the organization of collective
movements at departure time seems to differ slightly between Japanese and rhesus macaques.
Indeed, in Japanese macaques, dominance affected the individual propensity to initiate collective
movements but not the success of the initiators, whereas both of these parameters were impacted

by dominance in rhesus macaques.

This difference in the success of initiators could possibly be imputable to the existence of
different mechanisms for collective movements in these two species, but is much more likely to
be linked to differences in the environmental conditions (conditions involved in the same
mechanisms for these two species) in which both studies were performed. Indeed, the group of
rhesus macaques studied by Sueur & Petit (2008b) was bred in semi-free ranging conditions,
whereas our study involved a wild group of Japanese macaques ranging in an 80 ha area. The
biggest difference found between the two groups was that only very few collective movements
(nine) involved the whole group of Japanese macaques. As stated in the results section, the
overall cohesion of the group was weak and individuals very often formed subgroups that could
sometimes be physically distant from each other (i.e. out of visual communication range and
sometime even out of vocal communication range). Whereas Sueur & Petit (2008b) assessed
differences in the percentage of the whole group that would join the collective movement
according to the initiator’s identity, in Japanese macaques we had to assess the differences in the

percentage of joining individuals within the initiator’s field of vision in order to take this
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dispersion into account. As a consequence, only a subset of the group members was considered as
potential joiners. Finally, in a case of spontaneous spatial segregation of individuals, those
located in the spatial proximity of the initiator are likely to be affiliated with him/her. Therefore,
the percentage of joining individuals was calculated on a basis of both preferred and avoided
individuals for the initiator in rhesus macaques, while it was calculated on a basis of almost only
preferred individuals in Japanese macaques. This would explain the high percentage of potential
joiners that would eventually join collective movements, and could also explain the lack of non-
joined attempts in ‘central’ individuals, whereas we observed such non-joined attempts in
‘peripheral’ individuals. Indeed, central individuals with more affiliated individuals than
peripheral males (by definition) would thus have greater probabilities of being followed by at

least two individuals compared to peripheral males.

Even though our free-ranging group was in a natural environment, it faced relatively mild
ecological pressures (i.e. no predation threat, a warm-temperate/subtropical climate and abundant
food available during the study period; see Tsuji, 2010). This allowed us to be closer to the
pressures at work in semi-free-ranging conditions than we would have been with species facing
heavy predation threat and low food availability. Thus, although we did not investigate the
impact of ecological pressures in the present study, only the available space and within-group
scramble competition for resources of interest seemed to be major differences between our study
and that previously conducted on rhesus and Tonkean macaques (Sueur & Petit, 2008a,b). These
two factors are most probably the cause of the weak overall cohesion observed in our group
(Jacobs, 2010), and we are now proceeding to analyses on the impact of the seasonal variations

on decision-making and patterns of collective movements of this group.
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In this study we showed that dominance and kinship were factors determining the
organization of collective movements at departure time in Japanese macaques. We expected this
result given the known intolerance of this species, its high power asymmetry and the fact that
both dominance and kinship constrain most interactions between individuals in this species.
Moreover, these results are concordant with the results obtained in rhesus macaques, whose
social structure is very similar to that of Japanese macaques. The strong influence of social
relationships found in Japanese macaques is similar to that observed during group movements of
semi free-ranging brown lemurs (Eulemur fulvus: Jacobs et al., 2011). However, in this tolerant
species in which the dominance relationships are much weaker than those of Japanese macaques,
the dominance status of the initiators did not affect the propensity to initiate or the recruitment of
other individuals (Jacobs et al., 2008). Co-feeding networks of wild desert baboons (Papio
ursinus) could also be correlated to the affiliative relationships bonding the individuals but not to
their genetic relatedness. The situation is different in Japanese macaques as affiliative and kinship

relations are strongly intricated in this species.

The results of this study allow us to make a step further into the generalization of the hypothesis
of social structure underlying mechanisms of collective movements to groups living in a natural
environment. Further studies should be conducted on the influence of ecological factors,
especially to assess if social factors remain involved in groups facing stronger ecological

pressures.
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TABLE

ID Sex Rank Age Matriline
MO1 3 1 10-15 -
MO02 3 2 > 15 -
MO03 3 3 <10 -
M04 3 4 <10 -
FO1 Q 1 10-15 1
FO2 Q 2 10-15 1
FO3 Q 3 <10 1
S01 Q - SA (< 5) 1
S02 Q - SA (< 5) 1
FO4 Q 4 10-15 2
FO5 Q 5 <10 2
FO6 Q 6 <10 2
S03 3 - SA (< 5) -
FO7 Q 7 10-15 3
FO8 Q 8 <10 3
S04 Q - SA (< 5) 3
FO9 Q 9 10-15 4
F10 Q 10 <10 4
F11 Q 11 <10 4
S05 3 - SA (< 5) -
F12 Q 12 10-15 5
F13 Q 13 <10 5
F14 Q 14 >15 6
F15 Q 15 <10 6
F16 Q 16 >15 6
F17 Q 17 10-15 7
F18 Q 18 <10 7
S06 Q - SA (< 5) 7
PO1 3 5 <10 -
P02 3 6 <10 -
P03 3 7 <10 -
P04 3 8 <10 -
P05 3 9 <10 -
P06 3 10 <10 -
P07 3 Unknown <10 -
P08 3 Unknown 10-15 -
S07 3 Unknown | SA (<5) -

Table 1: Composition of the study group

Individuals whose ID starts with “P” are peripheral males. Ages were not reliably known for all
the individuals and were estimated on the base of morphological traits and known ascendency
within the matriline when available.
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Figure 1: Standardized number of initiations by individual

Individuals are in order of decreasing dominance from left to right for both males and females.
No difference was found between males and females (Mann-Whitney-Wilcoxon, W = 54.5, Niajes
= 4, Nfemates = 18, MeaNmaes = 0.12, Meansmaes = 0.08, P = 0.125). A significant correlation
between dominance and number of initiations was found for males (Poisson regression, AIC =
46.71, df = 3,z = -2.81, P = 0.005, B = -0.18) and females (Poisson regression, AIC = 540.45, df

=17,2=-2.43,P=0.015, p = -0.07).
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Figure 2: Proportion of individuals present that participate in a collective movement according to

the initiator’s identity

Individuals are in order of decreasing dominance from left to right for both males and females.

We found no significant effect of dominance nor sex across initiators.
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CHAPITRE 1V
MECANISMES SOUS-TENDANT
L'ADHESION AUX DEPLACEMENTS
COLLECTIFS

« Il arrive que les grandes décisions ne se
prennent pas, mais se forment d'elles-mémes »

Henri Bosco, 1948
Malicroix
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1. Etude de ’organisation des individus au départ des déplacements collectifs chez le lémur

brun

1.1. Préambule a I’article 5

Si I’identité des individus impliqués dans les processus décisionnels a été beaucoup
étudiée chez les Strepsirrhiniens (voir Kappeler, 2000 pour une revue), rien n’a en revanche été
fait sur la nature des mecanismes sous-tendant les processus decisionnels chez ce sous-ordre des
primates. Or les Strepsirrhiniens sont souvent considérés par les primatologistes comme ayant des
traits adaptatifs dont I’origine est plus ancestrale que ceux des Haplorrhiniens (Tomasello & Call,
1997).

Dans cet article, j’ai voulu tester la nature des mécanismes sous-jacents aux déplacements
collectifs du lémur brun et plus particulierement, 1’existence de mécanismes auto-organisés. J’ai
utilisé des modeles stochastiques pour confronter les patterns d’adhésion des individus aux

déplacements observés dans le groupe d’étude a ceux produits par les cing hypothéses suivantes :

- L’indépendance totale des individus.

- L’existence d’un phénoméne de mimétisme anonyme par lequel chaque individu
considererait le nombre d’individus se déplacant afin de décider de partir ou non.

- L’existence d’un phénoméne mimétique sélectif qui serait sous-tendu par les relations
d’apparentement. Dans ce modéle non seulement le nombre d’individus déja partis est
pris en compte dans la décision de partir ou non, mais il est pondéré par 1’apparentement
entre 1’individu dont on considére le départ et chacun des individus partis.

- L’existence d’un phénoméne mimétique sélectif qui serait sous-tendu non plus par les
relations d’apparentement mais par les relations affiliatives en suivant le méme
raisonnement que ci-dessus.

- Le role prépondérant de I’initiateur comme seul individu responsable de la décision de
partir ou non de tous les autres individus. Sous cette hypothése, le choix de partir ou non

de chaque individu est uniquement influencé par le départ du premier individu.

117



1.2. Article 5: Social Network Influences Decision Making During Collective Movements in

Brown Lemurs (Eulemur fulvus fulvus)
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Abstract Many animal species live as a group and must therefore move as such.
Several authors have suggested that the mechanisms underlying collective move-
ments in primate species appear to rely on complex cognitive skills, given their high
level of cognitive abilities. However, recent studies have highlighted the fact that
complex patterns do not necessarily imply complex mechanisms. We used a
modeling approach to investigate the patterns of collective movement in a semi-free-
ranging group of brown lemurs. We recorded via digital video cameras the order and
joining latencies of the 11 individuals of the group during the departure time of
spontaneous group movements. We then assessed whether mimetic mechanisms or
the existence of a leader were underlying conditions for the joining process by
testing 5 computer models relying respectively on 5 hypotheses: the independence of
individuals, an anonymous mimetism, a mimetism according to kinship, a mimetism
according to affiliation, and eventually the existence of a leader. We found that
departure latencies, associations, and the order of individuals at departure time could
all be explained by the mimetism according to affiliation model. Thus, an
individual’s decision to join the collective movement or not depended on the
decision taken by its preferred social partners. These results show the importance of
social parameters in primate decision making and that the high cohesion displayed
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by the group members might not be constrained merely by ecological factors such as
predation or foraging consideration.

Keywords Affiliation - Agent-based model - Decision making - Eulemur fulvus - Self-
organization - Social network

Introduction

Group living is often discussed as a way to decrease predation threats or to
increase foraging efficiency (Chapman and Chapman 2000). However, these
advantages are gained at the cost of several drawbacks, as they are directly linked
to group size and are thus highly dependent on group cohesiveness (Krause and
Ruxton 2002). Individuals of different ages, sexes, and status have diverging
physiological needs and motivations that can potentially generate conflicts of
interests: the resources necessary for many species, e.g., specific foods, water, are
seldom all found at the same location. Thus, individuals must find a compromise
between satisfying their own physiological needs, preferences, and motivations
and maintaining group cohesion by moving as a group (Conradt and Roper
2005).

In terms of the mechanisms underlying such collective movements,
individuals may occupy a specific position in the progression of group
movement (Rhine and Westlund 1981), either to decrease predation risk (Boinski
et al. 2000) or to be among the first to have access to food or water (Overdorff et
al. 2005). For instance, dominant male(s) may occupy the first position during
group progression and initiate collective movements that all other group members
follow (Boinski and Garber 2000; King et al. 2008; Watanabe and Brotoisworo
1982; Watts 2000). Moreover, primates are known for their high cognitive skills
(Tomasello and Call 1997), which has led to the assumption that their collective
movements rely upon complex cognitive processes such as negotiations between
individuals and intentional recruiting behaviors with the aim of reaching a
consensus decision (Conradt and Roper 2005). However, a set of simple local
rules can account for the emergence of complex patterns in other taxa, including
shoals of fish, flocks of birds, or swarms of locusts (Biro ef al. 2006; Buhl et al.
2006; Camazine et al. 2001; Couzin and Krause 2003; Reynolds 1987). Self-
organization is a far more parsimonious way to explain the observed patterns than
more complex processes (Deneubourg and Goss 1989; Detrain and Deneubourg
2006; Hemelrijk 2002; Sueur et al. 2009), and Hemelrijk (2002) has suggested
that such self-organized mechanisms may also explain social behavior patterns in
nonhuman primates.

Although the literature often places self-organization and complex cognitive
mechanisms in opposition (Conradt and Roper 2005; Stueckle and Zinner 2008),
recent studies have shown that self-organization can be found in groups of animals
where one might expect more complex decision-making processes (Petit and Bon
2010; Ovis aries: Gautrais et al. 2007; Macaca tonkeana: Sueur et al. 2009). For
example, choice of direction in a group of semi-free-ranging white-faced capuchins
(Cebus capucinus) depended on self-organization via an anonymous mimetism
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mechanism, i.e., the probability that a remaining individual joined a group
movement increased with the number of individuals already departed (Camazine et
al. 2001; Meunier et al. 2006), despite the fact that these capuchins use recruitment
behaviors to initiate a movement (Leca et al. 2003). It is therefore important to
assess the possibility that self-organized mechanisms could underlie the organization
of collective movements in highly cognitive species more systematically, and to
evaluate whether or not these processes coexist with the use of intentional
recruitment behaviors.

