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Résumé 
 

La flexibilité cognitive est une fonction exécutive permettant de passer d’une opération 

cognitive à une autre. Cette capacité est importante dans des situations de résolution de 

problèmes dans le monde physique, mais elle semble également jouer un rôle important dans le 

monde social. Dans ce contexte, l’objectif de cette thèse était de vérifier s’il existe un lien entre 

les capacités individuelles de flexibilité cognitive chez le babouin, et son positionnement social. 

Cette étude a été réalisée avec une troupe de babouins de Guinée (Papio papio) de la plateforme 

Cognition et Comportement du primate (CCDP) installée sur le site de la station de primatologie 

CNRS de Rousset sur Arc. Cette plateforme permet aux babouins d’interagir librement avec 

une batterie de systèmes de conditionnement opérant (ALDM, Fagot & Paleressompoule, 2009) 

sur lesquels nous présentons des tests cognitifs sur écrans tactiles.  

Dans un premier temps, nous avons exposé pendant deux ans les individus du groupe à 

une adaptation de la tâche du Wisconsin Card Sorting Test (WCST : Berg, 1948). L’analyse 

des données montre un fort effet d’âge, la flexibilité cognitive – telle que mesurée par le nombre 

de persévérations dans la tâche de WCST – est maximale chez les adultes, mais moins efficace 

chez les babouins les plus jeunes et les plus âgés. Dans un second temps, nous avons étudié les 

comportements de supplantation dans les systèmes de test ALDM afin de vérifier si ces 

comportements reflètent les rangs hiérarchiques. La comparaison de ces données avec celles 

d’observations directes a permis une validation de cette hypothèse. Enfin, dans un troisième 

temps, nous avons analysé les réseaux sociaux et les rangs hiérarchiques à la lumière des 

performances cognitives dans la tâche de WSCT. Ces analyses révèlent que les individus au 

centre du réseau (indice de centralité) sont les plus flexibles dans la tâche de WSCT, alors 

qu’aucun effet n’apparaît en ce qui concerne le rang hiérarchique. L’ensemble de ces données 

montre l’importance du contrôle exécutif dans la gestion de problèmes sociaux chez le babouin 

de Guinée. 

 

Mots clés : Flexibilité cognitive, Socialité, Variabilité, Ethologie, Babouins. 
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Abstract 
 

 

Cognitive flexibility is an executive function that allows us to switch from one cognitive 

operation to another. This ability is important for problem-solving in the physical and social 

worlds. The aim of this thesis was to investigate whether there is a link between individual 

cognitive flexibility abilities in baboons and their social position. This study was carried out 

with a group of Guinea baboons (Papio papio) from the “Cognition et comportement du 

Primate” (CCDP) platform housed at the Rousset sur Arc CNRS primatology center. This 

platform allows baboons to interact freely with a battery of operant conditioning systems 

(ALDM, Fagot & Paleressompoule, 2009) on which we present cognitive tests on touch screens.  

First, we exposed the baboons to an adaptation of the Wisconsin Card Sorting Test task 

(WCST: Berg, 1948) for two years. Analysis of the data shows an effect of age, with cognitive 

flexibility - as measured by the number of perseveration errors - being maximal in adults but 

less effective in the youngest and oldest baboons. Second, we studied supplanting behaviours 

in ALDM test systems to test whether these measures reflect hierarchical ranks. Comparison 

with data from direct observations allowed a validation of this hypothesis. Third, we analysed 

social networks and hierarchical ranks considering cognitive performance in the WSCT task. 

The baboons at the centre of the network (centrality index) are the most flexible in the WSCT 

task, while no effect appears with respect to hierarchical rank. Together, these data show the 

importance of executive control in the management of social problems in the Guinea baboon. 

 

Keywords : Cognitive flexiblity, Sociality,Variability, Ethology, Baboons 
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Avant-propos 
 

Cette thèse se situe à l’interface entre les sciences cognitives et l’éthologie, et s’attache 

à rassembler ces domaines. Son objectif consiste à relier les notions de flexibilité cognitive, de 

variabilité inter-individuelle et de socialité dans un contexte phylogénique. La première partie 

de cette thèse vise à définir chacun de ces concepts, et de présenter la littérature s’y rapportant, 

ainsi :  

❖ Le premier chapitre décrit et définit le concept de flexibilité cognitive, à l’aune 

des autres fonctions exécutives, 

❖ Les deux chapitres suivants présentent l’état de l’art des recherches portant sur 

les différents facteurs qui induisent des variabilités inter-individuelles de 

flexibilité cognitive chez l’humain (chapitre 2), et le primate non-humain 

(chapitre 3) ; 

❖ Le quatrième chapitre sera consacré à la socialité chez le primate non-humain et 

aux différentes méthodes développées pour l’étudier. 

❖ Le cinquième chapitre présentera les objectifs de cette thèse. 

 

Le volet expérimental de ce document sera consacré à l’étude des relations qui existent 

entre la variabilité inter-individuelle dans les performances de flexibilité cognitive et la 

socialité. Cette partie expérimentale sera organisée de la façon suivante :  

❖ Dans un premier temps (chapitre 6), nous décrirons les méthodes que nous avons 

utilisées pour étudier la flexibilité cognitive chez le babouin. 

❖ La littérature suggère l’importance du facteur âge sur la flexibilité cognitive. 

Dans un second temps (chapitre 7), nous étudierons donc en priorité l’effet de 
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ce facteur sur les variabilités inter-individuelles de flexibilité cognitive du 

babouin.  

❖ Dans un troisième temps (chapitre 8), nous validerons une méthode innovante 

pour extraire l’information sociale sur la hiérarchie de dominance. Cette 

méthode, qui repose sur analyse des comportements de supplantation dans les 

cabines expérimentales, complètera un travail méthodologique antérieur 

(Claidière et al., 2017), où nous avons montré que les interactions avec ces 

mêmes cabines expérimentales permettent également d’inférer les réseaux 

sociaux. 

❖ Enfin, dans un dernier temps (chapitre 9), nous analyserons les liens entre 

performances de flexibilité cognitive et les indices sociaux extraits à partir des 

méthodes décrites précédemment. 

La dernière partie de ce document discutera les résultats obtenus. 
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Volet théorique 
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Chapitre 1 : La flexibilité cognitive chez l’humain 
 

1.1. Les fonctions exécutives : Définitions 

 

Les fonctions exécutives (FE) correspondent aux fonctions de contrôle de la cognition 

et du comportement. C’est l’ensemble des processus cognitifs qui permettent d’agir de façon 

efficace et adaptée au contexte, par la régulation intentionnelle de sa pensée et de ses actions 

pour atteindre un but (Jurado & Rosselli, 2007). Par manque de consensus clair, le concept de 

FE est difficilement résumable en une définition unique. Dans un chapitre traitant de 

l’historique des FE, Goldstein et collaborateurs (2014) citent pas moins de 30 définitions. Les 

termes utilisés pour référer à ce concept sont nombreux : fonctionnement exécutif, contrôle 

attentionnel, attention exécutive (Chevalier, 2010), contrôle exécutif ou encore contrôle cognitif 

(Diamond, 2013). 

Décrites pour la première fois par Baddeley et Hitch (1974), les FE ont été découvertes 

par l’observation de lésions cérébrales localisées au niveau du cortex préfrontal (CPF). Un cas 

emblématique de ces observations fut celui de Phineas Gage en 1848, qui survécut à un accident 

dans lequel son crâne fut perforé par une barre de fer, engendrant de nombreux dommages au 

lobe frontal gauche de son cerveau. Hormis la perte de l’usage de son œil gauche, il ne souffrait 

d’aucune séquelle physique, mais présentait des bouleversements sur le plan émotionnel, social 

et personnel à cause de difficultés à contrôler et réguler son comportement. Décrit comme une 

personne sérieuse, sociable, fiable et attentionnée avant son accident, Phineas Gage montrait 

après cet évènement une humeur changeante, un langage grossier et un comportement 

capricieux ; il devint asocial et instable professionnellement. Ce cas ouvrit la voie à de 

nombreuses recherches liant les descriptions de lésions cérébrales des lobes frontaux et déficits 

de la régulation du comportement.  
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Luria (1966) mit ensuite en évidence un lien entre la localisation des lésions au niveau 

des lobes frontaux et la régulation du comportement et des processus psychologiques. Il 

constata de nombreux déficits dans la résolution de problèmes chez les patients cérébrolésés 

frontaux. Luria sera le premier à proposer un modèle des « fonctions exécutives » (sans que ces 

termes ne soient utilisés) en démontrant que la résolution de problème nécessite une analyse de 

la situation avec la formulation d’un but, suivi d’une planification des étapes puis l’exécution 

de celles-ci et le contrôle du résultat (Luria, 1973). 

Différents modèles se sont ensuite succédés, avec dans un premier temps ceux qui 

définissaient les FE comme unitaires (Baddeley & Hitch, 1974; Norman & Shallice, 1986). 

L’accumulation de cas cliniques de cérébrolésés frontaux a fait émerger une diversité de 

symptômes, conduisant à la proposition de nouveaux modèles allant dans le sens d’un 

fractionnement des fonctions exécutives avec la description de la décomposition des Systèmes 

de Supervisions (Burgess & Shallice, 1994) ou des sous-composantes d’un Administrateur 

Central (Baddeley, 1996). Les modèles reconnus actuellement sont clairement en faveur d’une 

séparation des fonctions exécutives, définissant celles-ci comme des processus indépendants et 

interreliés (Anderson, 2002; Miyake et al., 2000; Stuss & Alexander, 2000). Nous ne 

présenterons pas la totalité de ces modèles, mais nous nous attarderons sur le modèle de Miyake 

et collaborateurs (2000), car il s’agit du modèle le plus cité et encore le plus largement repris. 

 

1.2. Les fonctions exécutives : Le modèle de Miyake 

 

Dans ce modèle (Miyake et al., 2000), les composantes des fonctions exécutives sont 

indépendantes mais corrélées entre elles et au nombre de trois : les mécanismes inhibiteurs, la 

mise à jour de la mémoire de travail et la flexibilité cognitive.  

Le contrôle inhibiteur correspond aux mécanismes permettant de supprimer de manière 

délibérée des actions dominantes pour orienter le comportement de façon plus appropriée. 
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L’inhibition est la capacité à bloquer les réponses automatiques, routinières et prépondérantes 

mais non pertinentes par rapport à l’objectif. L’inhibition peut être motrice (blocage d’une 

réponse comportementale) ou cognitive (blocage d’un concept). Elle empêche aussi la 

focalisation de l’attention sur des informations internes ou externes qui viendraient perturber la 

tâche en cours. Il s’agit là de résistance à l’interférence des distracteurs (stimuli externes venant 

perturber la tâche en cours) et de la résistance à l’interférence proactive (blocage des 

informations mémorisées qui ne sont plus pertinentes). Cette fonction peut être mesurée 

notamment par la tâche de Go/No-go dans laquelle il existe un conflit entre la production et la 

rétention d’une réponse motrice. L’expérimentateur demande aux sujets de répondre le plus 

rapidement possible dans le cas de présentation d’une cible (stimulus Go) et de ne pas répondre 

dans le cas de la présentation d’un distracteur (stimulus No-go).  

La mise à jour de la mémoire de travail, attribuée à (Baddeley & Hitch, 1974), est la 

capacité à surveiller, encoder et rafraichir l’information entrante pertinente dans une tâche. 

Cette fonction permet de réviser le contenu de la mémoire de travail pour remplacer les 

informations obsolètes par de nouvelles entrées plus appropriées. Bien plus qu’un maintien 

passif d’informations pertinentes en mémoire de travail, cette fonction de mise à jour consiste 

en la manipulation active de ces informations (Morris & Jones, 1990). Cette fonction peut être 

mesurée par la tâche de SOPT (pour « Self Ordered Pointing Task » ; Petrides & Milner, 1982). 

Dans ce paradigme, les sujets doivent pointer à chaque essai, parmi un ensemble de stimuli dont 

l’agencement est randomisé, l’un des stimuli qui n’a pas encore été pointé.  

Enfin, la flexibilité cognitive, que Chevalier (2010) nomme également flexibilité 

mentale, flexibilité attentionnelle, capacité de « switching » ou « shifting », est la capacité de 

basculer efficacement d’une tâche à une autre, de passer d’une opération cognitive à une autre 

ou encore de changer de stratégie ou d’état mental pour l’orienter vers un autre. Elle implique 

le désengagement dans une tâche pour se réengager dans une autre. La description de cette FE 

fait l’objet du paragraphe suivant.  
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1.3. Définition de la flexibilité cognitive 

 

La flexibilité cognitive, comme dit précédemment, fait référence à la capacité de passer 

rapidement et efficacement d'un registre de réponses à un autre (Anderson, 2002; Miyake et al., 

2000). Cette FE correspond à la faculté de déplacer intentionnellement son focus attentionnel, 

d'une catégorie de stimuli à une autre, comme le changement volontaire d'un traitement cognitif 

à un autre. Blaye et Chevalier (2006) énoncent que la flexibilité intervient lorsqu'il s'agit de 

choisir de façon adaptative une nouvelle réponse en fonction d'une modification de 

l’environnement. Selon les auteurs, elle requiert (1) un encodage des différentes propriétés des 

objets pour accéder aux représentations multiples et (2) un encodage des variations de situation 

(comme un changement de consigne) permettant de choisir la bonne réponse. Cette fonction 

exécutive est très étroitement liée à la fonction d'inhibition et à la fonction de mise à jour de la 

mémoire de travail : elle se déploie sur leur base mais reste bien distincte. En effet, le contrôle 

inhibiteur serait nécessaire pour bloquer les réponses qui ne sont plus appropriées, tandis que 

la mise à jour de la mémoire de travail serait requise pour gérer les nouvelles règles à suivre et 

répondre en fonction de celles-ci (Diamond, 2006). Selon Eslinger & Grattan (1993), la 

flexibilité cognitive peut prendre deux formes distinctes: la flexibilité spontanée et la flexibilité 

réactive.  