It is well known that individuals living in stable groups sustain complex
interactions with their congeners that depend on several factors (Byrne and
Whiten 1988). For example, affiliation influences collective movements in rhesus
macaques (Macaca mulatta: Sueur and Petit 2008b) and Tonkean macaques
(M. tonkeana: Sueur and Petit 2008b; Sueur et al. 2009) as well as ewe lambs
(Ovis aries: Ramseyer et al. 2009). Kinship also influences social behavior
(Chapais and Berman 2004; Mateo 2003), and in a study of house sparrows
(Passer domesticus), Toth et al. (2009) showed that kinship constrains partner
preferences during flocking. However, despite the existence of such influences,
anonymous mimetism (individuals joining a movement according to the number of
individuals already involved, whatever their identities) underlies collective move-
ments in both white-faced capuchins (Meunier et al. 2006) and merino sheep
(Gautrais et al. 2007). Finally, few researchers have tested the hypothesis that
individuals join the movement only according to the identity of the first departed
individual, although showing that a mimetic mechanism underlies the joining
process automatically implies that the first departed individual is not the only one
influencing the joining process.

We used a modeling approach to investigate how individuals join a collective
movement by comparing the observed collective movements of a semi-free-ranging
group of brown lemurs (Eulemur fulvus fulvus) with 5 theoretical models (based on 5
different rules depending on different types of interindividual interactions), as follows:

1) Individuals are independent during joining (independent/null hypothesis).

2) Individuals join a collective movement according to the number of individuals
already involved, whatever their identities (anonymous mimetism).

3) Individuals join a movement when their relatives have already joined (mimetism
according to kinship).

4) Individuals join a movement depending on their affiliative relationships with the
individuals already involved (mimetism according to affiliation).

5) Individuals take into account only the first departed individual when deciding
whether to move or not (leadership hypothesis).

Social relationships have a strong impact on behavior in lemurs (Kappeler 1993;
Overdorff 1998), and a previous study has demonstrated an influence of social
organization on collective movements in brown lemurs and that every individual in
the group was able to initiate a collective movement and was successfully followed
(Jacobs et al. 2008). Given the high cohesion of this group of brown lemurs as well
as the strong and preferential affiliative relationships displayed by its group
members, we predicted that mimetism according to affiliation would underlie the
collective movement process.
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Methods
Subjects and Environment

Our focal group was bred in semi-free-ranging conditions at the Strasbourg
University Primatology Centre. At the time of study (June 2006—September 2006),
the group was composed of 11 individuals born in captivity (see Table SI in
electronic supplementary material for details of the individuals) and lived in a 0.2-ha
enclosure including trees, bushes, and grassy areas. The lemurs also had access to an
inner shelter where they were provided with food ad libitum (commercial pellets)
and water. Fruit and vegetables were distributed once a week as a complement,
outside of observation bouts. The lemurs used the enclosure in a heterogeneous way
and moved together between areas corresponding to specific activities. The mean
distance of the collective movements was 28+11 m, which is within the range
recorded for wild groups of another brown lemur subspecies, red-fronted brown
lemurs (Eulemur fulvus rufus; Overdorff 1993; Sussman 1974). The daily path
length of one of these wild groups was nearly 7 times longer than the other,
reflecting the highly flexible use of space by brown lemur groups, in which home
range sizes differ by a factor of up to 100 among different populations (Kappeler
2000). Based on these observations and on previous studies in identical conditions,
we can reasonably assume that the enclosure was large enough to study collective
movements (Gautrais et al. 2007; Jacobs et al. 2008; Leca et al. 2003; Meunier ef al.
2006; Sueur and Petit 2008a,b). Moreover, even in the absence of a relevant
ecological pressure such as predation threat or low food availability, our focal group
remained cohesive, and >50% of the group movements recorded involved all the
group members (Jacobs et al. 2008).

Observation Procedure and Definitions

We observed the group 4 h/d, from 08:00 to 10:00 h and 14:00 to 16:00 h. We
recorded all collective movements via digital video cameras. We defined the
initiation of a collective movement as an individual —the initiator—walking for a
distance of >10 m in <40 s (departing). This criterion is identical to that used by
Leca et al. (2003), Jacobs et al. (2008), and Sueur and Petit (2008a,b) and allowed
us to discriminate between initiations and foraging movements. We defined a joiner
as any individual walking for a distance of >5 m in the same direction as the first
individual to depart (within a 45° angle centered on its direction). We considered a
collective movement successful if >2 individuals participated within 5 min, and as
finished when no further individuals had joined the movement for 5 min. We
considered only movements not associated with conflict or sexual consort, and for
which all group members were present at the starting zone. A total of 69 collective
movements fitted our criteria.

Data Scoring and Calculation

We scored the number of joiners for each collective movement and calculated the
frequency of collective movements for each number of joiners. We scored the
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identity and the departure latency of the first individual to depart (ATy;) and of each
joiner (AT}, ;). We then established the rank of each individual during the joining
process, regardless of its identity. The first individual to depart (initiator) was ranked
1, the first joiner was rank 2, and the jth joiner was rank j+ /. We calculated the
departure latency of the initiator AT, by scoring the time elapsed between the end
of the previous collective movement and the departure of this individual. This
latency corresponded to the time during which this individual was stationary, i.e.,
performing an activity other than moving, and we used it to establish the individual
probability of departure. We then scored the departure latency of each joiner, i.e., of
joiner j, AT}, ; as the time elapsed between the departure of joiner j — 1, including
the initiator, and that of joiner j. Because we never observed 2 individuals joining the
movement at exactly the same time, no 2 individuals ever had the same rank. In this
article, unless otherwise specified, the rank of a joiner refers to its position in the
joining process, not to its hierarchical dominance rank.

Social Relationships and Kinship

We used instantaneous sampling every 15 min (Altmann 1974), and quantified
affiliative relationships as the number of scans in which individuals were in body
contact, out of moving context. We retained only scans including observation of all
group members, giving a total of 71 scans. The contact index for the pair of
individual i—j was the number of scans for which 2 individuals i and j were in
contact per the mean number of scans in which individual i was observed. As every
scan contained data on all individuals, the number of scans in which i was observed
separated from j is equal to the number of scans for which j was observed separated
from i. The kinship index for the pair of individuals i—j was the genetic coefficient
between individual 7 and individual j per mean genetic coefficient of individual i, i.e.,
the mean coefficient of individual i with all the other group members, calculated from
their pedigree. (See Tables SII and SIII in electronic supplementary material for details
of the kinship and affiliative relationship matrices.) Kinship and affiliative relation-
ships did not correlate significantly (matrix correlation, Dietz R-test; N=11, p=0.502,
r=-0.012).

Applying Conditions of the Model: Preliminary Analyses

Analysis of Observed Departure Latencies Departure latencies were not consistent
across individuals (Kruskal-Wallis test, df=10, H=95.8, p<0.00001; Fig. 1). Mean
departure latency for the initiator was 1288.1+£156.8 s, 100-fold higher than
departure latencies for the other 10 joiners (13.62+2.7 s, Dunn’s multiple
comparisons test, p<0.00001), suggesting a mimetic process (Camazine ef al. 2001).

Departure of the First Individual There was no difference in departure latency
between the different initiators (df=10, H=7.605, p=0.616). Moreover, Jacobs et al.
(2008) reported that there was no difference in the rate of initiations between
individuals in the same group. Nevertheless, we took into account the rate of
initiations for each individual in our model (see Table SI in electronic supplementary
material for further details on these individual rates). The departure latency
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Fig. 1 Mean+SE departure la- 10000 -
tency (logarithmic scale) for
each individual taking part

in the movement. Rank 1 1000 1

corresponds to the initiator;

rank 2 to the first joiner, etc. 100 -
10 4

log (mean departure latency)

distribution for the initiator, whatever its identity, fitted a theoretical exponential
distribution (curve estimation, F; ,5=268.28, 72=0.91, p<0.0001). The log gradient
of this exponential distribution is the inverse of mean departure latency for the first
departed individual, and corresponds to the departure probability of the initiator g
(Amé et al. 2006; Gautrais et al. 2007; Meunier et al. 2006):

n
Yo1 = Zli (1a)
i=1

Given that yy; — 0.001 s~ and n=N=11, the probability per individual to initiate
departure was therefore A; = 0.00009 s'. Based on this value, the mean latencies to
depart first (AT ) are equal, regardless of the individual:

1

ATy = — (1b)
Vo1

Departure of Joiners and the Mimetic Process Observed departure latencies
distributions for all ranks fitted an exponential distribution (curve estimations,
F1 [14-191>58.9, *>0.79, p<0.00001; see Figs. S3—-S12 in electronic supplementary
material), meaning that the departure probabilities of joiners are constant per unit of
time. In a mimetic process wherein the departure probability is proportional to the
number of individuals already moving, the probability per unit of time that one of
the n resting agents became the jth joiner is:

W= A+ C(j— 1)n (2a)

where C is the mimetic coefficient per individual.
The departure latency of joiner j is:

1
ST A+ CG 1))
We compared the distribution of the inverse of departure latency Fops(x) to a
theoretical parabolic curve Fieo(x), where x is the rank of individuals. If Fgpe(x) is

parabolic, then the relation between Fops(x) and Fi,eo(x) should be linear. Fypg(x) and
Fineo(x) correlate (Spearman rank correlation, r=0.69; n=N=11; p=0.025),

AT} (2b)
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illustrating that the inverse of the departure latency (equal to the departure
probability) is a parabolic function of j (Dussutour et al. 2008):

1
=A+CH-1)n—-(—-1
A7 = A CU =)= (= 1) -
=A-CO)n+1)+Q2C+Cn—2)j—C?
As a result, the equation of the departure probabilities is:
1
=0.056 + 0.023/ — 0.0024;> (2d)
J=1=j

with 1=0.00009s ' and n=N=11, C equals ca. 0.001-0.004.

Analyses of departure latency distribution according to these different mimetic
coefficients (C=0.001, 0.002, 0.003, and 0.004) showed that the best mimetic
coefficient explaining the observed distribution was 0.004 (see electronic supplementary
material for detailed analyses).

The Models

Parameters We included the number of individuals, individual identities, network of
kinship, and affiliative relationships of the observed group in a multiagent model
with the number of agents N fixed at 11. At the start of a simulation, all agents (N)
were in a resting area and had to move to a foraging area. The individual departure
probability of each agent was A;. The departure probability of the initiator, the only
individual whose movement could not be influenced by the other group members,
was the same for the 5 versions of the model. Because of the scale of the area
covered by the observed group, we assumed that all agents were aware of the state—
resting or moving—of all other agents at all times.

Independent/Null Hypothesis The first (null) hypothesis assumed that individuals would
be independent: The departure probability of an individual would not be influenced by the
departure of the other group members. As a consequence, the individual departure
probability would remain constant per unit of time, independent of rank. Under this
hypothesis, the probability that one of the n resting agents, e.g. individual i, became a
joiner j per unit of time is A,. According to Egs. (1a) and (1b), the departure latency of
joiner j is the inverse of the sum of all A; values for the » resting agents:

Anonymous Mimetism To test the second hypothesis, that individuals would be
influenced by the departure of their conspecifics as a result of a mimetic process, we
added a mimetic coefficient C to the independent hypothesis model. We obtained the
probability per unit of time that one of the n resting agents would become joiner j
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from Eq. (2a), and its departure latency from Eq. (2b). In this model and according
to Eq. (2a), a resting agent had the same probability of joining those agents already
moving, regardless of their identities. Thus, regardless of their identities, all moving
agents had the same probability of being joined by the resting agents.

Mimetism According to Kinship The third model tested the influence of kinship
relationships. In this case, only the number of relatives participating would influence
the probability of an individual departing. This model included the identity and the
kinship of each individual. Contrary to the previous models, the probability per unit
of time that one of the n resting agents became the joiner j differed between agents,
depending on their kin relationships with the already moving agents. The probability
that an individual i became a joiner j under the kinship hypothesis is:

N
v =2+CY K(k,i) (4)
=1

where K(ki) is the genetic similarity coefficient accounting for the kinship
relationship between moving individual £ and resting individual i.

In this model and according to Eq. (4), the more a resting agent had strongly kin-
related moving agents, the more likely it was that an agent would join the
movement. Thus, the more strongly kin-related resting agents a moving agent had,
the greater the probability that it would be joined.

Mimetism According to Affiliation This model took into account the individual
identities and the strength of affiliation of each dyad. The probability per unit of time
that one of the » resting agents became a joiner ;j differed between the resting agents
with respect to their affiliative relationships with the already moving agents. The
probability for an individual i to become a joiner j is:

N
v =A+CY Mk,i) (5)
k=1

where M(k,i) is the contact index between moving individual & and resting individual 7.
In this model and according to Eq. (5), the more strongly affiliated moving agents
a resting agent had, the greater its probability to join would be. Thus, the more
strongly affiliated resting agents a moving agent had, the greater the probability that

it would be joined.