La flexibilité spontanée correspond à un enchaînement rapide et fluide d’idées et de 

propositions différentes, généralement en réponse à une seule question. Elle permet la 

production d’une diversité de réponses, dans un environnement stable, par le contournement 

des stratégies/réponses automatiques et habituelles, pour se concentrer sur d’autres aspects et 

caractéristiques de la connaissance. La flexibilité spontanée est liée à la créativité puisqu’elle 

permet de générer diverses solutions, en mettant en place des stratégies de recherches efficaces 

pour se déplacer entre les classes et catégories de connaissances. La flexibilité cognitive 
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spontanée peut être évaluée par le test de fluence verbale, dans lequel les sujets doivent énoncer 

le plus rapidement possible le plus grand nombre de mots commençant par une lettre précisée, 

ou appartenant à une même catégorie sémantique.  

La flexibilité réactive (ou adaptative) est la capacité à produire de nouvelles 

propositions ou des stratégies en réponse aux exigences et au contexte particulier d’une 

situation. Il s’agit d’alterner entre des registres cognitifs différents, en déplaçant son foyer 

d’attention d’un registre à l’autre en réponse à une modification du contexte, pour répondre de 

façon adaptée au changement contextuel. La flexibilité réactive peut être évaluée en utilisant la 

tâche de tri de carte communément appelée le Wisconsin Card Sorting Test (WCST, Berg, 

1948). Dans ce test, le sujet doit classer des cartes en fonction d’une dimension changeante, 

choisie par l’expérimentateur (couleur, forme ou nombre). Cette tâche sera détaillée de manière 

plus approfondie dans la partie 1.6. 

 

1.4. Structures cérébrales impliquées dans la flexibilité cognitive 

 

Les travaux de Luria ont mis en évidence une association entre les fonctions exécutives 

et les lobes frontaux du cortex cérébral (Luria, 1966, 1973). Dans une étude réalisée sur des 

patients épileptiques, Milner (1963) a démontré que les patients concernés par des lésions au 

niveau du cortex frontal dorsolatéral manifestaient des défaillances dans les tâches de flexibilité 

cognitive, telles que le Wisconsin Card Sorting Test (WCST). Ce résultat a été confirmé dans 

d’autres études chez des patients cérébrolésés (Eslinger & Grattan, 1993; Stuss & Alexander, 

2000) et retrouvé dans des travaux en neuro-imagerie (SPECT : Kawasaki et al., 1993; IRM : 

Konishi et al., 1999). Les zones pariétales sont également impliquées dans la flexibilité 

cognitive (Gehring & Knight, 2002). 

D’autres études menées en imagerie cérébrale mettent en évidence la distinction entre 

les régions impliquées dans la flexibilité réactive et spontanée. Les régions préfrontales, 



23 

 

pariétales et sous-corticales seraient plus spécifiquement engagées dans des tâches de flexibilité 

réactive (Fink et al., 1997; Rogers et al., 2000) alors que la flexibilité spontanée impliquerait 

plus spécialement les régions de la portion antérieure du gyrus frontal inférieur et du noyau 

thalamique dorso-médian gauche (Paulesu et al., 1997). 

 

1.5. Implication de la flexibilité cognitive dans la résolution de 
problème 

 

La notion de problème correspond aux situations avec un objectif à atteindre et dans 

laquelle les moyens pour y parvenir ne sont pas disponibles et sont à construire (Clément, 2001). 

La résolution de problème concerne ainsi toute tâche cognitive impliquant des processus 

intentionnels dirigés vers un but à atteindre, et le contournement des obstacles à cet objectif 

(Anderson, 1980). Ainsi, les principes de base des recherches sur la résolution de problèmes se 

transposent très souvent à de nombreux autres processus cognitifs. 

Newell & Simon (1972) ont proposé une théorie de la résolution de problème, dans le 

contexte de la création d’un programme informatique pour résoudre des problèmes universels 

(GPS pour Global Problem Solving). Dans cette théorie, la stratégie de résolution de problème 

se décompose en 4 étapes (voir Figure 1) de traitement de l’information : 

• La première étape correspond à la construction mentale de la représentation et 

compréhension du problème. Elle est elle-même scindée en 3 parties lorsque le problème est 

bien défini : l’état initial du problème avec ses contraintes, les opérations à réaliser et le but à 

atteindre. 

• La seconde étape correspond à la recherche de solutions. Il s’agit d’analyser la 

différence entre l’état initial et le but à atteindre pour sélectionner un certain nombre 

d’opérateurs. Les opérateurs correspondent à des actions mentales qui transforment 

l’information et/ou récupère des informations pertinentes en mémoire à long terme.  
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• L’application du ou des opérateurs lors de la troisième étape va transformer le 

problème qui passera d’un état à un autre, jusqu’à l’état de solution. Ensemble, les concepts 

d'état et d'opérateur définissent le concept d'espace du problème. A chaque état, un certain 

nombre d'opérateurs s'appliquent, chacun d'entre eux produisant un nouvel état, à partir duquel 

divers opérateurs peuvent s'appliquer, produisant de nouveaux états, et ainsi de suite. 

• Dans la quatrième étape, la solution est évaluée en fonction de sa pertinence. Si 

la solution obtenue est appropriée (ou correcte), alors le problème est considéré comme résolu. 

Dans le cas contraire, le système repart en boucle à l’étape initiale, jusqu’à obtention d’une 

solution valide pour résoudre le problème. 

 

Figure 1 : Les 4 étapes stratégiques impliquées dans la résolution de problème 

(Newell & Simon, 1972). 

 

Une situation problématique autorise souvent plusieurs solutions. Dans ce cas, plusieurs 

possibilités sont à disposition, avec différents critères d’efficacité (simplicité, rapidité, 

économie cognitive, etc.…), la résolution optimale consiste à choisir le critère d’efficacité le 

plus adapté au contexte. Déterminer les impératifs d’une situation problématique, et 

sélectionner la meilleure stratégie, implique les deux types de flexibilité cognitive proposés par 

Eslinger & Grattan (1993), à savoir la flexibilité spontanée et la flexibilité réactive. Il s’agit 

alors d’identifier les contraintes d’une situation et les difficultés rencontrées dans la mise en 
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place d’une stratégie pour résoudre un problème, ce qui revient à réinterpréter la situation afin 

de construire une nouvelle représentation basée sur le codage de propriétés non-traitées jusque-

là (Clément, 2006). D’une part, la flexibilité spontanée donne lieu au codage de la diversité des 

caractéristiques pertinentes de la situation et autorise un panel de différents moyens pour 

atteindre le but. La découverte de la solution est alors orientée par des processus contrôlés, ce 

qui permet d’anticiper hors action, plusieurs points de vue et de sélectionner la stratégie 

optimale, facilitant le passage d’une stratégie à l’autre. D’autre part, dans une situation 

d’impasse, lorsque les stratégies mises en place s’avèrent inefficaces, la flexibilité réactive 

permet une réorientation de l’attention vers des propriétés qui n’étaient pas traitées jusqu’alors. 

Le désengagement de l’action en cours et le recodage pour initier une nouvelle action permet 

de changer de point de vue ou de but, et de sortir de l’impasse.  

La flexibilité cognitive est donc indispensable à la résolution de problème, quel que soit 

le contexte et domaine cognitif touché, que ce soit dans la mise en place de la diversité de 

solutions disponibles (des solutions connues et des solutions nouvelles), le choix de la stratégie 

la plus efficiente, ou dans le ré-encodage de la représentation d’une situation d’impasse avec 

changement de stratégie. En d’autres termes, l’étude de la flexibilité cognitive et de ses 

variations permet d’expliquer les différences de conduite dans la résolution de problème, et par 

extension les comportements différents des individus mis dans des contextes similaires. 

 

1.6. Les protocoles d’évaluation de la flexibilité cognitive 

 

Nous nous focaliserons dans la suite de cette thèse sur les performances de flexibilité 

dite réactives. Dans cette partie, nous présenterons les protocoles rendant possible l’évaluation 

de ce type de flexibilité cognitive. 

La flexibilité cognitive est très largement étudiée dans des situations de permutation de 

tâches ou « tasks-switching », dans lesquels les sujets doivent alterner entre différents types de 
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traitement incompatibles, sur des stimuli d’une même catégorie. Dans l’ensemble de ces tâches, 

l’expérimentateur compare les performances dans des situations dites simples où le sujet 

n’applique qu’un type d’opération à celles de situations plus complexes, où le sujet alterne entre 

différents types d’opérations. 

Parmi ces tâches de permutation, nous citerons le Plus-Minus (Jersild, 1927) dans lequel 

on compare les performances dans des tâches qui impliquent une succession d’additions ou de 

soustractions à celles de tâches plus complexes où l’on demande d’alterner entre additions et 

soustractions.  

Un autre exemple de protocole est le Global-Local task (Miyake et al., 2000), dans 

laquelle on demande de traiter l’aspect global ou local d’une « figure de Navon » (Figure 2).  

 

Figure 2 : Illustrations de la tache Global/Local avec la démonstration des bonnes réponses 

dans le cas où le stimuli recherché (au niveau Local ou Global) est un Losange ou un Carré. 

 

Nous citerons également le Trail Making test (TMT) dans lequel on demande de relier 

le plus rapidement possible, par ordre croissant et sans interruption du tracé, des chiffres répartis 

au hasard sur une feuille. Cette situation est comparée à une seconde condition, qui implique 

de relier de manière alternée des lettres (dans l’ordre alphabétique) à des chiffres (toujours dans 

un ordre croissant ; voir Figure 3).  
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Figure 3 : Exemples de tracés de TMT, avec à gauche le tracé simple composé d’une 

suite numérique croissante et à droite le tracé complexe composé d’une suite numérique 

croissante alterné par une suite alphabétique. 

 

Dans la tâche d’Apprentissage Inversé (ou Reversal Learning task), on présente deux 

stimuli visuels entre lesquels le sujet doit choisir. Le sujet apprend par essai-erreur lequel des 

deux est renforcé (par un feed-back positif lorsque le sujet le sélectionne - la cible). Après cet 

apprentissage, l’expérimentateur introduit un changement dans les contingences de 

renforcement ; le stimulus précédemment renforcé devient distracteur et l’autre devient la cible. 

Dans ce type de tâche, il est courant de mesurer à la fois les temps de réponses des sujets (en 

ms) et leur taux de persévération, c’est-à-dire le nombre de fois où le sujet continue à 

sélectionner le stimulus devenu distracteur alors que celui-ci n’est plus renforcé. 

Le test de Tri de Carte du Wisconsin (ou Wisconsin Card Sorting Test ; Berg, 1948) 

reste le protocole le plus utilisé pour évaluer la flexibilité cognitive. Dans cette tâche, 

l’expérimentateur demande au sujet de trier des cartes en fonction de dimensions prédéfinies 

(dimension couleur, forme ou nombre ; voir Figure 4). Le sujet apprend par essai-erreur quelle 

dimension est pertinente pour le classement des cartes. Après atteinte d’un critère 

d’apprentissage, l’expérimentateur change la dimension de classement (par exemple, en passant 

de la forme à la couleur) et le sujet doit apprendre la nouvelle règle de classement. Dans cette 
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tâche, il est courant d’évaluer les performances de flexibilité cognitive par une analyse des 

réponses de persévération après le changement de règle. On peut également mesurer les temps 

de réponses (en ms) et calculer la latence d’apprentissage (soit le nombre d’essais réussis pour 

atteindre un critère défini).  

 

Figure 4 : Illustration d’un classement de carte en fonction de sa dimension Couleur, 

Forme ou Nombre dans la tâche du Wisconsin Card Sorting Test (WCST ; Berg, 1948). 

 

Il existe de nombreuses variantes du protocole de WCST. Le Dimensional Change Card 

Sort (DCCS) est une adaptation du WCST aux jeunes enfants préscolaires (Zelazo et al., 1996) 

dans laquelle le sujet doit classer des cartes (lapins bleus et bateaux rouges) sous des cartes-

cibles (un lapin rouge et un bateau bleu), toujours en fonction de la dimension pertinentes, avec 

un changement de règle au cours du test. 

Une autre variation du WCST est appelée Intra-Extra Dimensional Set Shift (ID-ED 

task ou IEDSS; Downes et al., 1989). Ce test a été développé dans une version automatisée dans 

la batterie des tests « CANTAB ». Cette version permet de tester les sujets (Humains et non-

humains) sur des écrans, à différents changements de règle de classement des stimuli. Dans 

cette tâche, les sujets doivent discriminer des stimuli composés de formes simples colorées, 

auxquelles on ajoute ensuite des lignes blanches superposée aux premières formes. La 

flexibilité des sujets est évaluée en changeant régulièrement la dimension pertinente pour 
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discriminer les stimuli, par exemple : le sujet doit dans une première série traiter la forme (sans 

traiter les lignes), puis dans une seconde, il doit traiter les lignes en négligeant les formes (voir 

pour davantage de détails la partie 3.2. ou Figure 9). Des tests d’apprentissages inversés sont 

également effectués sur les sujets. 

Il est important de noter que ces versions basées sur des critères visuels conviennent aux 

sujets humains, mais que la comparaison avec d’autres espèces peut nécessiter de changer les 

dimensions des stimuli à traiter dans la tâche, en fonction des capacités perceptives de l’espèce 

à tester. On retiendra par exemple chez les rongeurs une adaptation de ce même test qui utilise 

les dimensions tactiles et olfactives (Tait et al., 2018).  

Nota bene : Evaluer la flexibilité cognitive pure, c’est-à-dire donner une mesure 

exclusive de la flexibilité, semble inaccessible (Maintenant & Bodi, 2021), puisqu’elle est 

toujours mêlée à d’autres processus cognitifs. Les types d’évaluation choisis pour cette mesure 

implique donc en plus grande proportion ce processus, mais il est impossible de l’isoler des 

autres fonctions exécutives. Répondre à une tâche de flexibilité nécessitera l’implication du 

contrôle inhibiteur (par exemple : inhiber des réponses qui ne sont plus pertinentes) et/ou la 

mise à jour de la mémoire de travail (rafraichir pour avoir accès à des informations 

appropriées).   