Leadership Hypothesis In this last hypothesis, we tested only the influence of the
initiator on the decision to join. The probability that an individual i became a joiner j is:

v, = A+ C(1 x 1+j211x0))n (6a)

where j; is the initiator (rank 1) and j, |; represents the potential moving
individuals of ranks 2—11 which were not influential under the leadership hypothesis.
Thus:

v = A+ C(n))n (6b)
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In this model and according to Eq. (6a), a resting agent has the same probability
of joining the initiator, whatever its identity. Thus, whatever their identities, all
initiators have the same probability of being joined by resting agents.

Simulation We implemented the 5 models in Netlogo 3.1.4 (Bryson et al. 2007;
Jovani and Grimm 2008; Wilensky 1999). At each time step (1 s) in the model, we
attributed a 2-decimal floating number between 0 and 1 randomly attributed to each
resting agent, i.c., at the resting area; when this number was higher than the
theoretical departure probability of each agent, the individual had left the resting area
for the foraging area; if the number was lower than the theoretical departure
probability, the agent had not moved. We scored the identity, rank, and departure
latency of each agent taking part in a movement (first departed individual or joiner)
for each simulated collective movement.

To be consistent with the experimental situation, we stopped a simulation when
no agent joined the movement <900 s of the departure of the initiator or the last
joiner (cf- Definitions). As with the observed collective movements, 0—10 agents can
join a first departed individual in the simulated collective movements. We set the
number of simulations to 1,000 for each hypothesis and each set of parameters
tested.

Statistical Analysis

We compared observed and simulated means and variances of departure latencies
using Kolmogorov-Smirnov tests. We used Spearman rank correlation tests to
compare the observed and simulated order of individuals at departure. We used
exponential curve estimation tests and survival curves to evaluate how the number of
observations evolves according to a certain variable (in this case, the index of direct
joining). We used Dietz R-tests with 10,000 permutations to correlate matrices of
observed and simulated frequencies of direct joining, i.e., when individual A was
joiner j and B was joiner j+ / or when individual B was joiner j and A was joiner j+ /.
Permutations were automatically generated for the rows and columns of 1 of the 2
matrices and statistical values were calculated for each permutation. We compared
observed distributions for the number of joiners and those obtained from simulations,
under the 4 hypotheses, using Kolmogorv-Smirnov tests. We also used a test for
reciprocity vs. unidirectionality (Hemelrijk 1990; Whitehead 2009) to assess whether
relationships between individuals were symmetrical or not. We conducted tests via
SPSS 10.0 (SPSS Inc., Chicago, IL) and SocProg 2.3 for matrix correlations (Sueur
and Petit 2008b; Whitehead 1997, 2009).

Results
Comparison of Observed and Simulated Departure Latency Distributions

Because the initiator individual latency was the same for all versions of the model,
we considered only the mean departure latencies of joiners in this comparison. The
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simulated mean departure latency distributions observed for the independent
hypothesis (Kolmogorov-Smirnov test, Z=1.93, N=6, p=0.0002; Fig. 2) and the
leadership hypothesis (Z=2.23, N=11, p<0.00001, Fig. 2) differ from the observed
distribution. Conversely, the mean departure latency distributions for the anonymous
mimetic, kinship, and affiliation hypotheses do not differ from the observed
distribution (£<0.89, N=11, p>0.417; Fig. 2). We obtained similar results for the
variance analyses: For the independent hypothesis, simulated distributions of
departure latency variances differ from the observed distribution (Z=1.69, N=6,
p=0.002), whereas in the case of departure latency variances of the anonymous
mimetic, kinship, and affiliation hypotheses, distributions do not differ from the
observed distribution (Z<0.89, N=11, p>0.417).

Comparison Between Observed and Simulated Organizations of Group Members

Figure 3 shows the associations between individuals, i.e., the indices of direct
joining, during collective movements. Both Fig. 3a and survival curve analysis show
that the observed distribution of associations between individuals is heterogeneous
(curve estimation: logarithmic, N=17, F 15=389, R*=0.96, p<0.00001; Fig. S2a in
electronic supplementary material). A test for reciprocity vs. unidirectionality
(Hemelrijk 1990; Whitehead 2009) showed that relationships between individuals are
symmetrical (individual i joined j with the same frequency as j joining i; Dietz R-test:
r=0.32, p=0.002). However, the distributions of associations are homogeneous for the
independent, anonymous mimetic, and leadership hypotheses; all individuals have the
same relationships (Fig. 3b), i.e., in this context of collective movements, they have the
same probability of joining each other directly (curve estimation: linear, N=6, F| 4=
150, R>=0.97, p<0.00001; see Fig. S2b in electronic supplementary material for the
independent hypothesis; N=13, F; ,=124, R*=0.91, p<0.00001; Fig. S2c for the
anonymous hypothesis; N=13, F;,,=156, R*=0.93, p<0.00001; Fig. S2f for the
anonymous hypothesis). The distribution of associations for the kinship hypothesis is
heterogeneous, but the best-fitting equation is cubic (curve estimation: exponen-
tial, N=37, F'535=98, R?=0.94, p<0.00001; Fig. S2d). This was due to the kinship
relationships of 1 individual (AO1, see Fig. 3c and Table SI for details of
individuals and Table SII for details of kinship relationships). This individual was
not related to any other group members and its probabilities to join or to be joined
were quasi-null in the model. In contrast, the distribution of associations for the

Fig. 2 Mean departure latency 1000

of joiners (logarithmic scale) for l_._._.,.—-
the observed distribution and the
simulated distributions of the
model under the 5 hypotheses.
The initiator (rank 1) is

not indicated. No collective
movement with >6 joiners
occurred under the independent
hypothesis because of the

900-s criterion.

100 A

log (mean departure latency)
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=®©= kinship =3K=affiliation ==& |eadership

2 3 4 5 6 7 8 9 10 11
rank
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a observed data b independent, anonymous
and leadership hypothesis

Fig. 3 Observed a and simulated b—d networks of direct joining indices for the brown lemur group. We
built the networks via Netdraw in UCINET 6.0 (Borgatti ef al. 2002). Nodes (squares) represent
individuals (see Table SI in electronic supplementary material for details of individuals). Distance between
individuals represents the direct joining index (see Statistical Analyses for details of how we calculated
this index using multidimensional scaling (Sueur and Petit 2008b; Torgerson 1958): the more closely
associated 2 individuals are, the more frequently they joined each other directly). We chose circle
networks to represent equivalent relationships, i.e., indices of direct joining, between group members for
the independent, anonymous, and leadership hypotheses b.

affiliation hypothesis is heterogeneous and logarithmic like the observed
distribution (curve estimation: logarithmic, N=47, F345=1066, R*=0.96, p<
0.00001; see Fig. S2e). Individuals seen to be more associated under the affiliation
hypothesis are also more associated during observed collective movements
(Figs. 3a and d). Matrix correlations for direct joining indices support these
results. The probabilities that 2 individuals joined each other directly in the
observed and simulated collective movements under the independent, anonymous
mimetic, kinship, and leadership hypotheses do not correlate (Dietz R-test; N=11,
r<0.11, p>0.196). However, these probabilities correlate significantly in the case
of the affiliation hypothesis (Dietz R-test; N=11, r=0.34, p=0.008). These results
suggest that affiliative relationships could be used to predict the associations
between group members at the departure of a collective movement.

Discussion
Our results show that a self-organized mimetism process with an affiliative underlay—
mimetism according to affiliation—can account for several aspects of the pattern

observed during collective movements of brown lemurs. The affiliative model generated
joining latencies and organizations of individuals at departure times that were similar to
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those observed. Thus, the probability that an individual joined a collective movement
depended not only upon the number of joiners already involved, but also on the social
relationships tying this individual to those already involved in the collective movement.
In other words, brown lemurs are actually following their friends when deciding to join a
group movement.

Mimetism is one of the mechanisms underlying collective movements in several
species (Camazine et al. 2001; Couzin and Krause 2003; Detrain et al. 1999;
Gautrais et al. 2007; Jeanson et al. 2005; Sumpter 2006), including primate species
that one might expect to rely on more complex mechanisms, given their highly
developed cognitive skills (Meunier ef al. 2006; Sueur ef al. 2009). For example, an
anonymous mimetic mechanism underlies the group movement of white-faced
capuchins during experimentally triggered collective movements using a whistle as a
departure signal (Meunier et al. 2006). The capuchins decided to join the movement
or not based on the number of individuals already involved, regardless of their
identities. However, recruitment processes were implied during spontaneous
collective movements in the same group (Leca et al. 2003). Mimetism and the
giving-up of the initiator explain the observed distribution of followers in the same
group, showing, as in other recent studies, that these 2 types of mechanisms can
occur at the same time (Petit et al. 2009; Sueur and Petit 2008a; Sueur et al. 2009).

Although the affiliative model was not the only model fitting the observed
pattern, it did provide the best fit. It was also the only model that fit the observed
pattern for group member organization at departure, making it the best explanation
of the joining process in our study group. Even if the process of joining a movement
is based on affiliative relationships in brown lemurs, as it is in Tonkean (Sueur et al.
2009) and rhesus macaques (Sueur and Petit 2008a; Sueur ef al. 2010), the joining
patterns observed in the brown lemur study group showed more similarities with
patterns from the anonymous model than with those observed in macaques (Sueur et
al. 2009). This similarity between the anonymous process and a process based on
affiliative relationships may be explained by the social style (de Waal and Luttrell
1989) and cohesion of the study group (Jacobs 2010; Sueur et al. 2009, 2010).
Although brown lemurs exhibit strong affiliative relationships within a group
(Kappeler 1993; Overdorft 1998), their social structure is based on a combination of
pairing and troop life (Jolly 1995). This combination may account for the differences
in comparison to macaque species. The joining process in a cohesive group
displaying weaker social affinities should appear to be a more anonymous process
than the joining process observed in a species wherein dominance, kinship, or other
factors strongly shape the social relationships (King et al. 2008; Sueur et al. 2010;
Thierry 2007).

Although kinship has long been recognized as a central factor in primate
interactions and behaviors (Chapais and Berman 2004; Gouzoules and Gouzoules
1987; Hamilton 1964), affiliative bonds are also important (Wey et al. 2008), for
instance in maintaining dominance status in Japanese macaques (Chapais and
St-Pierre 1997) or during collective movements (Sueur and Petit 2008a; Sueur ef al.
2009). It is therefore not surprising that individuals of a highly social species take
the decision of their preferred social partners into account when deciding whether or
not to join a collective movement. Such a mechanism also leads us to reconsider the
classical view of collective movements in nonhuman primates, which describes
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complex cognitive processing and a single leader. A selective mimetic mechanism
also implies the use of rather advanced cognitive skills such as facial recognition of
conspecifics and a memory for affiliative relationships during the joining process,
but no insight or intention about the organization of group members (Camazine et al.
2001; Deneubourg and Goss 1989; Sueur ef al. 2009; Sumpter 2006).

Several authors have defined the leader of a group as the individual initiating the
movement and leading all other group members (Erhart and Overdorff 1999;
Lamprecht 1992; Peterson et al. 2002; Radford 2004; Tyler 1972). However, our
results show that even if the initiator induced a movement, it is not the only factor
responsible for conspecifics joining. Moreover, we assessed only the joining process,
and did not model other patterns such as choice of direction; therefore, should a
leader exist in the group it could still be responsible for such a choice. Joining a
movement represents a combination of the influence of each individual already
moving. In this condition, the first departed individual is only one link in the chain
reaction, i.e., the amplification of the mimetic process, facilitating the joining of all
group members, even if she or he has a special role as the initiator of the movement
(Jacobs et al. 2008).

In conclusion, we have shown that a mechanism involving a mimetic process with an
affiliative underlay can explain the joining latencies and the order and organization of
the individuals involved in collective movements of a group of brown lemurs. Future
studies should assess these models in free-ranging groups, whose collective movement
pattern may be different from that observed under semi-free-ranging conditions. It
would also be interesting to implement ecological parameters, e.g., food availability or
predation threat, within the models to study the relative contributions of the ecological
and social layers in the decision-making process. Eventually, assessing these models on
other species with different levels of affiliative bonds and group sizes could prove useful
to study if the same mechanisms are implied and to look for potential differences in the
overall pattern of group movement.
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SUPPLEMENTARY MATERIAL

individual sex age r_1etwqu _mod_el _ir_1d_ex_ of

identity identity initiations
Alain g 13 A01 1 1.294
Cryo Q 15 co1 2 1.294
Candide 3 10 C02 3 1.294
Calimero 3 4 C03 4 0.647
Clement 3 3 Co4 5 0.647
Cedille Q 11 C05 6 1.618
Celia Q 6 CO06 7 1.294
Cid 3 2 Cco7 8 0.971
Choline Q 3 Cco8 9 0.324
Cyrano 3 3 C09 10 0.971
Clopin 3 1 C10 11 0.647

Table S1: characteristics of individuals (name, age, sex and index of initiations) and identity
number in the model. Index of initiations of individual i was initiation rate for i (number of
initiations of i per the total number of initiations) per the mean rate of initiations of the group.
This correction allowed us to have a necessary weighted index in the model.