 

1.7. Synthèse 

 

La flexibilité cognitive fait partie des fonctions exécutives qui modulent le 

traitement de l’information et le comportement en fonction du contexte, pour l’adapter à 

de nouvelles situations. Dans le Modèle de Miyake (2000) la flexibilité cognitive coexiste 

avec les autres fonctions que sont le contrôle inhibiteur et la mise à jour de la mémoire de 

travail. Elle correspond à la capacité de basculer volontairement d’une tâche cognitive à 

une autre pour s’adapter aux changements du contexte, ce qui implique de se désengager 
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d’une stratégie ou d’un état pour s’engager dans un autre. Les structures cérébrales 

impliquées dans la flexibilité cognitive sont localisées au niveau des zones frontales, 

pariétales et sous-corticales. Cette fonction serait indispensable à la résolution de 

problème, à la mise en place des différentes stratégies disponibles en mémoire, ou pour 

faire preuve d’innovation face à des situations inédites. Les protocoles d’évaluation de la 

flexibilité cognitive sont divers et variés, mais se rejoignent tous sur les variables utilisées 

pour son évaluation : l’étude des erreurs de persévérations à la suite d’un changement de 

règle et les latences d’apprentissages. 
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Chapitre 2. Etudes des variabilités inter-individuelles 
dans la flexibilité cognitive chez l’humain 

 

Les recherches menées sur la flexibilité cognitive chez l’Humain ont mis en lumière des 

différences inter-individuelles. Ces variations peuvent, entre autres, être expliquées par 

différents facteurs que sont l’âge, le genre, le niveau d’expertise, et d’autres facteurs sociaux 

ou culturels. Je discuterai l’effet de ces facteurs ci-dessous.  

 

2.1. Le facteur Age : développement, vieillissement... et expertise 

 

Dans la tâche du Dimensional Change Card Sort (DCCS), la plupart des enfants de 3 

ans réussissent à trier une série de cartes en fonction de la première dimension (par exemple : 

par forme), mais échouent à changer de dimension (par exemple : par couleur) alors qu’ils y 

parviennent autour de 4 à 5 ans (Zelazo et al., 2003). Ces résultats démontrent que la flexibilité 

cognitive se développe entre 3 et 4 ans. Il serait extrêmement difficile, selon Chevalier & Blaye 

(2006), d’activer une dimension précédemment inhibée pour les enfants de 3 ans, ce qui 

expliquerait des erreurs de persévération suite au changement de règle. A partir de 4 ans, 

l’enfant deviendrait capable de basculer d’une dimension à l’autre (réussir le tri aux 

changements de dimension successifs ; Diamond, 2013), et de résoudre cette tâche avec des 

changements de consignes explicites (Chevalier, 2010), où les changements de dimensions sont 

énoncées par l’expérimentateur. Les protocoles de permutation de tâches et du tri de cartes du 

Wisconsin, dans lesquels les changements de dimensions de tri doivent être inférés, montrent 

également une amélioration des performances au cours du développement. Dans ces études, les 

performances s’améliorent jusqu’à la fin de l’adolescence (Cepeda et al., 2001 ; Cianchetti et 

al., 2007).  



32 

 

 

Figure 5 : Evolution des scores et des différents types d’erreurs en fonction de l’âge, 

figure adaptée de la publication (Cianchetti et al., 2007). Ce graphique montre que la totalité 

des erreurs et surtout, les erreurs de persévérations diminuent au fil des âges, quel que soit la 

version de la tâche employée.  

 

Comme pour les autres fonctions exécutives, les performances de flexibilité cognitive 

sont optimales à l’âge adulte et les premiers déclins apparaissent en parallèle des modifications 

du cortex préfrontal (CPF) avec l’âge. D’après Samson & Barnes (2013), les fonctions 

cognitives impliquant le CPF (i.e., contrôle inhibiteur, flexibilité cognitive et mise à jour de la 

mémoire de travail) seraient particulièrement affectées par le vieillissement normal. West 

(1996) démontre que le contrôle exécutif est parmi les premières fonctions cognitives à être 

détériorées par le vieillissement normal. Selon lui, la majorité des altérations relevées au cours 

du vieillissement sont dues aux dégradations des aptitudes assurées par les lobes frontaux qui 

subiraient des dommages avec l’avancement en âge. En effet, le vieillissement est associé à une 

réduction de 10% du volume du cortex frontal (Haug & Eggers, 1991). Ces mêmes auteurs 

expliquent cette baisse par une diminution du volume des corps cellulaires et une réduction du 

nombre de synapses dans la région préfrontale chez les sujets âgés de 65 ans et plus.  



33 

 

Les recherches ont rapporté différents exemples de déclin dans les performances de 

flexibilité cognitive avec l’âge, notamment dans les tâches d’alternance. Ainsi, les 

performances sont altérées et diminuent de 20 à 89 ans dans les tâches de Trail making test, de 

Fluence Verbale et de Fluidité dans la production graphique ou « Design fluency » (Wecker et 

al., 2005). De même, les individus âgés effectuent un plus grand nombre d’erreurs de 

persévération par rapport aux jeunes dans la tâche du Wisconsin Card Sorting test (Daigneault, 

Braun, et Whitaker 1992 ; Ridderinkhof, Span, et van der Molen 2002). Selon Kramer et 

collaborateurs (1999), les individus âgés (60-75 ans) présentent plus de difficultés dans 

l’alternance de tâches que les jeunes (18-25 ans). Les altérations de ces performances sont 

présentes à 50 ans, voire bien plus tôt. Dans une tâche de Permutation de discrimination 

(alternant la catégorisation du genre et des émotions de sujets photographiés), Reimers & 

Maylor (2005) démontrent des différences de coût de ces alternances de catégories de 

discrimination sur les temps de réponses. En effet, ces différences de temps de réponses sont 

visibles à partir des 18-20 ans et augmentent drastiquement jusqu’aux 61-66 ans (voir Figure 

6).  

 Les altérations touchant la flexibilité cognitive dues à l’âge ne sont pas toujours faciles 

à détecter, avec parfois des résultats contradictoires selon les auteurs et selon les protocoles 

utilisés. Une étude (Etienne et al., 2008) comparant des sujets jeunes (18-30 ans) à des sujets 

âgés sains (65-78 ans), a mis en évidence des altérations de performance dans des tests évaluant 

l’inhibition et la mémoire de travail, mais pas dans tous les tests de flexibilité cognitive (Plus-

Minus test). Selon Salthouse (1996), les altérations liées à l’âge dans des tâches cognitives 

seraient dues à un ralentissement cognitif général. Des résultats similaires pour la tâche de 

fluence verbale ont mis en lumière une adaptation cognitive (Troyer et al., 1997) au 

vieillissement par réorganisation stratégique. Dans cette étude, les sujets âgés présentent des 

difficultés à changer de catégorie, mais obtiennent néanmoins une performance globale 

équivalente aux jeunes en produisant davantage de mots dans chaque catégorie grâce à leur 
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vocabulaire plus enrichi, compensant ainsi leur capacité de flexibilité moins efficace. Dans une 

autre étude utilisant un protocole de tâche de permutation, Kramer et collaborateurs (1999) ont 

montré, un effet du vieillissement atténué par l’entraînement. Les différences de coûts des 

alternances de la tâche sur les temps de réponses qui étaient au départ très importantes, entre 

jeunes (18-25 ans) et les plus âgés (60-75 ans), ont diminué avec l’entraînement, pour devenir 

équivalent à celui des jeunes. De plus, cet effet persiste sur une période de rétention de 2 mois. 

 

Figure 6 : Temps de réponses (en ms) en fonction de différentes classes d’âge, dans trois tâches 

de discrimination visuelle de photographie de visages. Les deux premières tâches sont simples, 

les sujets doivent discriminer les émotions (étoiles) pendant toute une série d’essais, puis le 

genre (carré) dans une autre série, La troisième tâche qui alterne les deux types de 

discrimination (rond) montre des performances altérées chez les jeunes, optimales chez les 

adultes, puis augmentent avec l’âge. Figure adaptée de la publication de Reimers & Maylor 

(2005). 
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Les stratégies d’adaptation au vieillissement sont issues d’au moins deux formes de 

résilience cognitive distinctes : D’une part, l’expertise dans la réalisation d’une tâche prend 

place avec l’entraînement, ce qui permettrait soit de réduire le besoin en ressources nécessaires 

à l’exécution de cette tâche, soit la mise en place de stratégies facilitant l’atteinte de l’objectif 

(Bäckman & Dixon, 1992). D’autre part, l’expérience individuelle construite au cours de la vie 

fournirait des ressources complémentaires dans différents domaines composant une réserve 

cognitive qui permettrait de compenser les effets liés à l’âge (Baltes et al., 1986).  

 

2.2. Les autres facteurs (facteurs socio-culturels et genre) 

 

Le contexte socio-économique, dans lequel évoluent les sujets, semble également 

impacter la flexibilité cognitive. Ainsi, Noble et collaborateurs (2007) décèlent des 

performances amoindries dans une tâche évaluant la flexibilité cognitive (proche du WCST) 

chez des enfants évoluant dans un contexte socio-économique faible. D’autres études 

démontrent un lien entre différences de performance de flexibilité cognitive et différences 

culturelles (via le DCCS test chez des enfants de 3 à 5 ans; Legare, 2019), et un effet de 

l’exposition à de multiples cultures (switching task chez des adultes de 30 ans; Bockelmann, 

2022). Dans ces études, les temps de réponse sont significativement plus courts dans les essais 

liés à une alternance (pour des paradigmes utilisant des lettres) chez les sujets multiculturels 

que chez les monoculturels. Enfin, le bilinguisme induirait également un avantage en terme de 

flexibilité cognitive. En effet, les sujets bilingues montrent de meilleures performances dans la 

tâche du WSCT, et ce dès l’âge de 5 ans : les enfants bilingues font significativement moins 

d’erreurs de persévération que les monolingues (Bialystok & Martin, 2004). 

Enfin, rares sont les études ayant démontré un lien entre flexibilité cognitive et sexe. 

Overman et collaborateurs (1996) montrent de meilleures performances chez les garçons de 30 
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mois que chez les filles du même âge dans une tâche d’apprentissage inversé, mais les 

différences entre les sexes disparaissant au-delà de cet âge. 

 

2.3. Flexibilité cognitive et cognition sociale  

 

D’après Adolphs (2006), la cognition sociale est « un ensemble de processus permettant 

de naviguer dans le monde social, qui n'est pas uniquement basé sur des événements qui se 

produisent en nous-même. Cela englobe le système d'interactions sociales dans lequel nous 

sommes engagés avec les autres personnes qui nous entourent » (Adolphs, 2006 ; p33). La 

cognition sociale implique entre autres, une capacité à interpréter et à prédire les comportements 

des autres sur la base de leur contenu mental (par exemple, leurs croyances, leurs intentions, 

leurs émotions). Elle implique également une prise en compte de stimuli sociaux provenant de 

l'environnement, afin d'adapter notre propre comportement aux situations d'interaction sociale 

(Moreau & Champagne-Lavau, 2014). Ainsi, la cognition sociale fait référence à deux 

ensembles des processus intervenants dans les relations sociales : des compétences de 

décryptage des indices sociaux qui nous entoure, mettant en scène la théorie de l’esprit, mais 

aussi des aptitudes indispensables à la régulation des conduites et des interactions sociales 

(comme la régulation émotionnelle et comportementale). 

La théorie de l’esprit (ToM pour Theroy of Mind) est la capacité d’un individu à attribuer 

des états mentaux (tels que des émotions, des pensées, des croyances, des intentions, des 

désirs…) aux autres que lui-même. L’hypothèse que la ToM ne serait pas un module spécifique 

de la cognition humaine hyperspécialisé dans le traitement des états mentaux est de plus en plus 

étayée. Dans une revue de synthèse, Moreau & Champagne-Lavau (2014) avancent le fait qu’il 

s’agirait d’abord d’un regroupement de processus spécialisés pour traiter les stimuli à valence 

sociale, comme les expressions faciales, l’orientation du regard et les mouvements corporels 

d’autrui. Toujours selon ces auteurs, ces processus ou mécanismes précurseurs seraient ensuite 
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en interaction avec d’autres processus non spécifiques aux stimuli sociaux, comme le langage, 

la mémoire ou les fonctions exécutives, sur lesquels se développent les raisonnements méta-

représentationnels. La ToM est d’abord la capacité à interpréter les signaux pour prédire les 

comportements et actions d’autrui, puis l’aptitude à se représenter les états mentaux d’autrui et 

enfin à adopter le point de vue de l’autre. La flexibilité cognitive est une fonction indispensable 

à la ToM. Envisager le point de vue d’autrui, c’est avoir une perspective différente de la nôtre 

qui peut correspondre à l’état d’autrui. Cela implique de se désengager de manière flexible de 

notre propre point de vue pour développer d’autres alternatives. Zelazo et collaborateurs (2003) 

avancent l’hypothèse selon laquelle l’acquisition de la ToM seraient basée sur le 

développement de processus généraux, dont les fonctions exécutives, et notamment la 

flexibilité cognitive. Hughes (1998) montre que le développement de la ToM se fait en parallèle 

du développement des fonctions exécutives. Il observe en effet chez les enfants d’âge 

préscolaire des progrès simultanés dans la compréhension d’états mentaux et dans les 

performances (test de la Tour de Londres) impliquant un contrôle inhibiteur et de la flexibilité 

cognitive. Ces résultats sont complétés par une étude démontrant que les performances de 

compréhension sociale d’enfants de 7 à 12 ans sont corrélées à leurs performances de flexibilité 

cognitive testées avec un protocole inspiré du DCCS. Les deux processus (ToM et flexibilité) 

se développent donc en parallèle. 

Dans une autre perspective, la cognition sociale nécessite également une régulation 

émotionnelle et l’ajustement du comportement en adéquation avec le contexte. Les altérations 

des fonctions exécutives peuvent notamment empêcher l’inhibition d’une réponse émotionnelle 

qui n’est plus appropriée au contexte, la réévaluation d’une situation en termes non-

émotionnels, ou encore la focalisation sur un élément non émotionnel du contexte (Van der 

Linden, 2004). D’après le même auteur, la flexibilité cognitive contribuerait à la régulation des 

biais attentionnels. La flexibilité permettrait de limiter l’impact d’un stimulus menaçant par le 

développement de stratégies consistant à rediriger son attention vers un stimulus source de 
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sécurité. Les travaux ontogénétiques ont confirmé que l’utilisation de stratégies de régulation 

émotionnelle par l’enfant affecte favorablement le développement de ses compétences sociales 

(Calkins & Fox, 2002). 

La flexibilité cognitive permet enfin la résolution de conflits sociaux dont l’issue pourra 

éventuellement modifier la position sociale de l’individu concerné. Les stratégies de résolution 

de conflits sociaux peuvent être décrites comme des stratégies de résolution de problème social 

(Social problem-solving). Un conflit émerge lorsque deux individus ou plus ont des objectifs 

contradictoires et la résolution de problèmes sociaux implique, comme dans des situations non 

sociales, (1) la représentation du problème avec (2) l’identification du but, (3) la détermination 

puis (4) l’application des étapes pour atteindre l’objectif (par la mise en place de différentes 

stratégies sociales), pour finir par (5) l’évaluation du succès de la stratégie par rapport au but 

recherché. La résolution de problèmes sociaux fait donc appel aux mêmes mécanismes cognitifs 

que la résolution de problèmes non-sociaux (voir chapitre 1.5, ou Figure 1). La flexibilité 

cognitive peut donc influencer ces stratégies de résolution de problème social. Dans une étude 

comparant performance au test du Wisconsin Card Sorting Test et résolution de problème social 

chez l’enfant, Bonino & Cattelino (1999) ont constaté que les sujets les plus flexibles 

cognitivement étaient les plus aptes à agir de manière coopérative, et à résoudre les conflits. 

Ces sujets étaient capables de se détacher de la situation conflictuelle, d’attendre, d’éviter le 

conflit ou encore d’identifier de nouvelles stratégies de résolution. De la même manière que 

dans un contexte non-social, la flexibilité cognitive donnera la capacité aux sujets de se 

désengager des informations sociales non-pertinentes, pour mettre en place d’autres stratégies 

efficaces via la mise à jour d’informations sociales cohérentes. 

  La flexibilité cognitive joue donc un rôle primordial dans la cognition sociale. Elle 

contribue probablement au développement de la ToM. Elle participe à la mise en place de la 

régulation émotionnelle et joue un rôle important dans la résolution de problèmes sociaux. Elle 

permet notamment la gestion ou l’évitement de conflits, la coopération, la création d’alliance 
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ou d’affinités sociales, autant d’évènements qui pourront avoir un impact, nous le verrons plus 

tard, sur le statut social des individus. 

 

2.4. Flexibilité cognitive et cas pathologiques 

 

La schizophrénie (SZ) est un trouble mental caractérisé par une perturbation de la 

pensée, des émotions, de la perception et des comportements des personnes atteintes (Kebir et 

al., 2008). On distingue trois formes cliniques différentes de la schizophrénie, caractérisées par 

le regroupement de certains symptômes que sont la distorsion de la réalité (délire et 

hallucination), la désorganisation (désordre de la pensée, affect inapproprié) et la pauvreté 

psychomotrice (pauvreté du discours, émoussement affectif, repris social, ralentissement 

moteur). Ainsi, la forme « psychotique » (ou « positive» selon les auteurs) n’est associée à 

aucun trouble cognitif, la forme « désorganisation » est associée à des troubles des fonctions 

exécutives, de la fluidité verbale et de l’attention sélective, et la forme « négative » est associée 

à des troubles des fonctions exécutives et de la fluidité verbale (Bejaoui & Pedinielli, 2010). 

Dans cette dernière étude, seuls les schizophrènes classés dans la dimension négative, montrent 

de faibles performances de flexibilité cognitive : évalués avec la tâche du Tri de carte du 

Wisconsin (WSCT), les patients atteints de SZ réalisent de nombreuses erreurs de persévération 

et achèvent peu de catégories de classements. La tâche du WSCT peut être utilisée pour estimer 

le potentiel d’apprentissage de sujets schizophrènes (Raffard et al., 2009) en vérifiant 

l’évolution des performances dans la tâche du WSCT, à la suite d’un entrainement dans cette 

même tâche, afin d’apprécier et d’optimiser les chances de réussite d’un traitement permettant 

la réhabilitation et la réinsertion sociale des patients atteints de SZ. 

Les troubles du spectre autistique (TSA) sont des troubles développementaux (débutant 

entre 6 et 12 mois) se caractérisant par une combinaison de différents symptômes plus ou moins 

marqués, tels que des anormalités qualitatives dans l’interaction sociale réciproque et la 
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communication (verbale et non verbale), associées à un répertoire répétitif des intérêts et des 

activités comme les comportements stéréotypés et la diminution des activités spontanées et 

imaginatives (Fuentes et al., 2012). De nombreuses recherches ont étudié les liens entre TSA et 

d’éventuels déficits de flexibilité cognitive (voir pour une revue de la littérature Leung & 

Zakzanis, 2014). Un grand nombre d’études démontre un déficit de flexibilité cognitive chez 

les personnes atteintes de TSA, avec toutefois une importante variabilité dans les tailles d’effet 

de ces études et leurs conclusions associées. Un examen de cette littérature (voir Leung & 

Zakzanis, 2014) permet trois conclusions. En premier lieu, la méthode de mesures 

neuropsychologiques la plus discriminante est la tâche du tri de carte du Wisconsin (WCST). 

La seconde est la mise en évidence d’un lien entre ces altérations de la flexibilité cognitive et 

la présence de comportements répétées (les mouvements moteurs, les obsessions d'objet et 

l'insistance sur des routines rigides) chez les TSA ; il existe en effet, une corrélation positive et 

significative entre la fréquence de comportements répétés et le nombre d’erreurs de 

persévération dans la tâche du WCST (South et al., 2007). Enfin, ces études ne révèlent aucune 

corrélation entre le niveau d’altération de la flexibilité cognitive et la mesure de quotient 

intellectuel (QI). 

Le Trouble Déficitaire de l’Attention avec ou sans Hyperactivité (TDA/H) est un trouble 

neurodéveloppemental fréquemment diagnostiqué chez l’enfant scolaire (5 à 7%). Ce trouble 

est caractérisé par des symptômes d’inattention, d’hyperactivité et d’impulsivité avec des 

fréquences plus élevées que ce qui est attendu pour le niveau de développement, provoquant un 

dysfonctionnement chez l’enfant au quotidien (Fournier, 2018). Les enfants atteints de TDA/H 

présentent fréquemment des difficultés dans leurs comportements sociaux et dans leurs 

interactions avec les autres (Mary et al., 2009). Une interaction complexe de facteurs 

génétiques, neurobiologiques et environnementaux serait à l’origine de ce trouble (Vézina, 

2019). Les études divergent sur le lien entre ce trouble et l’altération de la flexibilité cognitive, 

avec des résultats contradictoires quant aux performances dans la tâche du Wisconsin (WCST). 
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Cependant, une méta-analyse sur 33 recherches montre que les personnes atteintes de TDA/H 

présentent de manière assez constante une performance inférieure à celle des personnes sans 

diagnostic clinique sur le WCST, mesurée par le pourcentage de réponses correctes, le nombre 

de catégories, le total d’erreurs, et la fréquence des erreurs de persévération (Romine et al., 

2005). 

La maladie d’Alzheimer (MA) est une maladie neurodégénérative de l’adulte qui 

entraîne une altération cognitive. D’après Delacourte et collaborateurs (2007), cette maladie 

conduit de manière irréversible à la perte de la mémoire (amnésie) et des fonctions cognitives 

à l’origine d’aphasie (perte des capacités liées au langage), d’apraxie (perte des capacités liées 

au mouvement) et d’agnosie (perte de la capacité de reconnaissance). Dans une revue de 

littérature, Guarino et collaborateurs (2019) exposent les résultats des 14 études recensées ayant 

eu pour but d’évaluer la flexibilité cognitive chez des patients atteints de MA en utilisant des 

protocoles de Tri de cartes du Wisconsin (WCST), plus ou moins modifiés. Dans la majorité 

des études, les personnes atteintes de MA achèvent moins de catégories et réalisent davantage 

d’erreurs de persévération que les sujets sains. On notera toutefois que six de ces études 

présentent des résultats plus ambigus, avec des performances proches de celles de sujets sains 

dans des tâches modifiées du WCST (avec des versions plus courtes, plus faciles où l’on 

informe les sujets du changement de règle).  

En résumé, l’examen de la littérature montre que les pathologies 

neurodéveloppementales ou neurodégénératives décrites ci-dessus sont souvent associées, mais 

à divers degrés, à un déficit de flexibilité cognitive. Il est important de noter que les patients 

atteints de ces différentes pathologies souffrent d’isolement social. Nous pouvons donc faire 

l’hypothèse que leur déficience de flexibilité cognitive peut être à l’origine (au moins en partie) 

de ce retrait social.  

Par ailleurs, la littérature suggère qu’il existe un lien entre ces pathologies (exceptée la 

Maladie d’Alzheimer) et les gènes (comme SLC6A4) codant pour la protéine de transport de la 
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sérotonine 5HTT. Ce gène est notamment impliqué dans la flexibilité cognitive (Nilsson et al., 

2019), ainsi que dans la régulation des émotions et de la cognition sociale (Canli & Lesch, 

2007). Les allèles HTTLPR du gène SLC6A4, en version courte (S pour Short), sont associés 

à l’anxiété, la dépression, et à une de plus forte sensibilité au stress, alors que les versions 

longues (L) sont associées à une augmentation significative de la sévérité des symptômes de la 

schizophrénie (Goldberg et al., 2009). D’autre part, Brune et collaborateurs (2006) ont montré 

que les sujets TSA du groupe « court » de 5-HTTLPR (génotypes S/L ou S/S) présentaient une 

incapacité sévère « à utiliser la communication non verbale pour réguler l'interaction sociale » 

(p2154). Les sujets du groupe long (génotype L/L) exprimaient davantage d’agressivité, de 

comportements « moteurs stéréotypés et répétitifs », et présentaient des déficits plus sévères 

dans « les expressions faciales dirigées et les intérêts sensoriels inhabituels ».  

 

2.5. Synthèse 

 

Il existe de nombreuses causes de variabilités inter-individuelles dans la flexibilité 

cognitive chez l’humain. L’âge en est un des principaux : en effet, chez les sujets sains, la 

flexibilité se développe progressivement jusqu’à la fin de l’adolescence, pour atteindre des 

performances optimales à l’âge adulte. Ces performances déclinent ensuite chez les sujets 

d’âge mûr et présentent de plus en plus d’altérations chez les individus les plus âgés. 

D’autres facteurs font varier les niveaux de flexibilité cognitive, comme l’expertise, qui 

permet notamment de compenser l’apparition de déficit avec l’âge.  

Il semble, par ailleurs, que la flexibilité est liée à la socialité. La flexibilité cognitive 

serait un élément indispensable à la théorie de l’esprit et permettrait la régulation des 

émotions, des comportements dans les interactions sociales. Elle jouerait un rôle 

primordial dans la résolution de problèmes sociaux, par exemple dans les conflits sociaux.  
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Enfin, ce lien entre flexibilité et socialité se retrouve également dans de nombreuses 

neuropathologies (par exemple TSA) qui présentent à la fois des déficiences de la 

flexibilité cognitive associées à un retrait social pour les patients atteints. Ce lien entre 

flexibilité et pathologie peut avoir un support génétique et physiologique. En effet, les 

gènes codant pour les protéines du transport de la sérotonine semblent être à l’origine 

d’une prédisposition génétique pour ces pathologies, qui affecte à la fois la flexibilité 

cognitive et la régulation sociale des personnes atteintes.  
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Chapitre 3 : La flexibilité cognitive chez les primates 
non-humains (PNH) 

 

3.1. Les PNH : modèles d’étude de la flexibilité cognitive 

 

Du fait de sa proximité génétique avec l’humain, l’étude des PNH (pour Primate Non-

Humain) permet de retracer l’histoire phylogénétique de la mise en place de la flexibilité 

cognitive, ainsi que celle des autres FE. Lorsque des divergences apparaissent de façon 

uniforme sur un clade, on peut faire l’hypothèse d’un changement évolutif, et estimer sa date 

d’apparition avec celle du dernier ancêtre commun à ce clade (voir la Figure 7).  

Le PNH est devenu un modèle (ou groupe de modèles) animal privilégié dans le 

domaine des neurosciences. Que ce soit dans des études biomédicales ou de neurosciences 

cognitives, l’utilisation du modèle « PNH » enrichit nos connaissances sur les cerveaux, leurs 

cartographies anatomiques et fonctionnelles, par différentes méthodes d’études 

(électroencéphalographie (EEG), magnétoencéphalographie (MEG), tomographie par émission 

de positons (TEP), imagerie par résonnance magnétique anatomique ou fonctionnelle 

(IRM/IRMf), etc…). Les espèces de prédilection en neurosciences et dont on a une bonne 

connaissance du cerveau sont les macaques rhésus (Macaca mulatta) et crabier/cynomolgus 

(Macaca fascicularis), le ouistiti (Callithrix jacchus), le microcèbe (Microcebus murinus) et le 

babouin (Papio anubis). Les Grands-singes ne sont plus utilisés dans des protocoles invasifs, 

mais les études réalisées antérieurement à cette période de protection, surtout chez le chimpanzé 

(Pan troglodytes), fournissent des informations précieuses sur leur cerveau et son 

fonctionnement. Cette bonne connaissance de l’anatomie cérébrale et la possibilité d’étudier 

leurs comportements, font des PNH de bons sujets d’étude de la flexibilité cognitive. 
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Figure 7 : Arbre phylogénétique, adapté de la publication de Springer et 

collaborateurs (2012), de 70 genres de primates déduites d’une super-matrice d’espèces, 

permettant de dater la séparation de l’espèce Homo sapiens par exemple, de 6.6 Ma (Million 

d’années) avec le genre Pan (les chimpanzés et bonobos), 15.09 Ma avec le genre Pongo (les 

orang-outans), 17.36 Ma avec la famille des Hylobatidae (les gibbons), 25.07 Ma avec la 

famille des Cercopithecoidae (grande famille regroupant entre autres les genres Macaca (les 

macaques) et Papio (les babouins)), 40.60 Ma avec les Platyrrhiniens (clade des singes du 

nouveau monde regroupant notamment les familles Cebidae (par exemple : capucins, 
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saïmiris) et Callitrichidae (par exemple : ouistitis, tamarins)), 61.16 Ma avec les Tarsiformes 

et enfin 67.84 Ma avec l’ensemble des Strepsirrhiniens englobant les Lémuriformes (par 

exemple : microcèbes, lémurs catta, ...) et Lorisiformes (par exemple : loris, galagos, ...). 