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

0.000

0.000

0.000

0.000

0.000

0.000

0.000

0.000

0.000

0.000

0.000

0.000

0.000

1.833

1.833

0.458

1.833

0.917

0.917

1.833

0.917

0.458
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3.141

0.000

1.571
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0.785

1.571
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0.000

2.749

1.374

0.000

0.346

1.374

0.687

0.687

2.749

0.687

0.346

0.000

0.879

0.443

0.443

0.000

1.758

3.517

0.879

0.443

0.879

1.758

0.000
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0.917

0.917
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1.833

0.917

0.917
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0.000
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0.524
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2.095

0.000

1.048

0.524
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1.467

0.733

0.733

0.733

2.933

1.467
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1.467
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OO N OB WN -

0.000
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0.346
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0.687

0.000

0.687

0.346

0.000

1.692

0.846
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0.000

0.846

B
= O

0.000

0.879

0.443
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1.758

3.517

0.879

0.443

0.879

0.000

Table S2: kinship matrix. The ‘kinship index’ for individual i was the genetic coefficient
between an individual i and an individual j per the mean genetic coefficient of individual i.
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

0.000/3.899/2.785|0.139|2.089|0.139{0.139]0.139]1.392 | 0.139 | 0.139

3.050/0.000/2.178]0.109|2.941|0.000{0.109|0.109 | 2.287]0.109 | 0.109

2.157|2.157/0.000|0.000|1.725|1.402{0.000 | 1.618|0.755|1.186 | 0.000

0.2080.2080.000|0.000|0.000|0.208 | 4.981 | 0.623 | 0.623 | 0.830 | 3.321

1.964|3.536 | 2.095|0.000|0.000|0.262/0.131|0.131|2.488|0.131 | 0.262

0.155|0.000|2.014|0.155|0.310/0.000 | 0.000| 3.873|0.000 | 4.338|0.155

0.24410.24410.000 | 5.867 [ 0.244 | 0.000 | 0.000| 0.244 | 0.244 | 0.244 | 3.667

0.149]0.1492.230|0.446{0.149|3.716 | 0.149| 0.000 | 0.149 | 3.270| 0.595

OO |NOO OB WN|E-

1.467|3.080|1.027]0.440|2.787|0.000|0.147|0.147|0.000|0.1471.760

0.149/0.149/1.635]/0.595|0.149|4.162 | 0.149 | 3.270| 0.149 | 0.000 | 0.595

=
o

0.196/0.196/0.000| 3.143]0.393|0.196 | 2.946 | 0.786 | 2.357 | 0.786 | 0.000

Table S3: matrix of affiliative relationships. The ‘contact index’ for the pair of individual i-] was
the number of scans for which two individuals i and j were in contact per the mean number of
scans in which individual i was observed

Analyses of departure latency distribution according to these different mimetic coefficients

The equation for departure probabilities (equation 2,d in the manuscript) allowed us to determine

a range of mimetic coefficients from 0.001 to 0.004.

In these analyses, we determined which mimetic coefficient (from 0.001 to 0.004) fitted with the

observed mimetic coefficient. We then calculated the departure latency AT, ; of each joiner j for

each mimetic coefficient as follows:

1
(A +C(j-D)n (equation 2b in the manuscript)

Results show that the best fitting mimetic coefficient was the one equalling 0.004 (fig.S1; table
S4).

According to this result; we fixed C at a value of 0.004 in our model.
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Figure S1: Observed and calculated distributions of departure latencies for joiners. Rank 2
indicated the first joiner, and rank n indicated the n-1 joiner.

Z value P value

C=0.001 2,23 < 0.00001

C =0.002 1,78 0,001
C =0.003 0,671 0,602
C =0.004 0,671 0,623

Table S4: function comparison test (Kolmogorov-Smirnov) between observed and simulated
distributions of departure latencies for joiners. Tests show that distributions with C = 0.001 and C
= 0.002 were different from observed distributions. Between distributions with C = 0.003 and C =
0.004, distribution with C = 0.004 fitted better with the observed distribution (see fig.S1). A P-
value inferior to 0.05 showed that the two distributions were different.
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Figure S2: Distribution of direct joining indices for observed data (a) and for the five hypotheses
(b-f). Only the data distribution for the affiliation hypothesis was exponential and similar to the
distribution of observed data (see manuscript for details about results).
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Figure S3: Survival analysis of joining latencies for the 1% joining individual (Rank = 2).
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Figure S4: Survival analysis of joining latencies for the 2™ joining individual (Rank = 3).
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Figure S6: Survival analysis of joining latencies for the 4™ joining individual (Rank = 5).
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Figure S7: Survival analysis of joining latencies for the 5™ joining individual (Rank = 6).
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Figure S8: Survival analysis of joining latencies for the 6" joining individual (Rank = 7).
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Figure S9: Survival analysis of joining latencies for the 7" joining individual (Rank = 8).
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Figure S10: Survival analysis of joining latencies for the 8" joining individual (Rank = 9).
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Figure S11: Survival analysis of joining latencies for the 9™ joining individual (Rank = 10).
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Figure S12: Survival analysis of joining latencies for the 10™ joining individual (Rank = 11).

143



144



CHAPITRE V
APPROCHE INTEGRATIVE DES
PRESSIONS ENVIRONNEMENTALES

«Pour prendre une décision, il faut
étre un nombre impair de personnes,
et trois c'est déja trop»

Georges Clémenceau [1841 — 1929]
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1. Préambule

La littérature sur les déplacements collectifs oppose classiquement deux types
d’hypotheéses pour expliquer les patterns d’initiation et d’adhésion des individus aux
déplacements : les hypothéses dites « sociales » d’une part, et les hypothéses « écologiques »
d’autre part (Boinski & Garber, 2000). En effet, ’apparition de leaders (i.e. individus qui, de par
leur statut ou leur comportement, recrutent un grand nombre de suiveurs), ou encore d’initiateurs
preférentiels (i.e. des individus qui initient plus fréquemment les déplacements que d’autres) a
conduit les chercheurs a s’interroger sur les origines de ces différences interindividuelles. Les
hypothéses sociales suggerent que les facteurs sociodémographiques caractérisant les individus
seraient a I’origine de cette différence en raison du statut social qu’ils conférent. Les hypothéses
écologiques, en revanche, voient les origines de ces différences interindividuelles dans les
besoins physiologiques propres aux individus (Fischhoff et al., 2007) et/ou dans une meilleure
connaissance de 1’environnement de certaines classes d’individus comme les individus les plus
agés ou encore ceux appartenant au sexe philopatrique (Erhart & Overdorff, 1999 ; Overdorff et
al., 2005).

Sueur & Petit (2008a,b) ont mis en evidence le réle du style social dans les processus
décisionnels du macaque de Tonkean et du macaque rhésus mais leurs études ont été conduites
dans des conditions semi-naturelles qui amenaient a s’interroger sur la généralisation d’une telle
regle a des groupes évoluant dans un environnement naturel ou les pressions écologiques
pouvaient devenir beaucoup plus contraignantes pour les individus et donc, a s’interroger sur sa
robustesse vis-a-vis de contraintes externes. Lors d’une premiére phase de 1’étude des
déplacements collectifs chez le macaque japonais, j’ai pu mettre en évidence un réle du style
social dans les processus décisionnels de cette espece de macaque, et montrer que cette influence

persistait, méme chez un groupe soumis a des pressions écologiques naturelles.

Dans ce chapitre, je présenterai et discuterai 1’action combinée des déterminants sociaux
et écologiques (via les variations saisonnieres de la disponibilité alimentaire) sur les processus
décisionnels lors des déplacements collectifs du macaque japonais. Je présenterai les résultats
obtenus apres analyse des observations effectuées sur le groupe de macaques japonais d’octobre

2008 a septembre 2009. Aprés une approche descriptive et exploratoire des pressions internes et
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externes auxquelles le groupe était soumis durant cette session d’observation, j’utiliserai une
approche intégrative pour tester conjointement la contribution s’il en est des variables sociales et
écologiques sur le succes des déplacements collectifs. Enfin, je tacherai de mettre en évidence la
nature des paramétres impliqués dans l’organisation et les regles de suivi des individus au

moment du départ.

Les méthodes du chapitre qui suit sont identiques a celles décrites dans I’article 5.

2. Généralités

2.1. Contraintes internes au groupe : la couche sociale

Les observations ont débuté trois jours aprés le renversement du méale dominant par un
autre male central du méme groupe (male qui était alors numéro 3 dans la hiérarchie de
dominance). Ce renversement n’a affecté la hiérarchie de dominance qu’au niveau des trois
premiers males centraux. Les informations sur la composition du groupe et les parameétres
sociodémographiques des individus durant cette période d’observation peuvent étre trouvées dans

la méthodologie générale (Chapitre Il - Section 1.2.3 et Chapitre Il - Tableau 03).

Des scans de contact effectués toutes les 15 minutes en dehors des épisodes de
déplacements collectifs m’ont permis de calculer les indices d’association pour chaque dyade et
d’établir le réseau social des individus adultes du groupe (cf. Figure 04). Le coefficient de
centralité (eigenvector centrality) calculé a partir de ces indices pour chaque individu était
fortement corrélé au rang hiérarchique tant pour les males (Corrélation par rang de Spearman, n =
10; S =310,22; P = 0 < 0,001 ; rho = -0,88), que pour les femelles (Corrélation par rang de
Spearman, n = 18 ; S = 1536,86 ; P = 0,01 ; rho = -0,586). Ayant déja montré un effet du rang
hiérarchique sur le processus décisionnel de cette espéce (voir article 4), j’ai utilisé ici I’indice de
centralité des individus afin de m’affranchir de la dichotomie entre hiérarchie des femelles et

hiérarchie des males.



39 Jeunot

LA
WS

Redface

Figure 04 : Sociogramme des relations entretenues par les individus adultes du groupe durant la
période d’observation. Les cercles symbolisent les femelles et les carrés les males. La taille du
nceud est proportionnelle a la centralité de I’individu et I’épaisseur des liens est proportionnelle a
I’indice d’association correspondant a ce lien. La couleur indique 1’appartenance a la matriline
pour les femelles (en niveaux de violet) et le cluster de centralité déterminé par classification
hiérarchique et analyse discriminante chez les males (vert = male central ; rouge = male
périphérique).

2.2. Contraintes externes au groupe : la couche écologique

Le domaine vital du groupe, calculé par méthode des kernels fixes de 95%, était de 75 ha
et était séparé en 3 parties par le passage de deux rivieres d’Est en Ouest (cf. Chapitre Il - Figure
02). Une partie de ce domaine vital était également exploitée par deux groupes voisins mais les
rencontres intergroupes sont restées exceptionnelles (seulement sept rencontres intergroupes ont
pu étre observées durant la totalité de I’étude et ont conduit a un conflit entre les deux groupes
dans 86% des cas). Par manque de données sur la position de ces groupes voisins, ils n’ont pu

étre pris en compte dans les contraintes externes considérées dans cette étude. En omettant
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I’éventuelle pression exercée par ces autres groupes, seule la variation dans la disponibilité

alimentaire représentait une contrainte externe importante pour le groupe d’étude.

En effet, le régime alimentaire du groupe présentait de fortes variations saisonniéres dans
la nature des items alimentaires consommés (cf. Figure 05). La plus importante différence entre
I’hiver et le printemps d’une part, et I’été et I’automne d’autre part, réside dans le passage d’une
source alimentaire principale riche en énergie (fruits) pour ces deux derniéres saisons a une

source majoritaire riche en fibre mais pauvre en énergie durant 1’hiver et le printemps (feuilles).

En raison des limites imposées par la capacité de son systeme digestif, le macaque
japonais ne peut ingérer que 300 grammes de matiére seche par jour (Agetsuma, 1995a,b ; Tsuji
et al., 2006). Par conséquent, durant 1’hiver et le début du printemps, le passage a une source
alimentaire pauvre en énergie permet aux individus de ne subvenir qu’a 90% de leurs besoins
énergétiques (Tsuji et al., 2006 ; Tsuji, 2010), entrainant une perte de masse corporelle de 1’ordre
de 5% (Tsuji, 2010).