 

Les PNH montrent également de nombreux points communs avec les humains dans 

leurs différentes structures sociales. La flexibilité cognitive est fortement liée au comportement, 

notamment au comportement social, ce qui renforce cet argument pour l’étude des primates. 

Enfin, l’étude des PNH dans un contexte social (en groupe) permet souvent un meilleur contrôle 

des variables expérimentales que pour l’espèce humaine dont le groupe social est moins 

facilement contrôlable. Pour toutes ces raisons, les PNH font de très bons modèles d’étude dans 

les domaines des sciences comportementales ou en neurosciences, et donc a priori, de bons 

modèles pour l’étude de la flexibilité cognitive.  

 

3.2. Les différentes tâches pour étudier la flexibilité cognitive chez 
les PNH 

 

Différentes tâches ont été développées pour étudier la flexibilité cognitive chez le PNH. 

Elles sont majoritairement utilisées avec des systèmes informatisés qui délivrent 

automatiquement les récompenses. Nous décrirons dans cette partie les différents protocoles 

employés : 

La tâche la plus largement utilisée est la tâche d’Apprentissage inversé (ou Reversal 

learning task). Cette tâche consiste en la présentation de deux stimuli, avec des positions 

généralement randomisées. Le sujet est renforcé positivement en choisissant un premier 

stimulus (A+) mais il est puni s’il choisit l’autre stimulus (B-), c’est-à-dire le distracteur à 

éviter. L’apprentissage se fait habituellement par essai-erreur et après l’atteinte d’un critère de 

réussite, on procède à l’inversion des contingences de renforcement : A devient le distracteur à 
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éviter, et B devient la cible qu’il faut choisir (Figure 8). On évalue ensuite l’impact de 

l’inversion de règle en calculant le pourcentage de réponses correctes avant et après l’inversion 

ou en calculant le nombre d’erreurs de persévération après l’inversion. 

 

Figure 8 : Illustration de l’Apprentissage inversé (ou Reversal learning task). Dans le 

premier bloc, les sujets doivent simplement choisir A+ (le rond vert) et éviter B- (le carré 

orange). La règle est inversée dans le second bloc. Il doit maintenant choisir B+, et éviter A-. 

 

La tâche de Transfer index est une version particulière d’apprentissage inversé, 

développée par Rumbaugh (1971). Comme dans les autres tâches d’apprentissage inversé, les 

sujets doivent apprendre à discriminer une paire de stimuli jusqu’à l’atteinte d’un critère de 

réussite (Rumbaugh, 1971). L’expérimentateur utilise deux critères d’apprentissage différents 

(par exemple 67% ou 84% de succès sur 50 essais, chez Bonté et al., 2014) pour moduler la 

force de l’apprentissage des stimuli. Les contingences de renforcements sont inversées après 

atteinte de chacun des deux critères (S+ et S-). L’indice de transfert (ou TI pour Transfer Index) 

est calculé en faisant le rapport entre le pourcentage de bonnes réponses aux essais d'inversion 

et le critère d’apprentissage dans la situation considérée. Cette tâche a été utilisée sur un grand 

nombre d’espèces de PNH : gorille (Gorilla gorilla gorilla), gibbon (Hylobates lar), talapoin 

(Miopithecus talapoin) permettant un échantillon de comparaison des performances des petits 

aux grands singes (Rumbaugh, 1971). Le panel d’espèces s’est ensuite élargi notamment aux 
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macaques rhésus (Macaca mulatta ; Massel et al., 1981), aux babouins (Papio papio ; Bonté et 

al., 2014; et Papio anubis ; Zürcher et al., 2010), aux singes du nouveau monde avec les 

capucins (Cebus apella ; De Lillo & Visalberghi, 1994) et les ouistitis (Callithrix jacchus ; Dias 

et al., 1996), ou encore aux strepsirrhiniens avec les microcèbes (Microcebus murinus ; Picq, 

2007).  

 

Figure 9 : Illustration de l’ID/ED task et des différentes phases de test et des stimuli 

qui les composent : 1) discrimination simple et sa possible inversion de valence des stimuli, 2) 

la discrimination des formes sur les stimuli composés et son inversion de valence, 3) le 

changement intra-dimension (changement des formes) ou 4) le changement extra-

dimensionnel (changement des lignes) et leurs inversions. 

 

Une autre variante du paradigme de l’apprentissage inversé est la tâche Intra/extra-

dimensionnelle (ID/ED task ou encore IED task). Cette tâche est un peu plus complexe que les 

précédentes. Elle consiste dans un premier temps à apprendre à discriminer des formes simples 

sur lesquelles on va ajouter, dans un second temps, différentes lignes blanches (qui ne devront 

pas être traitées à ce stade). Dans un troisième temps, l’expérimentateur propose d’apprendre à 
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discriminer une nouvelle paire stimuli sur la même dimension (la forme) que dans les phases 

précédentes, il s’agit du changement intra-dimensionnel. Dans la quatrième phase, le sujet devra 

traiter les lignes et se mettre à négliger les formes, ce qui correspond au changement extra-

dimensionnel. Enfin, dans l’ensemble de ces phases, les valences du renforcement des stimuli 

sont inversables (Figure 9). L’évaluation de la flexibilité se fait par la comparaison des scores 

et taux d’erreurs sur les différentes phases. Cette tâche a été utilisée avec différentes espèces de 

PNH, notamment chez les ouistitis (Callithrix jacchus : Dias et al., 1996, 1996; Roberts et al., 

1988), les macaques rhésus (Macaca mulatta : Baxter & Gaffan, 2007; Weed et al., 2008), les 

microcèbes (Microcebus murinus : Picq, 2007) ou encore les babouins (Papio anubis : Zürcher 

et al., 2010). 

La tâche du Tri de cartes du Wisconsin (ou WCST pour Wisconsin Card Sorting test) a 

aussi été fréquemment adaptée pour le test des PNH. Moore et collaborateurs (2003) ont 

développé une première version de ce test intitulée le Conceptual Set-Shifting Task (CSST). La 

tâche de CSST consiste à présenter au sujet trois objets de couleurs (rouge, verte et bleue) et de 

formes (rond, étoile, triangle) différentes sur un même affichage. A chaque affichage, la totalité 

des couleurs et des formes sont représentées pour former trois stimuli par combinaison des deux 

dimensions (par exemple : une étoile verte, un rond rouge et un triangle bleu ; voir Figure 10). 

Le sujet doit sélectionner le stimulus renforcé en suivant une règle unique (par exemple : choisir 

le triangle) jusqu’à l’atteinte d’un critère de réussite (par exemple : 9 succès sur 10 essais 

consécutifs) qui déclenche le changement de règle. Dans la tâche originale de Moore, les 

macaques devaient toucher le triangle, puis la couleur bleue, et enfin l’étoile. Ce protocole a 

notamment été employé pour évaluer la flexibilité cognitive chez le macaque rhésus (Macaca 

mulatta ; Moore et al., 2003), chez le babouin de Guinée (Papio papio ; Bonté et al., 2011) et 

le chimpanzé (Pan troglodytes ; Lacreuse et al., 2014). 
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Figure 10 : Illustration de la tâche de Conceptual Set-Shifting task (CSST ; Moore et al., 

2003). Au cours de la première session (figures de gauche) le sujet doit systématiquement 

choisir l’étoile, quelle que soit sa couleur. La règle change après atteinte du critère, il doit 

alors choisir dans ce cas, la forme bleue. 

 

Une autre version du WCST adaptée aux PNH a été développée dans le cadre d’études 

lésionnelles et électrophysiologiques avec des macaques rhésus (Macaca mulatta ; Buckley et 

al., 2009) et des macaques japonais (Macaca fuscata ; Mansouri & Tanaka, 2002). Comme dans 

la tâche originale, les sujets doivent apparier deux stimuli, en considérant leur couleur ou leur 

forme. On présente au sujet un premier affichage avec un premier stimulus modèle (par 

exemple : un carré bleu) qui devra ensuite être associé à un second stimulus, sur un écran 

composé du stimulus cible, qui partage la dimension cible avec le modèle (par exemple : sa 

couleur bleue), et de deux distracteurs qui partagent, pour l’un, la dimension alternative, et pour 

l’autre aucune dimension avec le modèle. Le protocole fait appel à un lot de 36 stimuli 

correspondant à la combinaison des 6 couleurs et 6 formes proposées. Dans une autre variante 

de la tâche (Figure 11), le stimulus modèle doit être associé à l’objet qui ne comporte aucune 

des dimensions le composant (par exemple : si le modèle est un carré bleu, et les autres objets 

sont un carré rouge, une croix bleue et un rond vert). De la même manière que pour les autres 

protocoles inspirés du WCST, la règle change après atteinte d’un critère d’apprentissage, puis 
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la flexibilité cognitive est évaluée en considérant les variables score et taux d’erreurs de 

persévération. 

 

Figure 11 : Illustration du paradigme de WCST utilisé chez le macaque rhésus (Macaca 

mulatta) et le macaque japonais (Macaca fuscata) avec les deux règles habituelles « 2-rule 

version » et sa variante « 3-rule version of WCST ». (Mansouri et al., 2020). 

 

Enfin, un autre paradigme permettant de tester la flexibilité cognitive chez les PNH est 

la tâche de Permutation (ou Switching task ou encore Shifting task). Dans cette tâche, le sujet 

est entraîné à sélectionner des stimuli en fonction de dimensions pertinentes déterminées par 

des indices visuels. Ainsi, le sujet devra par exemple, toucher les items du plus clair au plus 

foncé si l’écran est bleu, ou toucher les items du plus petit au plus gros si l’écran est rouge 

(Figure 12). Cette tâche implique donc d’adapter les réponses en fonction de l’indice contextuel, 

les blocs d’essais étant généralement organisés en suites consécutives d’essais « switch » (avec 

une règle différente) ou non-switch (essais consécutifs avec la même règle à suivre). La 

flexibilité cognitive est évaluée par le pourcentage d’erreurs ou de bonnes réponses ou les temps 

de réponses moyens (RT) en fonction des conditions. Ce protocole a surtout été utilisé avec le 

macaque rhésus (Macaca mulatta ; Avdagic et al., 2014). 
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Figure 12 : Exemple de tâche de Permutation (ou Switching task) : paradigme de Avdagic et 

collaborateurs (2014) où les sujets doivent classer les stimuli en fonction de leur luminance 

dans le cas d’un fond bleu (A), et en fonction de leur taille pour un fond rouge (B). Figure 

adaptée de la publication de Avdagic et collaborateurs (2014). 

 

Les protocoles utilisés pour évaluer la flexibilité cognitive chez le PNH sont ainsi 

nombreux et divers, et de complexité différente. Cependant, ces protocoles ont pour point 

commun d’imposer l’apprentissage d’une règle qui devra ensuite être négligée par le sujet. Dans 

toutes ces études, la flexibilité est inférée par l’évaluation des scores d’apprentissage et des 

erreurs de persévération à la suite du changement de règle. 

 

3.3. Variabilités inter-individuelles de flexibilité cognitive chez les 
PNH 

 

3.3.1. Le facteur Age  

Dans la suite de ce chapitre, nous exposerons les différences de performance de 

flexibilité cognitive chez des PNH à différents stades de développement, en l’occurrence chez 

les jeunes (juvéniles, adolescents ou prépubères), chez les adultes (ou jeunes adultes en sortie 
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de puberté), chez les individus d’âge mûr (ou middle-age car ils sont arrivés à la moitié de leur 

espérance de vie) et les plus âgés. Les espérances de vie étant très différentes d’une espèce à 

l’autre, nous utiliserons ces classes d’âge pour homogénéiser la lecture de cette évolution (Cf 

tableau 1 pour la correspondance âge et classe d’âge en fonction de l’espèce et des références 

bibliographiques).  

Classe d'âge 

citées 

Correspondance 

des âges dans 

l'article 

Espèce 
Référence de 

l'article 

Espérance de 

vie en milieu 

naturel 

Maximum 

connu en 

captivité 

Juvénile Jusqu’à 15 ans 
Chimpanzé  

(Pan troglodytes) 

Cantwell et al, 

2022 

40 80 

Jeune adulte 15 à 20 ans 40 80 

Adulte À partir de 20 ans 40 80 

Jeune adulte 12 à 17 ans 
Chimpanzé  

(Pan troglodytes) 

Lacreuse et al, 

2014 

40 80 

D’âge mûr 17 à 31 ans 40 80 

Adulte âgé 33 à 56 ans 40 80 

Juvénile 2 ans Macaque rhésus  

(Macaca mulatta) 
Weed et al, 2008 

25 40 

Adultes 5 à 16 ans 25 40 

Jeunes adultes 5 à 9 ans 
Macaque rhésus  

(Macaca mulatta) 

Moore et al,  

2003 & 2006 

25 40 

D’âge mûr 12 à 19 ans 25 40 

Adulte âgé 20 à 30 ans 25 40 

Jeune adulte 2 à 4 ans Microcèbe  

(Microcebus 

murinus) 

Picq, 2007 
5 15 

Adulte âgé 7 à 11 ans 5 15 

Tableau 1 : Correspondance entre âge et classe d’âge en fonction des espèces citées. 

 

Dans une première étude comparant deux groupes de macaques rhésus (Macaca 

mulatta), Weed et collaborateurs (2008) mettent en évidence des performances plus faibles chez 

les jeunes individus (prépubères) que chez les adultes. Dans cette étude, les jeunes 

commettaient davantage d’erreurs suite aux changements ou inversions de règle dans une tâche 

IDED. Des résultats similaires sont retrouvés chez le chimpanzé (Pan troglodytes) avec des 

performances moins bonnes chez les juvéniles que chez les jeunes adultes dans une tâche de 

d’apprentissage inversé (Cantwell et al., 2022). 

Par ailleurs, la littérature suggère que les performances de flexibilité cognitive 

deviennent optimales à l’âge adulte, donc après la puberté, Que ce soit chez le macaque rhésus 
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(Macaca mulatta), testé avec le protocole de CSST (Moore et al., 2003, 2006), chez le 

chimpanzé (Pan troglodytes) avec le même type de test (Lacreuse et al., 2014) ou encore chez 

le microcèbe (Microcebus murinus) avec une tâche de permutation (shifting task, Picq, 2007), 

les auteurs rapportent de meilleurs scores chez les jeunes adultes (par rapport aux classes plus 

âgées), avec moins d’erreurs (notamment de persévération) après les changements de règle et 

des latences d’apprentissage plus courtes pour atteindre le critère. 

 Chez les individus d’âge mûr (ou « middle-age »), les données suggèrent un début 

d’altération des performances cognitives, en comparaison avec les jeunes adultes. Des 

performances qui sont d’autant plus détériorées chez les individus les plus âgés. Ces résultats 

émergent de travaux utilisant les tâche de CSST chez les macaques rhésus (Macaca mulatta ; 

Moore et al., 2003, 2006) et les chimpanzés (Pan troglodytes ; Lacreuse et al., 2014), Ils ont 

également été confirmés dans une tâche de Transfert index chez les babouins de Guinée (Papio 

papio ; Bonté, 2012; Bonté et al., 2011) et dans une tâche de permutation chez les microcèbes 

(Microcebus murinus ; Picq, 2007).  

On notera que les effets d’âge décrits plus haut se retrouvent chez différentes espèces 

de PNH, ce qui nous laisse penser à une homologie évolutive. 

  

3.3.2. La variabilité de flexibilité cognitives liées à d’autres facteurs et 

performances 

Le sexe des individus est le second attribut biologique (après l’âge) pouvant avoir un 

effet sur la flexibilité cognitive, mais rares sont les études rapportant ce phénomène. Dans une 

étude portant sur de très jeunes macaques rhésus (Macaca mulatta), Goldman et collaborateurs 

(1974), décrivent une différence de performance chez de très jeunes sujets (2 mois et demi) 

dans une tâche d’apprentissage inversé avec des mâles totalisant moins d’erreurs que les 

femelles avant d’atteindre le critère de réussite (de 90 de bonnes réponses sur 100 essais 
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consécutifs). Cependant, cet effet est très transitoire puisqu’il n’est plus détectable à 18 et 24 

mois (pour les seconds et troisièmes tests de l’étude). A notre connaissance, il n’y a pas d’autre 

publication rapportant un effet du sexe chez le macaque rhésus sain dans une tâche évaluant la 

flexibilité cognitive. Dans une étude plus récente, LaClair et collaborateurs (2019), montrent 

une meilleure flexibilité cognitive chez les mâles ouistitis adultes (Callithrix jacchus), 

comparativement aux femelles. Les ouistitis femelles montrent de moins bonnes performances 

d’apprentissage inversé que les mâles, dans certaines conditions (quand les stimuli sont plus 

difficiles à discriminer). L’étude des mêmes sujets par IRM fonctionnelle au repos, révèle 

également des différences entre les sexes dans les régions impliquant la flexibilité cognitive, 

comme le cortex préfrontal, ou les ganglions de la base. Faute d’autres d’exemples, ce lien avec 

le sexe semble trop peu documenté pour permettre des conclusions définitives. 

Dans un tout autre registre, Minier et collaborateurs (2014) se sont intéressés aux liens 

entre les performances de Raisonnement Analogique d’un groupe de babouin de Guinée (Papio 

papio) dans une tâche d’appariement relationnel, d’une part, et leurs performances de 

flexibilité cognitive dans une tâche de CSST (tâche de Wisconsin adapté aux PNH), d’autre 

part. L’étude montre une corrélation positive et significative entre les deux tâches (corrélation 

de Pearson r = 0.55 ; p < 0.05), démontrant que « les fonctions exécutives, [dont la flexibilité 

cognitive], sous-tendent l’appariement relationnel au cœur du Raisonnement Analogique » 

(Minier et al., 2014 ; p84). 

Les différences de flexibilité cognitive ont également été mises en lien, de manière plus 

ou moins directe, avec le comportement social. Dans une étude conduite avec des macaques 

crabier (Macaca fascicularis ; Bunnell et al., 1980), les individus les plus dominants présentent 

plus de difficulté dans une tâche d’apprentissage inversé que les individus dominés. Les auteurs 

justifient ce résultat par le fait que les individus subordonnés seraient davantage contraints à 

inhiber certaines réponses comportementales en présence d’individus de haut rang. D’autres 

études décrivent les conséquences sur le comportement social de lésions effectuées au niveau 
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du cortex frontal (entres autres), c’est-à-dire dans une structure cérébrale impliquée dans la 

flexibilité cognitive. Ainsi, Franzen & Myers (1973) montrent que l’ablation bilatérale du 

cortex préfrontal chez le macaque rhésus entraine une diminution de la fréquence de toilettage, 

des expressions faciales, des vocalisations, et de nombreux comportements sociaux (maternel, 

sexuel et autres interactions). Les macaques lésés présentent un défaut d’inhibition dans leurs 

approches vers leurs congénères, et un manque de flexibilité comportementale qui limite leur 

adaptation comportementale au statut des individus approchés, provoquant des conflits et 

agressions dont ils sont victimes. Ces mêmes macaques perdent également leur statut 

hiérarchique et se retrouvent complétement isolés de toute interaction sociale. Deux autres 

études montrent des résultats comparables sur les comportements affiliatifs et agonistiques chez 

le singe vervet (Chlorocebus aethiops sabaeus ; Raleigh et al., 1979 ; Raleigh & Steklis, 1981). 

Enfin, dans une étude bien plus récente chez le macaque rhésus (Macaca mulatta), Izquierdo et 

collaborateurs (2007) ont testé les effets sur la flexibilité cognitive et sur la régulation socio-

émotionnelle, d’un variant orthologue (similaire à la version humaine) du gène encodant pour 

le transporteur de la sérotonine (5-HTT). La variation de ce gène est connue pour affecter la 

transcription de la protéine transporteuse de sérotonine et son efficacité fonctionnelle dans les 

régions du cortex préfrontal ventromédial et de l’amygdale. Elle est également impliquée dans 

la variabilité de comportements sociaux, notamment les récompenses et punitions sociales 

(Watson et al., 2009), et la gestion émotionnelle et le développement des compétences sociales 

dans un contexte de séparation maternelle (Canli & Lesch, 2007). Dans l’étude de Izquierdo et 

collaborateurs (2007), la comparaison a été réalisée entre des individus homozygotes pour la 

version courte (SS pour short), homozygotes pour la version longue (LL pour long) et 

hétérozygotes (SL), en utilisant une tâche d’apprentissage inversé, un test d’extinction de 

récompense, des tests de réponses émotionnelles à la peur, et des tests de d’évaluation de 

récompenses alimentaires. Les sujets homozygotes SS présentent à la fois de faibles 

performances de flexibilité cognitive (une persévération plus importante à la tâche 

d’apprentissage inversé et au test d’extinction de récompense), et une altération des 
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comportements socio-émotionnels (augmentation de la durée des comportements agressifs) en 

réponse à l’intrusion humaine.  

 

3.4. Synthèse 

 

Les PNH sont des modèles pertinents dans l’étude de la variabilité inter-

individuelle de performances de flexibilité cognitive, et leur étude contribue à mieux 

comprendre cette diversité de réponses. Chez les PNH, l’expression de la flexibilité 

cognitive semble dépendre à la fois d’attributs identitaires (âge, sexe, génétique) ou 

sociaux (rang hiérarchique et autres positions sociales), mais la contribution exacte de 

chacune de ces variables reste encore peu étudiée. Leurs relations (de causalité par 

exemple) demeurent également hypothétiques. Un des enjeux de cette thèse sera (1) de 

mieux identifier les liens unissant variables individuelles (par exemple l’âge) et sociales 

(par exemple le rang hiérarchique) à la flexibilité cognitive et (2) et d’en expliquer les liens 

de causalité.  
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Chapitre 4 : La socialité chez les PNH  
 

4.1. Les PNH : modèles de socialité 

 

La socialité correspond au regroupement d’individus dans des circonstances autres que 

sexuelles et parentales. De manière générale, se regrouper permet de diminuer le risque face 

aux prédateurs par des phénomènes de confusion, de dilution et protection active du groupe 

(Alexander, 1974). Hormis les quelques espèces présentant des modes de vie solitaire (plus 

répandu chez les Lemuridae), et semi-solitaire (chez les Pongidés), les primates se regroupent, 

augmentant leurs chances de survie et de reproduction, dans la localisation des ressources 

alimentaires (la recherche d’eau et de nourriture), via des phénomènes de vigilance partagée 

(comme dans la surveillance des prédateurs) ou encore par l’élevage et le soin des jeunes 

(Krause et al., 2002). Mais cette vie en groupe permet également l’apparition de comportements 

sociaux plus complexes, dont la tolérance (vis-à-vis de ressources alimentaires et/ou 

reproductive), la chasse coopérative ou la mise en place d’alliances sociales (Cords, 1997; Van 

Schaik & Aureli, 2000).  

Les formes de vie sociale sont diverses chez les primates. Parmi elles, on compte les 

structures familiales de type paire monogame simple, comme chez les gibbons (Hylobates sp) 

ou plus complexe avec l’ajout de « helpers » comme chez les ouistitis (Callithrix sp), ou de 

type harémique comme chez les gorilles (Gorilla sp). Certains types sociaux (multimâles-

multifemelles) regroupent plusieurs familles au sein d’un même groupe, c’est le cas des 

chimpanzés (Pan troglodytes), des macaques (Macaca sp) et d’autres espèces de 

Cercopithecidae (babouins, vervets, ...). Certaines espèces présentent des structures sociales 

sur plusieurs niveaux, c’est le cas chez les babouins de Guinée (Papio papio) dont les harems 

et autres unités de base se regroupent en clans, qui eux-mêmes se regroupent en bandes, formant 

au plus haut niveau une troupe (Patzelt et al., 2011 ; voir chapitre 6 pour davantage de détails). 
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La variabilité est présente aussi au niveau de la démographie, que ce soit dans la diversité de 

répartitions des individus au sein des classes d’âge et celle des ratio mâles/femelles, 

conditionnée en grande partie par le système de dispersion génétique (c’est-à-dire de quel sexe 

seront les individus sortants et entrants dans le groupe dont la reproduction évitera la 

consanguinité). En effet, les flux de dispersion génétique sont possibles chez les deux sexes par 

exemple chez les gorilles, alors que la dispersion se fera par les femelles chez les chimpanzés 

(Rodrigo, 2015). Enfin, la stabilité du groupe, et donc des relations sociales, peut être variable 

d’une espèce à l’autre. Les macaques sont par exemple un bon exemple de stabilité dans le 

temps, alors (Cords, 1997) que les chimpanzé et les babouins de Guinée présentent des 

organisations de type fission-fusion (Patzelt, 2013), où les individus vont se séparer et se 

regrouper de manière temporaire pour différentes activités et durées.  

L’ordre des primates montre ainsi une très grande diversité quant aux types de structures 

et d’organisation sociales, qui vont conditionner la nature et la qualité des relations sociales des 

individus au sein de leur groupe. 

 

4.2. Etude de la socialité chez les PNH : définitions et indices 

 

D’après le modèle de Hinde (1976), l’organisation d’un groupe se décrit sur plusieurs 

niveaux. Au premier niveau (voir bas de la Figure 13), on retrouve l’ensemble des 

comportements émis d’un individu vers les autres, et reçus par cet individu en provenance des 

autres. Ce niveau totalise les interactions pour chaque type de comportement social, de 

l’ensemble des individus, et avec tous les autres membres du groupe. Le second niveau 

correspond aux relations inter-individuelles émergeant des interactions du premier niveau. Ces 

relations correspondent aux liens d’amitié, aux consorts, aux relations parentales, ou encore aux 

liens hiérarchiques entre individus, l’ensemble étant bien entendu variable au cours du temps, 
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et donc dynamique. C’est à partir de ces relations que l’on peut inférer la structure générale du 

groupe, cumulant pour chaque individu ses relations filiatives, affiliatives, hiérarchiques, etc... 

 

Figure 13 : Représentation des niveaux « Interactions », « Relations » et « Structure » 

sociales d’un groupe, selon le modèle de Hinde (Hinde, 1976 ; p2). Au 1er niveau, les 

« interactions » correspondent aux comportements qui peuvent être observés entre différentes 

dyades (par exemple des interactions de toilettage, des accouplements, ou encore des 

agressions). Au 2nd niveau, les « relations » de plusieurs types (maternelles, reproductives, 

affiliatives, agonistiques, etc.…) et au 3ème, la structure sociale du groupe, sont déduites de 

l’accumulation des interactions. 
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Dans la suite de ce chapitre, je me focaliserai sur les relations sociales de deux types : 

agonistiques et affiliatives (mettant de côté le réseau de parenté), et sur les méthodes de 

représentations de celles-ci. 

 

4.2.1. Hiérarchie de dominance : concepts et méthodes d’évaluation 

La hiérarchie de dominance correspond à une représentation ordinale des relations de 

dominance entre les individus d’un groupe. Ces relations de dominance émergent notamment 

dans un contexte de conflits entre individus ayant les mêmes besoins pour l’accès à une 

ressource (hydrique, alimentaire, territoriale, reproductive ou encore sociale). Au cours de ces 

conflits apparaissent des interactions agonistiques à partir desquelles on peut déduire un 

gagnant et un perdant. A ces comportements liés aux conflits s’ajoutent les comportements de 

soumissions ; ces interactions particulières permettent aux individus subordonnés d’éviter une 

escalade d’agressivité avec les conflits et un risque potentiel de blessures (Drews, 1993). 