100% -
90% -
80% -
70% -
60% - B Autre
50% - Fleurs
0, -
40% W Bourgeons
0, -
30% B Animaux
20% -
B Noix & Graines
10% -
H Feuilles
0% - .
Hiver Printemps Eté Automne ® Fruits
Saison

Figure 05 : Pourcentage des différents items alimentaires consommés par les individus du groupe en
fonction de la saison. Les animaux consommés sont essentiellement des insectes mais comprennent
occasionnellement quelques petits vertébrés. On note I’importante différence entre le pourcentage de fruits
consommé entre 1’hiver et le printemps d’une part et 1’été et I’automne d’autre part. NB : La quantité brute
de nourriture ingérée quotidiennement variait fortement d’une saison a une autre. Ainsi les animaux
consommaient plus de noix en Automne qu’en Hiver, ce qui explique leur difficulté a subvenir a leurs
besoins énergétiques.



Les macaques du groupe se nourrissaient de 33% des espéces végétales présentes sur le
territoire, mais 10 % de ces especes representaient a elles seules 91% du temps total passé a
fourrager. Deux de ces espéces sont surreprésentées sur le territoire : Ardisia sieboldii
(Myrsinaceae) et Myrica rubra (Myricaceae). La présence importante et tres homogene de ces
deux espéces explique les faibles distances relevées entre deux patchs de ressources alimentaires
voisins (Maruhashi, 1980, 1981).

2.3. Données générales sur les déplacements collectifs

Sur les 966 heures d’observations effectuées durant la période d’étude, j’ai relevé 446
tentatives de déplacements collectifs. Huit de ces tentatives n’ont pas été suivies par 1’adhésion
d’un individu, les classant donc en tentatives « échouées ». Toutes ces tentatives echouées ont été
initiées par des méales (7 par des méales périphériques et 1 par un male central : I’ancien male
dominant). Les juvéniles et subadultes n’ont jamais initié de déplacement collectif. Lorsque les
males périphériques initiaient des déplacements, ils étaient presque exclusivement suivis par
d’autres males périphériques, tandis que les initiations par des individus centraux pouvaient

entrainer ’adhésion d’individus centraux et périphériques.

Les individus passaient en moyenne 20% de leur temps a se déplacer (mais pas forcément
en groupe) et la distance moyenne des déplacements collectifs était de 110 = 25 m sur I’année
bien qu’elle présentait une variation saisonniére sur laquelle nous allons revenir par la suite. Les
distances parcourues journaliérement étaient de : 0,7 = 0,3 km par jour en hiver ; 1,5 + 0,4 km par
jour au printemps ; 2 + 0,2 km par jour en été et 1,3 = 0,9 km par jour en automne. Ces valeurs
sont sensiblement différentes de celles décrites par Maruhashi (1980, 1981) pour un autre groupe

évoluant dans les mémes conditions.
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3. Analyses des effets des parametres environnementaux

Afin d’¢étudier D’impact des pressions écologiques et sociales sur les processus

décisionnels sans multiplier inutilement les tests statistiques, j’ai réalisé¢ quatre modeles mixtes

(LMM & GLMM) prenant en compte les individus comme facteur aléatoire. Chacun de ces

modeles a été testé contre un modele nul (i.e. incluant uniquement la constante et les individus en

facteur aléatoire) a I’aide d’un test de vraisemblance maximum G (maximum likelihood ratio G-

test).

Les quatre modéles testés correspondent aux quatre variables dépendantes suivantes :

Qualit¢ d’initiateur du déplacement (pour chaque déplacement chaque individu est
initiateur ou non) ; également dénommé « propension a initier » (GLMM, loi binomiale)
Nombre absolu de suiveurs participant au déplacement (GLMM, loi de poisson). Ce
modeéle peut sembler redondant avec celui traitant du pourcentage de suiveurs corrigé
(voir ci-apres), mais il permet de mettre en évidence des éventuels effets de taille de sous-
groupe.

Pourcentage de suiveurs corrigé par le nombre d’individus présents au moment du départ
(LMM)

Distance parcourue lors des déplacements collectifs (LMM)

Ces modéles prennent en considération les variables indépendantes suivantes :

Le sexe de I’initiateur du déplacement

L’age de I'initiateur du déplacement (variable catégorielle)

La centralité de I’initiateur du déplacement

La saison durant laquelle le déplacement a eu lieu

Le changement d’activité des individus a I’issue du déplacement (3 catégories d’activités
étaient considérées : Repos, Social et Fourragement. La variable était nulle si I’activité du
plus grand nombre d’individus enregistrée lors des scans précédant le déplacement était
identique & celle du scan suivant directement ce dernier. Elle prenait la valeur 1 dans le

cas contraire.)



La significativité globale de chaque modele ainsi que la significativité et les estimateurs pour

chacun des facteurs fixes sont indiqués dans le Tableau 04.

3.1. Impact des parametres de 1’environnement social sur les déplacements collectifs

3.1.1. Effet des parameétres sociodémographiques de ['initiateur

Les résultats du Tableau 04 montrent que 1’dge et le sexe (voir la Figure 06 pour le
pourcentage de suiveurs en fonction du sexe) ne permettent d’expliquer aucune des variables

dépendantes testées dans les modeles.

La centralité (eigenvector centrality) présente quant-a-elle un effet important sur la
propension a initier des individus (cf. Tableau 04 et Figure 07). Ainsi, plus un individu est central
et plus sa propension a initier des déplacements collectifs est importante. Cependant, la centralité
ne permet pas d’expliquer le nombre de suiveurs bruts ni le pourcentage de suiveurs corrigé (cf.

Tableau 04 et Figure 08).
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P-Value d P-Value d
Variable dépendante Facteurs fixes Estimateur SE alue du @ u? !
facteur Modele
Constante 0,68 0,55 0,52
s @i Sexe® 1,31 0,64 |0,09
Qualite d'initiateur ) b 0,29 0,50 |0,68 P < 0,001
(variable binomiale) — o ok
n = 446 Centralité 0,25 0,08 |<0,01
Saison® 0,06 0,33 |0,6
Interaction Sexe * Saison® -0,12 0,23 |0,71
Constante 12,08 0,68 |[<0,001 ***
Sexe® -0,09 0,12 0,81
N.ombre absolu de Ageb 0,21 0,2 0,77
suiveurs (comptage) P=0,17
n =438 Centralité 0,01 0,01 |0,13
Saison® 0,41 0,15 0,06 ~
Interaction Sexe * Saison -0,36 0,29 0,31
Constante 77,23 3,85 |[<0,001 ***
Sexe® -8,3 9,87 (0,72
Pourcentagede | .0 26,12 21,52 | 0,56
suiveurs corrigé (%) P=0,31
n =438 Centralité 3,26 1,79 (0,45
Saison® -12,38 2,44 10,3
Interaction Sexe * Saison 21,17 12,65 |0,22
Distance parcourue Constante 97,65 10,22 |<0,01 **
lors du déplacement | Age” -19,24 28,78 |0,89 P < 0,001
(m) Saison* 14,83 2,75 |<0,01 ** e
n=438 Changement d'activité® 28,19 2,8 |<0,001 ***

Tableau 04 : Récapitulatif des P-valeurs et estimateurs des parametres pour les différents modeéles
mixtes utilisés. Aucun des facteurs fixes autre que la constante n’ayant d’effet sur le nombre
absolu de suiveurs et le pourcentage de suiveurs corrigé, ces modeles ne sont pas
significativement différents du modeéle nul (prenant en compte uniquement la constante).

2 Femelles > Males.

3 classes

5-10 ans ;

10-15 ans

; plus

15 ans.

®Hiver < Printemps < Eté < Automne. 9 Pas de changement d’activité < Changement d’activité.
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Figure 06 : Moyenne (+ SE) des pourcentages de suiveurs corrigés en fonction du sexe de
Uinitiateur.
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Figure 07 : Différences interindividuelles dans le nombre d’initiations corrigé de déplacements
collectifs. Les individus sont classés par centralité décroissante de gauche a droite. Les males sont
représentés en bleu, les femelles en violet.
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Figure 08 : Moyennes (+ SE) des pourcentages de suiveurs corrigés en fonction de I’identité de
Uinitiateur. Les individus sont classés par centralité décroissante de gauche a droite. Les males
sont représentés en bleu, les femelles en violet.

3.1.2.  Organisation des individus au moment de [’adhésion

A defaut de pouvoir employer une approche basee sur des modeles stochastiques
similaires a ceux que j’ai utilisés chez les 1émurs bruns, j’ai effectué¢ des corrélations de matrices
pour tester un role des relations affiliatives et des liens d’apparentement sur 1’organisation des
individus au moment du départ chez ce groupe. Pour ce faire, j’ai calculé pour chaque dyade des
indices d’association (Half Weight Index) basés sur le fait de suivre ou d’étre suivi directement et

ce, sur la totalité des 438 déplacements.

Pour I’ensemble des individus adultes, cette matrice se révéle fortement corrélée a la
matrice d’affiliation (Test R de Dietz, P = 9,99 * 10™2: rho = 0,66). Pour les femelles, on obtient
une corrélation encore plus élevée avec la matrice d’apparentement (Test R de Dietz,
P=9,99 * 10™ ; rho = 0,86). Ces deux résultats sont cohérents dans la mesure otl apparentement
et affiliation des femelles sont eux méme fortement corrélés chez cette espéce au népotisme élevé
(Test R de Dietz, P = 9,99 * 10"** ; rho = 0.83).



Ces résultats confirment ceux obtenus lors d’une premiére période d’observation (avant le
renversement du male dominant), avec un effet important des relations d’apparentement entre
femelles, et donc des matrilines, sur I’organisation des individus au départ. De plus, dans la
mesure ou la matrice d’affiliation de tous les adultes du groupe (méles compris) est fortement
corrélée aux associations observées lors de 1’adhésion aux déplacements, nous pouvons
également conclure a un effet important des relations affiliatives des males dans le choix des
individus qu’ils vont suivre ou qui les suivent. Le fort coefficient de corrélation entre ces
matrices est d’autant plus important que les indices d’association utilisées pour rendre compte de
I’organisation des déplacements sont des indices basés sur des individus se suivant directement
I’un I’autre et non pas seulement sur la participation aux mémes évenements de déplacement. Il
est a noter que dans toute population de primates non-humains, il est trés difficile de distinguer
I’apparentement de la familiarité puisque les jeunes interagissent plus souvent avec les proches
parents de leur mére qu’avec les autres individus du groupe. Dans ce contexte, I’apparentement

peut étre assimilé a une affiliation renforcée.

3.2. Impact des parametres écologiques sur les déplacements collectifs

Le Tableau 04 montre que les saisons n’ont aucun effet significatif sur la propension des
individus a initier des déplacements ni sur leur succes (nombre brut de suiveurs et pourcentage de
suiveurs corrigé). En revanche les saisons ont un effet significatif sur la distance parcourue lors
des déplacements avec une augmentation de cette distance au cours des saisons, de 1’hiver a

I’automne (voir Tableau 04 et Figure 09).

Le modele mixte utilisé pour rendre compte de la distance parcourue lors des

déplacements collectifs montre un effet significatif des changements d’activités (voir Tableau 04).

Ainsi la distance parcourue lors des déplacements était significativement plus importante en cas
de changement d’activité (« Repos », « Social » ou « Fourragement ») entre avant et apres le

déplacement (voir Figure 10).
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Figure 09 : Distances moyennes (+ SE) parcourues lors des déplacements collectifs en fonction

de la saison.
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Figure 10 : Distances moyennes (+ SE) parcourues lors des déplacements collectifs en fonction
d’une variable binomiale rendant compte du changement d’activité qui pouvait se produire entre
les scans précédant et suivant directement le deplacement.
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4. Synthese des résultats et discussion préliminaire

Dans ce chapitre, j’ai pu mettre en évidence 1’effet de la centralité sociale des macaques
japonais sur leur propension a initier des déplacements collectifs, mais pas sur le succes de ces
déplacements. La dominance et la centralité étant corrélées, ces résultats concordent avec ceux
obtenus dans D’article 4 ou j’avais pu montrer que la dominance de D’initiateur parvenait a
expliquer le nombre d’initiations mais pas le suivi des individus. Aucun des autres facteurs
sociodémographiques testés ne parvient a expliquer la propension a initier ou le succés des
déplacements collectifs. Toutefois, les relations affiliative et/ou I’apparentement auraient un effet
prépondérant dans 1’organisation des individus au moment du départ. Bien qu’il soit difficile
d’identifier lesquelles des relations affiliatives ou d’apparentement sont responsables de cet effet
(i.e. I’'apparentement contraint fortement 1’affiliation chez les femelles de cette espece fortement
népotique), cet effet n’est pas sans rappeler celui que j’ai pu mettre en évidence chez le 1émur
brun dans I’article 5 et celui que Sueur et collaborateurs (2009) ont mis en évidence chez le
macaque de Tonkean. Ainsi, méme si mes données ne me permettent pas d’étudier 1’éventuelle
dimension auto-organisée du processus d’adhésion chez le macaque japonais, la préférence pour
les affiliés / apparentés observée dans ce chapitre pourrait tout a fait correspondre a un
phénoméne mimétique sous-tendu par les relations affiliatives / d’apparentement, mais cela reste

a confirmer.