L’ensemble des interactions agonistiques et leurs issues sont asymétriques : c’est par 

l’accumulation de celles-ci que les individus répéteront un statut de gagnant ou de perdant, dans 

des proportions différentes (Drews, 1993). Il existe alors des individus prenant plus souvent un 

statut de gagnant que l’on qualifiera de « dominant », et d’autres prenant plus souvent un statut 

de perdant que l’on qualifiera d’individu « dominé » ou « subordonné ». La proportion de fois 

où les individus sont observés dans telle ou telle situation permet de calculer un rang relatif 

pour chacun des individus du groupe (Appleby, 1983; David, 1987). La hiérarchie établie dans 

le groupe peut présenter plus ou moins de linéarité : dans une hiérarchie linéaire, si A domine 

B et B domine C, alors A domine C, ce qui ne sera pas le cas dans une hiérarchie de type 

circulaire (Appleby, 1983; Martin & Bateson, 1993). L’indice de linéarité h’ peut être calculé 

pour établir la force de celle-ci, comprise entre 0 pour une faible linéarité et 1 pour une linéarité 

maximale (Landau, 1951). Cet indice permet notamment d’établir le niveau d’agressivité d’un 

groupe, et si ce groupe étudié passe d'une société égalitaire (avec une hiérarchie de dominance 
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faiblement linéaire) à une société despotique dans laquelle la hiérarchie est abrupte et stricte 

(Hemelrijk, 1999). 

Il existe différentes méthodes d’analyse de la hiérarchie de dominance dans leurs calculs 

dont nous allons donner quelques exemples. On choisira d’utiliser une ou plusieurs méthodes, 

de manière complémentaire, en fonction de paramètres liés à l’espèce étudiée comme la 

linéarité de sa hiérarchie, ou les présences/absences de certains comportements permettant 

l’évaluation de la dominance. Les tests de compétition alimentaire en sont un premier exemple. 

Ils permettent d’établir l’ordre des individus dans l’accès à la nourriture, en numérotant par 

ordre d’arrivée les sujets étudiés. Mais dans certains cas, les préférences alimentaires, ou une 

forte tolérance entre les membres d’un groupe, peuvent biaiser les résultats. C’est le cas par 

exemple chez les bonobos où la tolérance entre femelles engendre une différence entre rang 

hiérarchique et ordre d’accès à la nourriture (Vervaecke et al., 2000). La majorité des protocoles 

d’évaluation de la hiérarchie de dominance reposent donc sur des observations et 

enregistrements des comportements agonistiques spontanés, avec d’une part les comportements 

dits « dominants » tels que les agressions (attaques, chasses, morsures, etc...), menaces, montes 

sociales, supplantations, et les comportements dits de « subordonnés » tels que les grimaces de 

peur, soumissions, évitements.  

La méthode la plus simple, le Clutton-Brock Index (CBI), consiste à réaliser une matrice 

de N par N (N étant le nombre d’individus composant le groupe étudié) pour y reporter le 

nombre additionné d’interactions agonistiques observées « gagnées » (en positif pour les 

comportements dominants et en négatifs pour les comportements subordonnés) pour chaque 

dyade possible du groupe (Clutton-Brock et al., 1979). Cette méthode pose le problème de la 

surévaluation de la position d’un individu, par manque ou excès de données par rapport aux 

autres sujets étudiés. Une variante de cette première méthode est le David’s score (DS) qui est 

très largement utilisé (David, 1987). Il consiste à réaliser une matrice de proportion de conflits 

gagnés, c’est-à-dire la même matrice que dans la méthode du CBI, avec dans chaque case la 
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même somme d’interactions, mais divisée par le nombre total d’interactions de la dyade, ce qui 

permet d’obtenir un classement corrigé par le nombre d’interactions engagées. La méthode 

I&SI (Vries, 1998) utilise également les matrices d’interactions sociales pour donner un ou 

plusieurs classements ordinaux de la hiérarchie de dominance en maximisant la linéarité de la 

dite hiérarchie. Pour ce faire, la procédure est basée sur une règle de permutation généralisée 

de la matrice, jusqu’à l’obtention d’une ou plusieurs hiérarchies les plus linéaires possible. La 

méthode utilise deux critères pour réorganiser la matrice de dominance : 1) la minimisation du 

nombre d'incohérences « I », soit le nombre de dyades dans lesquelles l'individu de rang 

inférieur domine celui de rang supérieur, et 2) la minimisation de la force totale des 

incohérences « SI », c'est-à-dire la somme des différences de rang entre les individus des dyades 

incohérentes ou, en d'autres termes, la somme des distances des incohérences par rapport à la 

diagonale de la matrice. Enfin, la méthode d'évaluation Elo a été développée à l'origine pour 

calculer les rangs de dominance cardinaux et suivre l'évolution de ces rangs dans le temps (Elo, 

1978). Dans cette méthode, les rangs de dominance cardinaux sont mesurés par les Elo-scores, 

où les scores les plus élevés indiquent des individus plus dominants. Le principe de cette 

procédure est que la différence de score Elo entre deux individus prédit la probabilité que 

chacun d'eux remporte une rencontre agonistique avec l'autre. Ainsi la méthode suit 

automatiquement les changements dans les probabilités de victoire attendues parmi toutes les 

dyades d’individus, en suivant les résultats des interactions agonistiques au cours du temps. 

L’avantage de cette méthode est la prise en compte de la dynamique sociale du groupe dans le 

temps et la possibilité que cette hiérarchie ne soit pas strictement linéaire (avec des inversions 

dans les interactions agonistiques entre certains individus). 

Il existe ainsi un panel de méthodes disponibles pour évaluer de manière adaptée et 

optimale la hiérarchie de dominance d’un groupe et le classement de ces individus. Notons qu’il 

existe également des méthodes de calcul de la répétabilité et reproductibilité de ces hiérarchies 

afin d’évaluer le niveau d’incertitude de celles-ci (Sánchez‐Tójar et al., 2018). 
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4.2.2. L’analyse des réseaux sociaux : concepts et méthodes d’évaluation 

L’analyse des réseaux sociaux est utilisée pour étudier les relations privilégiées ou liens 

entre différents individus. Ils permettent notamment de retracer ou modéliser la transmission 

d’un comportement (Canteloup et al., 2020), la propagation de maladies ou de parasites (Griffin 

& Nunn, 2012), ou d’identifier les rôles des individus d’un groupe (Lusseau & Newman, 2004; 

Sueur et al., 2011). Dans notre cas, il s’agira d’étudier les relations entre individus à travers 

leurs interactions et/ou leurs associations et de qualifier la position de chacun au sein du réseau 

social. Dans ce cadre, les « interactions » sont des comportements émis et reçus de façon 

asymétrique, c’est-à-dire avec une direction allant de l’émetteur vers le receveur, comme des 

comportements agonistiques (par exemple une menace ou une supplantation) ou des 

comportements affiliatifs (une salutation ou une séance de toilettage). Les « associations » 

correspondent à des liens qui seront quantifiés de manière symétrique (sans direction 

particulière d’un individu vers un autre, comme en cas de proximité spatiale). Les matrices 

d’interactions ou d’associations correspondent à une table de contingence ayant les individus 

en entrée, et le nombre d’interactions (asymétriques), ou d’associations (symétriques), inscrits 

dans chaque cellule de la matrice. Dans cette table de contingence que l’on appelle 

« sociomatrice », les valeurs inscrites correspondent au poids du lien entre les individus de la 

dyade concernée. La visualisation du réseau social se fait à l’aide de graphes (voir Figure 14) 

où les « sommets » ou « nœuds » représentent les individus du groupe étudiés et les 

« connexions » ou « liens » correspondent à la relation entre ces individus. Pour chaque dyade, 

l'épaisseur de la connexion est proportionnelle au poids du lien entre les individus concernés. 

Le réseau sera dirigé s’il est construit à partir d’une matrice asymétrique, soit un réseau 

d’interactions, qui permet notamment d’étudier la réciprocité de ces comportements. Enfin, il 

sera non-dirigé dans le cas d’une matrice symétrique constituée à partir d’associations. 
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Figure 14 : Exemple de graphe (réseau d’associations affiliatives dans un groupe de 

babouins de Guinée (Papio papio) réalisé à partir de Gephi 0.10 (logiciel de visualisation). 

 

Ce type d’analyses permet plusieurs descriptions de la contribution de chaque individu 

dans son réseau, en voici quelques exemples : 

Le degré d’un individu (ou nœud) correspond au nombre de relations que l’individu 

cumule dans son réseau, soit le nombre d’arêtes connectant un nœud aux autres. Dans un réseau 

pondéré, la force correspond à la somme des relations pondérées, alors qu’elle est égale au 

degré dans un réseau non-pondéré.  

La centralité de proximité (ou closeness centrality) est calculée à partir de la distance 

(en nombre de nombre intermédiaires) séparant un nœud des autres. Cette mesure exprime une 

notion d’effort pour l’individu concerné à interagir avec les autres. Plus la valeur du nœud est 

haute, plus il est facile (par de plus courts chemins) pour l’individu de contacter l’ensemble des 

autres individus du réseau. Cette mesure permet d’établir quels sont les individus qui même peu 

connectés au réseau sont centraux, car connectés à d’autres individus eux-mêmes très centraux 

dans le groupe. 
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La centralité d’intermédiaire (ou betweeness centrality) est liée au nombre de fois 

où un nœud est sur le chemin le plus court entre deux autres nœuds. L’utilisation de cette mesure 

est particulièrement pertinente dans l’étude de la diffusion d’information ou de la propagation 

de maladie par exemples. Il s’agit d’une mesure de médiation de l’information, ainsi, cette 

mesure permet d’identifier rapidement les individus clé dans la transmission de cette 

information. 

La centralité spectrale (ou eigenvector centrality) est une mesure qui repose sur le 

nombre et la force des relations de l’individu, mais aussi sur la centralité des nœuds auxquels 

l’individu considéré est directement connecté. Cet indice représente la connectivité d’un 

individu dans son réseau, il varie de 0 (minimum de centralité) à 1 (maximum de centralité). 

Ainsi, un individu avec une valeur d’Eigenvector élevée a soit de nombreuses relations fortes 

avec les autres individus, soit peu de relations mais avec des individus qui ont eux-mêmes de 

nombreuses relations fortes avec d’autres dans le réseau. Autrement dit, l’individu présentant 

l’Eigenvector centrality la plus élevée est le plus important du groupe par ses relations avec les 

autres, et/ou entretient des relations avec les individus les plus importants du réseau. 

Quelques indices permettent également d’étudier le réseau dans sa globalité, comme : 

La densité d’un réseau correspond au nombre de connexions totales dans le réseau 

divisé par le nombre de connexions possibles. 

Le coefficient de clustering est un indice de regroupement d’individus dans le réseau, 

qui mesure la transitivité. Dans le cas où A est connecté à B et C, si B et C sont eux-mêmes 

connectés, ils appartiennent tous les trois au même cluster. Cette mesure permet d’identifier les 

sous-groupes dans le réseau total étudié.  

L’ensemble de ces indices permet d’identifier le ou les rôles des individus dans leur 

groupe. Ces mesures, mises en relation avec les caractéristiques de l’espèce comme le système 

d’appariement sexuel, le type de hiérarchie, les flux de gènes, permettent également d’évaluer 

la nature et le style du groupe. Par exemple, dans certaines espèces, la centralité des individus 
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pourra avoir un fort impact sur la hiérarchie de dominance comme dans la mise en place de 

stratégies de coalitions alors que chez d’autres, les rangs hiérarchiques seront plutôt 

conditionnés par les liens de parenté comme les systèmes matrilinéaires. 

 

4.3. Compréhension de la complexité sociale par les PNH 

 

Les primates sont confrontés à une réelle complexité pour comprendre leur monde 

social. Un premier élément indispensable à cette compréhension est la discrimination des 

individus. Par exemple, les capucins bruns (Cebus apella) et les macaques de Tonkean (Macaca 

tonkeana) sont capables de discriminer les visages, et ce, avec de meilleurs performances dans 

leur propre espèce (Dufour et al., 2006). Les primates peuvent aussi reconnaitre les individus 

d’autres espèces, dès lors qu’ils sont exposés régulièrement à celle-ci, c’est par exemple le cas 

pour les macaques rhésus (Macaca mulatta) qui discriminent les visages d’humains qui leurs 

sont familiers (Sliwa et al., 2011), ou encore pour les babouins capables de discriminer les 

chevreaux lorsqu’ils sont régulièrement utilisés comme chiens de berger (Cheney & Seyfarth, 

2008). D’autres études ont démontré que les primates sont capables de différencier les voix 

d’individus familiers de non-familiers (Candiotti et al., 2013). Rendall et collaborateurs (1996) 

ont montré que les macaques rhésus (Macaca mulatta) étaient capables de discriminer des voix 

d’individus apparentés, et qu’ils pouvaient reconnaitre individuellement des sujets grâce à leur 

voix. Cette reconnaissance des individus et des liens de parenté peut également s’appuyer sur 

des indices olfactifs (Henkel & Setchell, 2018), comme cela a été montré chez le chimpanzé 

(Pan troglodytes). Ces indices, qu’ils soient visuels, acoustiques ou encore olfactifs, peuvent 

transmettre des informations relatives au sexe, à la taille, à l’état physiologique ou encore au 

statut social des individus dont ils proviennent. Les primates transmettent des informations liées 

à leur fertilité ou leur santé en arborant des couleurs sur le visage, la poitrine ou encore les 

parties génitales ; de même, ils peuvent signaler un accouplement ou leur position hiérarchique 
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par des vocalisations, autant d’indices qu’ils sont capables de discriminer (pour une revue de 

littérature voir Ghazanfar & Santos, 2004).  

Les primates ont une compréhension de leur environnement social, ils reconnaissent les 

individus, mais aussi leurs relations avec eux, et entre eux. Un des exemples les plus connus de 

reconnaissance individuelle et des relations de parenté est l’expérience de playback réalisée 

chez les vervets (Chlorocebus aethiops) par Cheney & Seyfarth (1980). Les individus de cette 

espèce sont capables de reconnaitre la voix de jeunes individus et d’associer correctement les 

voix de ces jeunes à leur mère respective. Une expérience de discrimination visuelle (Dasser, 

1988) montre des aptitudes similaires dans la discrimination de liens « mère-enfant » chez le 

macaque crabier (Macaca fascicularis). La reconnaissance de ces liens de parenté passe par des 

indices qui restent mal connus (associations comportementales, ressemblances physiques, 

odeurs), surtout quand il s’agit des relations paternelles. Pourtant, les mâles babouins, malgré 

la confusion possible, semblent bien reconnaitre leurs progénitures parmi d’autres jeunes non-

apparentés, et les soutiennent dans des conflits sociaux (Buchan et al., 2003).  