Concernant les pressions €cologiques, je n’ai pu mettre en évidence aucun effet des
variations saisonnieres sur la propension des individus a initier des déplacements collectifs ni sur
le succeés de ces derniers. Dans le cas d’une influence des pressions écologiques sur les processus
décisionnels on aurait en effet pu s’attendre a un changement dans le nombre et 1’identité des
individus prenant part aux processus décisionnels en fonction des saisons (e.g. les femelles, étant
le sexe philopatrique, auraient pu avoir un role plus important dans les processus décisionnels en
hiver quand les ressources de qualite se font plus rares). Il semblerait donc que ces contraintes
environnementales ne modifient pas les regles sous-jacentes au processus décisionnel, régles qui
seraient donc principalement basées sur les relations sociales. Ces résultats mettent en évidence la
prépondérance des facteurs sociaux sur les facteurs écologiques dans les processus décisionnels,

ce qui n’est pas surprenant considérant le fait que les différents organisations sociales des especes
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de macaques ne peuvent s’expliquer a la lumiére des conditions écologiques dans lesquels elles

ont évolué (Ménard, 2004).

Il faut cependant rester prudent car ces variations saisonniéres présentent une amplitude
plutdt modérée a Yakushima (Agetsuma, 1995a,b ; Tsuji, 2010) et mes résultats devront étre
confirmés par des études sur des groupes de macaques japonais vivant dans des milieux aux
changements saisonniers plus contrastés. Néanmoins, la distance parcourue lors du déplacement
est significativement influencée par les saisons : elle augmente sensiblement en été et en automne
quand les animaux consomment des fruits auquel 1’accés est concentré spatialement. On peut
formuler I’hypothése que la saison modifierait la disponibilité spatiale et temporelle (i.e. limitée
dans le temps) des ressources alimentaires préférées et entrainerait alors des déplacements vers
ces zones speécifiques plus éloignées. Cette hypothése est cohérente avec le fait qu’un
changement d’activité augmente également la distance parcourue lors du déplacement. Une autre
hypothése pour expliquer cette différence saisonniere dans les distances parcourues lors des
déplacements est celle de Nakagawa (1989). Celui-ci proposait qu’une réduction des distances de
déplacement puisse &tre un moyen pour les individus de compenser a la fois la baisse de la qualité
énergétique des ressources disponibles en hiver mais aussi leur capacité intestinale limitée qui ne

leur permet pas d’augmenter les quantités ingérées a I’infini.

Enfin, il ne faut pas négliger le fait qu’aucune information relative a la position des
groupes voisins n’est disponible. Ces groupes constituent trés certainement une source de
contraintes que les individus prennent en compte lors de leurs déplacements collectifs,
principalement s’ils souhaitent éviter les rencontres inter-groupes (ce qui semble le cas au vu de
la faible fréquence de rencontres observées au cours de cette étude). Le groupe d’étude pourrait
parcourir de plus longues distances afin d’éviter ces groupes voisins, et ce plus particuliérement

en période ou la nourriture est monopolisable en raison de sa distribution plus concentrée.



CHAPITRE VI
DISCUSSION GENERALE

« La volonté de renoncer a son
indépendance, de troquer le témoignage de
ses sens contre le sentiment confortable
mais déformant la réalité, d'étre en
harmonie avec un groupe, est I'aliment dont
se nourrissent les démagogues »

Paul Watzlawick, 1978
La réalité de la réalité
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Durant ce travail de these, j’ai pu étudier les facteurs impliqués et les mécanismes sous-
jacents aux déplacements collectifs chez deux especes de primates. Dans un premier temps,
1’étude des déplacements collectifs de Iémurs bruns dans un environnement semi-naturel contrélé
m’a permis d’étudier dans le détail les mécanismes sous-jacents aux prises de décision ainsi que
les facteurs sociodémographiques impliqués. Puis 1’étude des macaques japonais m’a permis dans
un second temps de tester si le style social des macaques jouait un réle prépondérant en milieu
naturel ou les facteurs écologiques peuvent devenir limitants. L’étude des déplacements de ce
groupe, au cours des différentes saisons qui s’accompagnaient de variations de la disponibilité
alimentaire et de la qualité des ressources, m’a également permis d’étudier I’impact relatif des

facteurs sociodémographiques et environnementaux grace a une approche intégrative.

1. Role de Pinitiateur

La décision de se déplacer collectivement peut, théoriquement, se faire (ou étre modifiée)
avant le départ, au moment du départ et/ou durant la progression du groupe jusqu’a I’arrét du
déplacement (Bourjade & Sueur, 2010). Bien que plusieurs études aient récemment entrepris
d’étudier le phénomeéne sur I’ensemble de ces phases (Sueur & Petit, 2008a ; Ramseyer et al.,
2009 ; Conradt & List, 2009 ; Rands, 2010 ; voir Petit & Bon, 2010), le moment du départ reste
la phase la plus étudiée dans la littérature.

La raison de cette attention toute particuliére portée au départ en lui-méme vient
probablement du fait que les déplacements collectifs sont souvent considérés comme le résultat
du départ d’un individu, I’initiateur ou leader, qui est ensuite suivi par tous les autres membres du
groupe. La plupart des études se sont donc focalisées sur le role particulier de cet individu qui est
fréqguemment supposé avoir un statut particulier (voir Petit & Bon, 2010 pour une revue et King,
2010). Plusieurs études ont ainsi pu mettre en évidence que les premiers individus a partir étaient
plus souvent, voire exclusivement, les individus les plus dominants pour un certain nombre
d’espéces (Gorille des montagnes , Gorilla beringei: Schaller, 1963 ; Loup, Canis lupus : Mech,
1970 ; Cheval, Equus caballus : Feist & McCullough, 1976 ; Mangouste, Helogale parvula :
Holekamp et al., 2000; Moqueur vert, Phoeniculus purpureus: Radford, 2004 ; Vache,
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Bos taurus : Sarova et al., 2010). Toutefois, bon nombre d’études se sont limitées a une approche
descriptive et, si le terme d’initiateur est explicite, celui de leader préte beaucoup plus a
confusion dans la mesure ou il a longtemps été utilisé pour qualifier indifféremment les individus
qui initiaient les déplacements, ceux qui progressaient en téte, qui orientaient le groupe dans une
certaine direction ou encore ceux qui entrainaient I’adhésion d’un grand nombre de suiveurs
(Boinski & Garber, 2000 ; King et al., 2009 ; King, 2010). Cette confusion sur le terme a conduit
a une assimilation abusive entre initiateurs et leaders des déplacements. S’il est vrai que
I’initiateur peut se trouver étre également le leader du déplacement, Kummer (1968) a rapidement
souligné le fait qu’il n’était pas nécessaire d’initier un déplacement ou de progresser en téte de ce

dernier pour orienter le groupe.

1.1. L’initiateur comme leader du déplacement ?

Chez le 1émur brun, les résultats obtenus sur le succes des déplacements (i.e. le nombre
d’individus participant et leurs latences de départ) ainsi que ceux obtenus avec le « modele de
leadership » montrent que [I’identité de [D’initiateur (et par extension son statut
sociodémographique) ne peut expliquer a elle seule le pattern d’adhésion des individus. Chez le
macaque japonais, on observe en revanche des différences interindividuelles au moment du
départ, différences qui peuvent s’expliquer par la centralité et le rang hiérarchique des initiateurs,
males comme femelles. Toutefois, ces différences ne concernent pas le succés du déplacement
mais le nombre d’initiations effectuées par les individus. En effet, les individus dominants et
centraux initient significativement plus que les autres. Dés lors, les initiateurs chez ces deux
espéces ne sont pas des leaders au sens aujourd’hui admis de ce terme (i.e. des individus qui de
par leur statut ou leur comportement vont entrainer I’adhésion d’un grand nombre de suiveurs

aux déplacements ; King, 2010).

On peut alors s’interroger sur I’importance du role des initiateurs chez ces deux especes
dans la mesure ou ils n’affectent pas significativement le pattern d’adhésion des autres individus
du groupe. En effet, la décision collective doit étre considérée comme la résultante des décisions
individuelles de participer ou non au déplacement. A cet égard, les résultats obtenus durant cette
thése et dans d’autres travaux (Sueur & Petit, 2008a,b ; Petit et al., 2009) montrent que bien



qu’étant les premiers individus a partir, les initiateurs ne semblent pas conditionner la réponse
individuelle de tous les autres membres du groupe. En d’autres termes, le processus d’adhésion
ne doit pas étre vu comme dépendant uniquement de I’initiateur ni comme une chaine
séquentielle dans laquelle chaque nouvelle adhésion dépendrait de 1’adhésion précédente, mais
bien comme un chaine réactionnelle plus globale ou la décision de partir d’un individu dépendrait
des décisions prises par tous les autres individus avant lui, sans se limiter au seul événement
précedent. Des processus mimétiques semblables a celui-ci ont pu étre mis en évidence dans des
taxons trés différents du regne animal et pour une trés grande variété de phénomenes (Camazine
et al., 2001 ; Strogatz, 2003). Ils constituent donc une hypothése parcimonieuse pour rendre

compte de systemes complexes (Sueur & Deneubourg, sous presse).

1.2. L’initiateur comme catalyseur du déplacement ?

L’initiateur ne serait-il alors qu’un maillon comme un autre dans le processus décisionnel
global qui aboutira, ou non, a un déplacement collectif ? La réponse est trés clairement non.
L’initiateur garde un statut trés particulier du fait qu’il est le premier événement de cette réaction
en chaine. Il agit comme une étincelle et joue ainsi le réle de catalyseur. Que la décision quant au
lieu et au moment du départ soit impactée ou non par la période précédant le départ, I’initiateur

demeure le premier individu a faire activement le choix de se déplacer.

Chez le macaque japonais, le fait que les individus les plus centraux et les plus dominants
soient ceux qui initient le plus souvent les déplacements collectifs, quand bien méme ils n’ont pas
un succes plus important, illustre I’importance que revét tout-de-méme ce réle d’initiateur. Ainsi,
méme si la différence ne se fait pas au niveau du succes de I’initiateur a recruter des individus
pour se déplacer, ces individus dominants arrivent tout de méme a avoir un poids plus important

dans les processus décisionnels en suggérant plus souvent le départ.
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2. Impact des pressions internes au groupe sur les processus décisionnels

Le groupe social apporte des réponses & un certain nombre de contraintes écologiques
pour les individus (Chapman & Chapman, 2000 ; Krause & Ruxton, 2002). Toutefois, il génére
également des contraintes en retour. Par exemple, les groupes vont développer un systeme social
qui va différer selon les especes et contraindre la nature et la qualité des relations
interindividuelles. La premiére de ces contraintes est la mise en place d’une hiérarchie de
dominance entre les individus (Bernstein, 1981). Plusieurs études ont démontré un lien entre le
grand nombre de suiveurs (voir la liste citée dans le premier paragraphe ainsi que Petit & Bon,
2010 pour une revue).

2.1. Influence du style social

Lors de I’étude des déplacements du groupe de 1émurs bruns, j’ai testé 1’effet du rang de
dominance des initiateurs des déplacements sur les différents parametres permettant d’en
caractériser le succes (i.e. nombre d’individus participant et latences d’adhésion). Les résultats
montrent que la dominance de [D’initiateur n’explique ni le succés du déplacement ni la
propension a initier chez cette espéce. Ce résultat est d’autant plus intéressant que les
déplacements collectifs de toutes les autres especes de 1émuriformes étudiées jusqu’alors, espéces
présentant une dominance des femelles sur les males, ont été décrits comme dirigés quasi-
exclusivement par les femelles (Petter, 1962 ; Sauther & Sussman, 1993). Ainsi, chez le
propitheque a diadéme, les femelles initient et dirigent 90% des déplacements collectifs (Erhart &
Overdorff, 1999). Le Iémur brun qui au contraire des autres especes ne présente pas de
dominance des femelles sur les méles ne présente pas non plus de leadership spécifique des
femelles. Ce résultat conforte I’hypothése selon laquelle le leadership assuré par les femelles chez
les différentes especes de lémuriformes serait une conséquence de leur style social. J’ai par
ailleurs pu mettre en évidence que I’organisation des individus au moment du départ chez le

[émur brun était expliquée principalement par les relations affiliatives que les individus



entretiennent entre eux, ce qui est tout a fait cohérent avec le style social tolérant que montre

cette espéce.

Chez les macaques, Sueur et Petit (2008a,b) ont pu mettre en évidence que le style social
pouvait expliquer les différences observées dans les processus décisionnels lors des déplacements
collectifs du macaque de Tonkean et du macaque rhésus. Ainsi, le macaque de Tonkean qui est
caractérisé par une forte tolérance interindividuelle (Thierry, 2004), et des relations affiliatives ne
se limitant pas aux seuls individus apparentés, présente un « consensus equitablement partagé ».
En effet, la décision est partagée de maniere équivalente entre tous les individus du groupe et les
relations de parenté ne contraignent que faiblement 1’organisation des individus au départ,
organisation qui est sous-tendue par les relations affiliatives. Chez le macaque rhésus, caractérisé
quant-a-lui par une forte intolérance interindividuelle et un népotisme élevé (Thierry, 2004), on
trouve au contraire un « consensus partiellement partagé » ou les individus les plus dominants et
les plus agés ont un réle plus important dans les processus décisionnels. Cette prépondérance
n’est cependant pas exclusive et les individus plus jeunes et dominés peuvent également mais
dans une moindre mesure, participer au processus décisionnel. Ces auteurs s’interrogeaient
toutefois sur I’impact des conditions de semi-liberté sur ces résultats, évoquant la possibilité d’un

impact plus relatif des facteurs sociaux en conditions naturelles.

Mon étude des déplacements collectifs chez le macaque japonais a permis, dans un
premier temps, de généraliser cette hypothese d’un impact du style social sur les processus
décisionnels a un groupe évoluant en milieu naturel. En effet, j’ai pu mettre en évidence que la
dominance influencait les patterns de déplacements collectifs chez cette espéce peu tolérante dont
le style social est trés proche de celui du macaque rhésus, et ce en milieu naturel. En effet, on
note que plus un individu est dominant, plus sa propension a initier des déplacements collectifs
est importante. Toutefois mes résultats different sensiblement de ceux obtenus chez le macaque
rhésus. En effet, 1a ou la dominance influencait le nombre d’individus participant aux
déplacements chez le macaque rhesus (Sueur & Petit, 2008a,b), je n’ai observé aucune différence
interindividuelle dans le succés chez le macaque japonais, liée a la dominance ou a tout autre
facteur. Ceci peut sans doute s’expliquer par la faible cohésion qui caractérisait le groupe de
macaques japonais comme je I’expliquerai par la suite. En revanche, 1’effet de la dominance sur

la propension a initier que j’ai pu mettre en évidence chez le macaque japonais n’a pas été
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observée chez le macaque rhésus. Bien que ce résultat aille toujours dans le sens d’une influence
du style social sur le type de processus décisionnel, il représente un fait nouveau et
particulierement intéressant car il s’inscrit dans un mécanisme différent de ceux supposés et
observés jusqu’alors, qui privilégiaient I’hypothése d’une monopolisation de la décision par les
individus dominants. De plus, je n’ai pas pu mettre en évidence de variations liées a 1’age parmi
les adultes mais seuls ces derniers initiaient des déplacements, comme cela a été montrée chez le
macaque rhésus (Sueur et Petit, 2008a). Cette prépondérance des individus plus agés dans la
décision peut étre mise en paralléle avec le fait que chez ces deux espéces, une femelle agée
conservera son rang hiérarchique en dépit des faiblesses physiques liées au vieillissement, et ainsi

son réle social.

2.2. Influence des relations d’apparentement

Un autre facteur clé dans 1’organisation des déplacements collectifs chez le macaque
japonais est le népotisme important caractérisant cette espéce. En effet, chez cette espéce, les
relations entre femelles non-apparentées sont de moindre fréquence et de moindre qualité que les
relations entre femelles apparentées qui constituent une unité appelée matriline (Gouzoules &
Gouzoules, 1987 ; Chapais et al., 1991 ; Chapais, 2004 ; Chapais & Berman, 2004). Cette
ségrégation dans les relations entre femelles se ressent fortement chez le macaque japonais et
contraint de nombreux comportements (toilettage, jeu, agression, etc.) jusqu’a la hiérarchie de
dominance. Ce népotisme est a ’origine d’un systeme ou des matrilines entiéres en dominent
d’autres chez 1’ensemble des especes de macaques. Cependant, mes résultats montrent que ces
matrilines contraignent également I’organisation des déplacements collectifs chez le macaque
japonais, les femelles voyageant préférentiellement avec d’autres femelles qui leur sont
apparentees. Dans cette espéce ou le rang hiérarchique ne peut étre maintenu qu’au travers du jeu
des coalitions entre individus apparentés (Chapais et al., 1991), il semble crucial de ne pas se

séparer et donc de se déplacer entre apparentés.

Cette cohésion trés marquée de sous-groupes de femelles apparentées contraste fortement

avec la cohésion assez lache du groupe dans son ensemble. Le r6le des relations entre individus



apparentés sur les prises de décision et 1’organisation des individus lors des déplacements
collectifs a déja eté décrit chez plusieurs especes (Reinhardt, 1983 ; Prins, 1989 ; Smolker, 2000 ;
Silk et al., 2006 ; Sueur & Petit, 2008a ; Toth et al., 2009). Ces associations préférentielles entre
apparentés peuvent s’expliquer aisément par la sélection de parentéle (Hamilton, 1964) mais elles
sont d’autant plus importantes que le soutien entre individus apparentés est capital dans la
formation d’alliance lors des conflits chez le macaque japonais. Dans ces conditions, rester autant
que faire se peut avec des individus apparentés représente le compromis qui semble le plus

adéquat entre les pressions internes et externes au groupe.

Chez le 1émur brun en revanche, 1’apparentement ne semble pas jouer de role particulier
dans les déplacements collectifs. Bien que ce résultat soit cohérent avec le style social trés
permissif de 1’espéece, il convient de le relativiser dans la mesure ou plus de 90% des individus du
groupe sont nés ou descendent d’une méme femelle toujours présente dans le groupe au moment
de I’étude. L’analyse des effets de ’apparentement s’en trouve par conséquent biaisée. Toutefois,
on note que cette femelle n’occupait pas de réle plus prépondérant que les autres individus du

groupe dans les déplacements collectifs.

2.3. Les déplacements collectifs du macaque japonais : une organisation a plusieurs niveaux

La cohésion d’un groupe constitué¢ de sous-groupes d’individus apparentés ne peut se
maintenir qu’a travers ’existence de relations affiliatives entre individus non apparentés et ce,
méme chez des espéces présentant un népotisme trés important (Clutton-Brock, 2009). Les
relations affiliatives reliant les individus non apparentés pourraient alors représenter des éléments
clés de la structure du groupe, liant entre eux des clusters plus compacts (Bonanni et al., 2010).
Les résultats que j’ai obtenus montrent que non seulement les matrilines forment des sous-
groupes cohésifs durant les déplacements mais que les relations sociales entretenues par les
femelles (incluant donc leurs relations avec des femelles apparentées, des femelles non
apparentées et des males) jouent le role d’un «ciment social », permettant I’articulation des
différentes matrilines entre elles. J’ai ainsi pu mettre en évidence qu’au-dela des associations tres

fortes au sein d’une matriline, des associations préférentielles entre femelles de différentes
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matrilines existaient également lors des déplacements et qu’elles pouvaient s’étendre a un plus

grand nombre de matrilines grace a la participation des méales a ces mémes déplacements.

Ces résultats, couplés a la faible cohésion observée chez cette espece et au nombre
négligeable d’initiations échouées (i.e. les initiateurs étaient presque systématiquement suivis)
suggerent une organisation des déplacements structurée a plusieurs niveaux. Le premier de ces
niveaux serait le niveau individuel. En effet, en dehors de toute considération de phénomene
collectif, le choix de partir ou non reste fondamentalement du ressort de chaque individu. En effet,
une décision collective n’est qu’un phénomene émergent de chacune des décisions individuelles.
Toutefois, la matriline constitue un deuxiéme niveau qui semble revétir une tres grande
importance comme nous venons de le voir, les femelles d’une méme matriline étant plus
cohésives que la moyenne, en dehors comme au cours des épisodes de déplacements collectifs.
Enfin, le réseau social du groupe dans son ensemble est le dernier de ces niveaux, avec la prise en
compte des relations entre matrilines et avec les males formant un réseau pouvant relier
I’ensemble des individus du groupe. Ce scénario et I'importance du réseau social dans son
ensemble semblent confirmés par la spécificité des déplacements initiés par les males

périphériques qui peinent a rallier des individus centraux.

Les males centraux semblent également jouer un r6le particulier lors de déplacements
assez singuliers, et non traités dans cette thése, déplacement au cours desquels ils sont suivis par
un grand nombre, voire la totalité, des juvéniles du groupe. Ce phénomeéne est d’autant plus
étonnant que les macaques japonais sont réputés pour la faible permissivité des femelles a laisser
leurs jeunes interagir avec des non-apparentes. Ces déplacements et la propension des juvéniles a
suivre les males centraux pourraient ainsi contribuer au réle de «ciment social » qui semble
caractériser les males. Je reviendrai sur ce role par la suite afin d’expliquer pourquoi Itani (1963)

avait attribué a ces males le r6le de leader des déplacements sur des bases purement descriptives.

3. Impact des pressions externes au groupe sur les processus décisionnels

Dans I’étude des déplacements collectifs, la littérature oppose souvent les hypothéses
dites «sociales » aux hypotheses qualifiées d’« écologiques » (voir Boinski & Garber, 2000 ;

Garber et al.,, 2009). Dans ces derniéres, I’identit¢ des individus participant aux processus



décisionnels serait dépendante non pas de leur statut sociodémographique mais de leur besoins
physiologiques et / ou de la connaissance de leur environnement (Fischhoff et al., 2007 ;
Bourjade et al., 2009 ; Conradt et al., 2009).

De nombreuses études mettant en évidence un rbole prépondérant des facteurs
sociodémographiques, et du style social dans son ensemble, sur les déplacements collectifs des
primates ont été menées en conditions semi-naturelles (Leca et al., 2003 ; Meunier et al., 2006,
2008a, 2008b ; Sueur & Petit, 2008a,b ; Sueur et al., 2009). Ce type d’environnement controlé
offre un confort méthodologique et expérimental précieux a l’observateur qui peut couvrir
I’ensemble des possibilités en placant des caméras aux points stratégiques et qui peut ainsi
s’affranchir de contraintes logistiques importantes pour recueillir des données détaillées et
relativement homogenes. C’est grace a ce faible bruit dans les données que j’ai pu étudier en
détail les mécanismes sous-tendant les processus décisionnels chez le l1émur brun avec une
approche modélisatrice, approche qui n’a pas été fructueuse pour le moment chez le macaque
japonais en raison de la grande variété de situations dans lesquelles les déplacements pouvaient

étre initiés en milieu naturel.

Si les conditions semi-naturelles présentent un gros avantage méthodologique et
logistique par rapport aux études menées en milieu naturel, elles ameénent toutefois I’observateur
a s’interroger sur la validité externe de ses conclusions. En effet, les individus étudiés n’étant pas
soumis a des conditions écologiques identiques a celles qu’ils rencontreraient en milieu naturel, il
est difficile de savoir si cet effet des pressions internes au groupe persisterait dans une situation
ou les pressions écologiques pourraient devenir un facteur limitant. L’¢tude des déplacements
collectifs chez le macaque japonais avait deux objectifs principaux. Le premier de ces objectifs
était de vérifier si les pressions internes aux groupes avaient toujours un effet sur les
déplacements d’un groupe évoluant en milieu naturel. Le deuxieéme objectif était de tester si les
pressions ecologiques jouaient également un rdle dans les processus décisionnels via des
changements regionaux et saisonniers dans la disponibilité alimentaire. Mes prédictions sur ce
dernier point étaient que des conditions écologiques plus rudes entraineraient une diminution du

nombre d’individus impliqués dans les processus décisionnels.

Les résultats que j’ai obtenus chez le macaque japonais montrent que les pressions

sociales demeurent prépondérantes méme en milieu naturel. De plus, je n’ai pas pu mettre en
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évidence d’effet direct des pressions écologiques sur les processus décisionnels en eux-mémes.
Seuls certains patterns des deplacements collectifs comme la distance parcourue sont
significativement affectés par les variations saisonniéres. Toutefois, ces variations saisonnieres ne
relévent pas vraiment d’un effet sur le processus décisionnel en lui-méme mais plutét de la
structure spatiale du groupe. Ainsi les pressions écologiques n’agiraient pas directement sur les
processus décisionnels mais entraineraient une compétition plus forte entre les individus du
groupe, compétition qui contraindrait ainsi les distances interindividuelles et la structure spatiale
du groupe. Ces changements écologiques seraient donc indirectement responsables d’une

variation dans le nombre de suiveurs en agissant sur la cohésion du groupe.

Cette cohésion relative des individus semble étre la clé de vodte des mécanismes
impliqués dans les déplacements collectifs. En effet, ’absence de pression de prédation et la
faible distance entre les patchs de ressources permettent aux individus de ne pas avoir a choisir
une seule et unique destination pour ’ensemble du groupe, celui-Ci pouvant au contraire se
séparer en différents sous-groupes, chacun évoluant relativement indépendamment des autres. La
cohésion globale de I’ensemble des individus est, quant-a-elle, probablement assurée grace aux
vocalisations (Itani, 1963). Ainsi, I’immense majorité des déplacements impliquant tous les
individus du groupe se produisait lors de la traversée d’une des deux rivieres séparant le territoire
du groupe en trois parties. La traversée de cette riviere en elle-méme ne représentant aucun risque
en soi, I’hypothése la plus vraisemblable pour expliquer la cohésion plus forte lors de ces
événements est celle de la barriere acoustique que ces riviéres pourraient représenter. En effet, le
fort encaissement (plus de 25 m par endroit) et le bruit généré par I’eau constituent une limitation
a la propagation des vocalisations. On note ainsi que malgré les fortes distances interindividuelles
relevées, il était trés rare d’observer les membres du groupe évoluer de part et d’autre d’une de

ces rivieres a un méme moment.

L’étude des déplacements collectifs du lémur brun s’étant déroulée en conditions semi-
naturelles, je n’ai pas pu étudier directement I’impact des pressions écologiques sur cette espece.
Toutefois, il est intéressant de noter que les individus du groupe faisaient preuve d’une forte
cohésion. Ainsi, plus de la moiti¢ des déplacements collectifs observés impliquait ’ensemble des
individus du groupe et aucun déplacement ou un seul individu serait resté isolé dans la zone de

départ n’a été observé. Ces résultats montrent que les mécanismes de cohésion du groupe étaient



toujours a I’ceuvre malgré les conditions semi-naturelles. Comme je 1’ai discuté précédemment,
les résultats obtenus chez cette espéce sont cohérents avec « ’hypothése sociale » la ou
« I’hypothese écologique » aurait attendu un nombre d’initiations ou un succeés plus important
chez les femelles qui sont le sexe philopatrique et qui sont donc supposées mieux connaitre leur
environnement que les males a 1’age adulte (Kappeler, 2000). Toutefois, si cette hypothese était
fondée, les conditions de semi-liberté du groupe entrainant des contraintes écologiques tres
faibles pour les individus (i.e. pas de prédation et nourriture ad libitum) pourraient avoir occulté
cet effet. Seule I’étude d’un groupe de 1émurs bruns évoluant en milieu naturel permettrait alors

de trancher sur ce point.

4. Quels mécanismes sous-tendent les processus décisionnels ?

La ou la différence se fait sur le choix de suivre ou non I’initiateur chez le macaque rhésus,
le macaque japonais se caractérise quant a lui par un succés quasi-constant des tentatives de
déplacements collectifs, tentatives qui ne sont en revanche pas égales en fréquence entre les
différents membres du groupe. Ainsi le processus décisionnel semble répondre a des mécanismes
sensiblement différents de ceux décrits chez le macaque rhésus. On observe en effet que la ou,
chez le macaque rhésus, les individus dominants ont un rdle plus important dans les processus
décisionnels en entrainant une plus grande participation des membres du groupe, chez le macaque
japonais, le rdle plus important des individus dominants s’exprime par I’initiation d’un nombre
plus important de déplacements. Ce mécanisme semble particulierement adapté a la situation
dans laquelle se trouvent les individus du groupe la plupart du temps : a savoir un groupe
fortement dispersé avec des patchs de ressources alimentaires proches les uns des autres et
permettant aux individus de s’y rendre sans grand risque de réellement se séparer, et pour une
trop grande durée, du reste du groupe. Ainsi les individus n’ont pas seulement a choisir une seule
destination parmi plusieurs mutuellement exclusives, mais peuvent, dans une certaine mesure,

choisir différentes activités au méme moment.

Lors de D’étude des déplacements collectifs du groupe de macaque japonais,

I’environnement difficilement contrdlable et la grande dispersion des individus ont entrainé¢ une
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grande variété de situations initiales différentes. Par conséquent je n’ai pas pu comparer la
distribution des latences d’adhésion a des modéles informatiques visant a en déterminer les
mécanismes sous-jacents. Ainsi, méme en regroupant les déplacements pour lesquels les mémes
individus étaient présents au moment du départ, la visibilité de la zone concernée, son relief ou
encore I’activité en cours impliquaient une trop grande variance dans les latences d’adhésion,
variance qui était tres difficilement implémentable dans un modéle stochastique basé sur une

grande itération de simulations a partir d’'un méme jeu de conditions initiales.

Au contraire, les conditions contrdlées offertes par 1’environnement semi-naturel du
groupe de Iémurs bruns en semi-liberté m’ont permis de tester efficacement les patterns observés
face a des modeéles informatiques représentant différentes hypothéses de mécanismes. En effet,
exception faite de 1’activité au moment du départ, les conditions initiales de chaque déplacement
collectif variaient beaucoup moins chez le groupe de Iémurs bruns que chez le groupe de
macaque japonais et se prétaient donc bien a la modélisation. J’ai ainsi pu mettre en évidence que
les patterns de déplacements collectifs chez le Iémur brun pouvaient s’expliquer par des régles
locales simples correspondant a un mécanisme auto-organisé sous-tendu par les relations
affiliatives. C’est donc par un phénomeéne qualifié de « mimétisme sélectif » que 1’organisation
des individus s’effectue au moment du départ. Les individus prennent donc en considération le
nombre d’individus déja partis ainsi que la nature des relations les liant & eux au moment de
prendre leur propre decision de partir ou non. Ainsi, plus les individus déja partis seront
nombreux et plus la probabilité pour un individu de rejoindre le déplacement sera élevée, et cette
probabilité sera d’autant plus forte que ses relations affiliatives avec les individus partis seront

développées.

5. Perspectives

\

L’ensemble des résultats que j’ai obtenu durant cette thése m’améne a considérer
plusieurs axes de réflexions majeurs en termes de perspectives. Ainsi, on peut tout d’abord
s’interroger sur la pertinence de continuer a parler de consensus dans une situation ou les

individus du groupe n’aboutissent pas a une décision unique sur le moment et la destination du



déplacement mais se séparent au contraire en plusieurs sous-groupes qui, bien que liés les uns
aux autres, restent toutefois relativement autonomes. Mais cette séparation, si elle se révele
bénéfique pour tous les individus, ne peut-elle pas étre également le fruit d’un consensus ? Ne
peut-on pas considérer que la séparation puisse, dans certains cas, étre la décision sur laquelle les
membres du groupe se mettent d’accord et pour laquelle un consensus se produit ? Ainsi,
plusieurs études reportent des déplacements collectifs pour lesquels seulement une fraction des
membres d’un groupe participe. Ces déplacements devraient-ils étre considérés comme des

échecs dans la mesure ou la cohésion du groupe dans son entier n’est pas maintenue ? La valeur

adaptative d’un tel consensus partiel peut sembler contre-intuitive mais mérite qu’on s’y intéresse.

Seules quelques espéces présentent reellement des processus decisionnels pour lesquels
une separation du groupe est réellement impossible lors du choix entre deux modalités
mutuellement exclusives. On peut par exemple citer les cas de sélection d’un nouveau site pour
les ruches d’abeilles. Ces dernicres étant toutes dépendantes de la reine, elles finiront toutes par
se rallier a la décision que celle-ci prendra (Seeley & Visscher, 2004 ; Passino & Seeley, 2005). 11
me parait aujourd’hui important de ne plus considérer la cohésion du groupe comme une
nécessité de tout instant a laquelle les déplacements collectifs ne peuvent déroger chez toutes les
especes. Il faut en effet prendre en compte les cotits d’une éventuelle séparation pour les groupes
dont les déplacements collectifs sont étudiés, et considérer 1’équilibre entre les avantages et les
colits d’une séparation temporaire. S’il est clair que les cofits pour un individu de se retrouver
isolé de I’ensemble de son groupe sont importants, ils se réduisent considérablement s’il est
amené a se trouver dans un sous-groupe de plus petite taille. Et le cas échéant, 1’équilibre entre
les colts engendrés par la séparation en sous-groupes - et par la méme les bénéfices a pouvoir se
retrouver dans un groupe constitué¢ d’individus apparentés ou affiliés et a pouvoir plus facilement
choisir une activité correspondant a ses besoins et a ses motivations - pourrait favoriser la
séparation temporaire. Ces phénoménes ont déja éteé étudiés chez des espéces présentant un
systeme social qualifié de « fission-fusion » (Kerth & Koéning, 1999 ; Kerth, 2010). Mais a
I’heure ou I’on réalise que chaque espéce sociale présente un certain degre de « fission-fusion »
et qu’il ne s’agit pas d’un phénomeéne de tout ou rien (Aureli et al., 2008), il devient intéressant
de se demander si un tel continuum n’existerait pas également dans les phénomeénes de

déplacements collectifs.
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Toutefois, ce compromis, qui peut éventuellement conduire a une séparation des individus,
est fortement dépendant des conditions environnementales (sociales comme écologiques) qui sont
un autre des points trés importants a considérer. Comme nous 1’avons vu, bien que les
mécanismes de déplacements collectifs aient évolué sous I’influence de certaines pressions
environnementales, ces derniéres peuvent étre relativement différentes de 1’environnement actuel
pour la méme espece (comme c’est probablement le cas pour le [émur brun avec la disparition de
plusieurs de ses prédateurs ; Goodman, 2003). Il serait donc intéressant de pouvoir étudier un
méme groupe soumis & différents niveaux de pressions environnementales, avec des pressions
¢cologiques plus fortes et a une plus grande échelle que ce que j’ai pu tester dans cette thése avec
les variations saisonniéres chez le macaque japonais. Cette étude impliquerait une approche
expérimentale avec manipulation des contraintes environnementales pour un méme groupe
d’étude (Carere et al., 2009) afin de s’affranchir des variations d’organisation sociale que

présenteraient des groupes naturels vivant dans des milieux contrastés.

Qui plus est, si la validité externe des études menées en conditions semi-naturelles a
souvent ét¢ mise en doute, les études en milieu naturel n’offrent pas le méme niveau de détail et
de précision dans les observations et les expériences qu’il est possible d’y conduire. De plus,
I’échelle temporelle qui conduit & I’évolution des comportements et des sociétés est bien
supérieure a la période passée en captivité des especes concernées. Ceci est confirmé par la
grande cohésion observée lors des deplacements spontanés en condition de semi-liberté chez
plusieurs espéeces de primates non-humains (Leca et al., 2003 ; Sueur & Petit, 2008a) et ce, en
dehors de toute pression écologique, pression invoquée pour expliquer la grande cohésion des
groupes en conditions naturelles. Il s’avere que méme avec un investissement logistique
important en caméras vidéo et en récepteurs GPS miniaturisés pour en équiper tous les animaux,
les données obtenues ne permettraient sans doute pas d’obtenir la méme validité que celle
procurée par un environnement physiquement limité au sein duquel les conditions sont
relativement controlées. Je pense que les études prenant en compte a la fois la nature des
mécanismes sous-tendant les processus décisionnels et 1’étude exploratoire des facteurs sociaux
et écologiques impliqués devraient tirer parti des avantages que proposent chacun de ces deux

types d’environnement.



6. Conclusion générale

Au cours de cette thése, j’ai pu mettre en évidence le role des pressions sociales sur les
processus décisionnels a I’ceuvre chez deux especes de primates appartenant a des taxons tres
éloignés : le 1émur brun et le macaque japonais. Grace a une approche modélisatrice, j’ai pu
démontrer, chez le lémur brun, qu’un mécanisme de mimétisme sélectif sous-tendu par les
relations affiliatives entre les individus du groupe expliquait leur choix de partir et leur
organisation au moment du départ. Puis, grace a 1’é¢tude des déplacements collectifs du macaque
japonais en milieu naturel, j’ai pu généraliser I’hypothése d’une influence du systéme social sur
I’organisation des déplacements collectifs des macaques a une autre espece et a un groupe
évoluant en milieu naturel. Enfin, j’ai montré que ces pressions sociales restaient prépondérantes
en milieu naturel et ce, méme quand les pressions écologiques devenaient limitantes pour les
individus. Il est évident que les simulations numériques sont un outil précieux permettant de
privilégier I’une ou ’autre hypothése méme en I’absence de répétitions sur plusieurs groupes de
la méme espece. Il est évident qu’un modele implémentant les contraintes écologiques afin
d’expliquer I’organisation des déplacements collectifs nous permettrait d’explorer plus avant les

mécanismes sous-jacents aux phénomenes observés en milieu naturel.
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