Des expériences de playback menées par le couple Cheney & Seyfarth (1999) indiquent 

que les femelles babouins Chacma (Papio ursinus) reconnaissent les cris et les grognements de 

menace, non seulement de leurs propres proches parents, mais aussi d'individus non apparentés. 

Des recherches ont montré que les vervets (Chlorocebus aethiops) sont sensibles aux relations 

agonistiques et aux alliances dans lesquelles leurs congénères sont, ou ont été, impliqués 

(Cheney et al., 1986). D’autres études, chez le macaques rhésus (Macaca mulatta), vont dans 

ce sens, avec des expériences de catégorisation d’individus en fonction de leur statut de 

dominant (Bovet & Washburn, 2003; Paxton et al., 2010). Les primates reconnaissent donc les 

individus, ainsi que les liens de parenté ou les relations de dominance d’individus tiers avec 

d’autres individus. Ils peuvent alors agir, et interagir, en conséquence. 

L’expérience de Cheney & Seyfarth (1999) montre que les femelles Chacma (Papio 

ursinus) reconnaissent les proches apparentés d'individus tiers, mais aussi qu’elles ajustent leurs 
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interactions sociales en fonction des interactions qu’elles observent entre congénères. Les 

macaques à bonnet (Macaca radiata) utilisent également des informations sur les relations 

hiérarchiques de tiers lorsqu'ils cherchent à obtenir le soutien d'autres mâles au cours de conflits 

sociaux (Silk, 1999). Cette étude montre que ces mâles choisissent systématiquement des alliés 

qui ont un rang supérieur au leur et à celui de leurs adversaires. 

La théorie des marchés biologiques (Noë & Hammerstein, 1995) postule que la 

coopération entre individus peut être considérée comme un échange de marchandises 

mutuellement bénéfique, avec des caractéristiques économiques telles que la concurrence entre 

les services proposés (par exemple : surenchères), des préférences pour les partenaires offrant 

des services de valeurs plus élevées, et des conflits sur la valeur d’échange de marchandises. 

Ces marchés de service donné contre service rendu, interviennent dans les domaines de la 

reproduction, le partage de nourriture, le toilettage, les conflits sociaux... La connaissance du 

statut social ou de relation de parenté apparait dans de nombreux exemples comme la condition 

sine qua none de l’échange de service : toilettage de la mère contre accès à un petit (Fruteau et 

al., 2009), toilettage d’individus dominants en l’échange d’une tolérance pour l’accès à la 

nourriture (Barrett et al., 2002), toilettage contre le soutien dans les conflits (Schino, 2007), ou 

encore toilettage contre des rapports sexuels avec des individus de haut rang (Gumert, 2007). 

La connaissance des statuts sociaux ou des relations de parenté des individus de son groupe 

procure un certain avantage dans ce type de démarches. Cette connaissance permet une 

adaptation du comportement en fonction des statuts sociaux des individus avec lesquels il y a 

interaction.  

 

4.4. Synthèse 

 

Les primates évoluent dans des systèmes sociaux complexes apportant de 

nombreux avantages, par exemple pour la reproduction, l’accès aux ressources, ou la 
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protection vis-à-vis des prédateurs. Ces systèmes sociaux présentent une large diversité 

d’organisations. Ces différents types de relations peuvent être étudiés sous forme de 

hiérarchies de dominance et de réseaux sociaux qui permettent de synthétiser les statuts 

de chacun. Les primates semblent avoir des représentations sociales complexes. Ils 

reconnaissent l’identité de leurs congénères, et ils ont également une bonne connaissance 

de la position sociale de leurs congénères par rapport aux autres membres du groupe. La 

connaissance de ces relations, qui peuvent être d’ordre filiatifs, affiliatifs ou encore 

hiérarchiques, leur permet une meilleure adaptation des comportements sociaux. Elle 

permet d’optimiser les bénéfices, ou au contraire de limiter les pertes, en fonction des 

individus avec lesquels ils interagissent.  
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Chapitre 5 : Objectifs de la thèse 
 

L’objectif principal de cette thèse est d’étudier la variabilité de performances de 

flexibilité cognitive dans un groupe de babouin de Guinée (Papio papio), et de relier ces 

performances individuelles au positionnement social de ces mêmes individus au sein de leur 

groupe. Cette approche, qui fait appel à des mesures des fonctions cognitives et relations 

sociales d’un seul et même groupe d’individus, a été possible grâce la plateforme « 

Comportement et Cognition du Primate » sur laquelle est réalisée cette thèse. Cette plateforme 

permet à la fois d’étudier les performances cognitives des babouins via des cabines de tests 

automatisés en libre accès (Fagot & Paleressompoulle, 2009) et d’observer le comportement 

spontané des individus testés vivant en groupe.  

Dans un premier temps, nous avons utilisé une tâche de Wisconsin adaptée aux PNH 

qui se rapproche du CSST (Conceptual Set Shifting task : Moore et al., 2005). Cette tâche nous 

a permis d’évaluer les performances de flexibilité cognitive des individus en termes de latence 

d’apprentissage, de persévération et de temps de réponse, à la suite de changements de règle. 

Ce travail implique un jeu de données important, obtenu durant deux années consécutives 

d’expérimentation. La flexibilité cognitive chez l’Humain et les PNH est fortement liées à l’âge 

des sujets considérés. Compte tenu de l’importance de ce facteur, nous avons en priorité vérifié 

s’il existe des effets d’âge dans la tâche de WCST, avant de tester des corrélations avec d’autres 

facteurs. Nos prédictions pour cette étude étaient que les jeunes n’ayant pas achevé leur 

développement présenteront des performances inférieures aux adultes, tout comme les 

individus les plus âgés qui devraient être touchés par des baisses de performances liées au 

vieillissement cérébral.  

Dans un second temps, nous nous sommes intéressés aux relations sociales entre 

individus. Notre projet nécessitait la mise en œuvre d’une méthodologie permettant de récolter 

l’information sociale, qu’elle soit de nature affiliative comme agonistique. Dans une étude qui 
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a été réalisée avant cette thèse (Claidière et al., 2017 ; Annexe I), nous avons déjà validé une 

première méthode automatisée d’extraction d’information de proximité sociale, permettant de 

déduire des indices de centralité des babouins dans leur réseau social, à partir de leurs 

coprésences dans des cabines de test qui permettent habituellement d’évaluer leur performances 

cognitives. Nous décrirons cette approche ci-après, lorsque nous utiliserons cette méthode pour 

en inférer les réseaux sociaux. Afin d’enrichir notre approche méthodologique, nous avons dans 

cette thèse développé une seconde méthodologie d’extraction automatisée de l’information 

sociale, cette fois agonistique, afin de recueillir la hiérarchie de dominance du groupe. Les 

résultats présentés ci-après montreront que la hiérarchie élaborée à partir de supplantations 

détectées dans ces cabines est fortement corrélée à la hiérarchie de dominance du groupe 

construite à partir des comportements agonistiques spontanés observés dans leur parc.  

Enfin, dans un troisième temps, nous avons vérifié s’il existe une relation entre les 

mesures de flexibilité cognitive des babouins (première partie de cette thèse), et leur 

positionnement dans la hiérarchie de dominance et/ou dans le réseau social du groupe (seconde 

partie). Ce travail permet, entre autres, de s’interroger sur la nature des liens entre flexibilité 

cognitive et positionnement social.  

Dans ce contexte, nous pouvons émettre l’hypothèse que la flexibilité cognitive 

permettrait de naviguer entre différentes stratégies sociales possibles en fonction des situations 

qui se présentent, mais aussi en fonction des statuts des protagonistes avec lesquels les individus 

sont en interactions au cours de ces situations. Il s’agirait alors d’inhiber certaines stratégies qui 

ne seraient pas adaptées ou optimales dans certains cas, de passer en revue les possibles 

alternatives, voire d’innover, pour rechercher la stratégie comportementale la plus adaptée à la 

situation sociale pour minimiser les risques et en tirer un maximum de bénéfices. On s’attend à 

ce que les individus qui présentent les meilleures performances de flexibilité soient les plus 

centraux et les plus dominants du groupe, puisque cette flexibilité leur aura conféré des 
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aptitudes d’adaptation à leur environnement (y compris social), et de meilleures dispositions 

dans l’établissement de stratégies sociales. 
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Chapitre 6 : Procédure générale 
 

Ma contribution expérimentale repose sur l’étude des relations sociales (affiliatives et 

agonistiques) et des performances cognitives (de flexibilité cognitive) chez le babouin de 

Guinée (Papio papio). Les sujets de mon étude ont tous été testés à l’aide d’un système de test 

automatisé mis en place par Joël Fagot (Fagot & Paleressompoulle, 2009). Dans la suite de ce 

chapitre, je présenterai : 1) l’espèce étudiée et ses particularités sociales, 2) les individus étudiés 

dans cette thèse, 3) ainsi que le dispositif utilisé pour évaluer les performances cognitives et 

collecter les informations sociales.  

 

 6.1. L’espèce Papio papio et sa structure sociale 

 

6.1.1. Phylogénie : le genre Papio parmi d’autres primates 

Le genre Papio fait partie des Cercopithecinae, une famille de primates (Catarrhinien) 

dont le dernier ancêtre commun avec les humains remonte à environ 25 Ma (voir Figure 15). 

Les Papios ont donc une divergence évolutive bien plus récente que les Strepsirrhiniens (dont 

les Lémuriens) qui date 67.8 Ma, ou encore les Platyrrhiniens (comme le Capucin) qui date de 

40.6 Ma. Ce genre partage un ancêtre bien plus récent avec le genre Macaca datant d’environ 

6.15 Ma (Springer et al., 2012).  

 



76 

 

 

Figure 15 : Phylogénie du genre Papio (encadré dans la figure) parmi d’autres primates. De 

gauche à droite, le lémur catta (Maki catta), le capucin à poitrine jaune (Sapajus 

xanthosternos), le macaque de Barbarie (Macaca sylvanus), le babouin de Guinée (Papio 

papio), le Gibbon à mains blanches (Hylobates lar), L’orang-outan de Sumatra (Pongo 

abelii), le Gorille des plaines (Gorilla gorilla gorilla), l’humain (Homo sapiens), le bonobo 

(Pan paniscus) et le chimpanzé commun (Pan troglodytes). 

 

 

6.1.2. L’espèce parmi le genre Papio, répartition géographique et 

généralités 

On compte six espèces de babouins, toutes réparties sur le continent africain (voir Figure 

16). Le babouin de Guinée (Papio papio) est l’espèce la plus occidentale du genre Papio, 

voisine et hybridable avec le babouin Olive (Papio anubis). Son aire de répartition s’étend sur 

le Sénégal, la Gambie, la Guinée, le sud de la Mauritanie et le sud-ouest du Mali. Ces régions 

offrent au Babouin de Guinée une diversité d’habitats tels que des forêts, savanes et prairies. 

Ce sont des primates diurnes, terrestres mais qui dorment à l’abri des prédateurs dans les arbres 

ou sur les flancs de rochers.  



77 

 

 

Figure 16 : Répartition des espèces appartenant au genre Papio, les six espèces de 

babouins. Illustration adaptée de la publication de Fischer et collaborateurs (2017). 

 

Les babouins de Guinée portent une fourrure rousse et leur visage est glabre, de couleur 

brun foncé à noir. C’est l’espèce la plus gracile du genre Papio, pesant 13 à 26 kg et mesurant 

40 à 80 cm. Ils présentent un dimorphisme sexuel, avec des mâles plus grands, plus gros, avec 

davantage de fourrure et des canines plus longues. Les femelles arborent des gonflements 

rouges/roses de la zone ano-génitale en période d’œstrus et d’autres, plus légers et violets 

pendant la gestation, qui dure 6 mois. Les petits sont allaités environ 8 mois. 

 

6.1.3. Structure sociale 

Les babouins de Guinée (Papio papio) présentent une structure sociale complexe multi-

niveaux (Figure 17 ; Fischer et al., 2017; Patzelt, Zinner, Fickenscher, et al., 2011). Au premier 

niveau, on retrouve des unités de base intermédiaires à celles que l’on trouve chez les babouins 

hamadryas (Papio hamadryas), les harems (ou OMU pour One Male Unit) composés d’un 

unique mâle entouré de ses femelles et de leurs jeunes ; et à celles des babouins de savane (P. 
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anubis, P. cynocephalus & P. ursinus) qui correspondent à des groupes multimâles (MMU) 

regroupant plusieurs mâles, femelles et leurs jeunes, dans lesquels peuvent se former une 

coalition de mâles pour s’accoupler avec les femelles. Les unités de base chez le babouin de 

Guinée sont soit des harems simples (A de la Figure 17), soit de vraies unités multimâles 

comportant plusieurs mâles adultes (B1), ou enfin des unités de type harémique que de jeunes 

mâles ont rejoint (B2). Dans l’ensemble de ces unités multimâles, on peut retrouver le cas d’un 

mâle monopolisant ses femelles mais aussi des structures sociales plus souples, où les femelles 

s’associent à plusieurs mâles (Patzelt, 2013).  

 

Figure 17 : Schéma d’une communauté de babouins de Guinée (entourée en orange). 

Au 1er niveau, les « Unités » (entourées en pointillés) s’organisent autour (A) d’un mâle 

(harems) ou (B) autour de plusieurs mâles, formées exclusivement de mâles adultes (vert 

foncé) pour B1, ou avec de jeunes mâles (en vert clair) pour B2, puis des femelles (en jaune) 

et leurs progénitures (en bleu). Ces unités de base se regroupent en « Clans » (entourés en 

bleu) au second niveau, qui composent au troisième niveau des « Bandes » (entourées en vert) 

regroupées au quatrième niveau en communauté. 
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Cette espèce suit un mode social de type fission-fusion. Au niveau supérieur de 

l’organisation sociale, les unités se regroupent en « Parties » (Fischer et al., 2017) ou « Clans » 

(Patzelt, Zinner, Kopp, et al., 2011), totalisant une ou plusieurs dizaines d'individus entretenant 

des relations privilégiées.  

Au troisième niveau, les clans se regroupent en « Gangs » (Fischer et al., 2017) ou 

« Bandes » (Patzelt, Zinner, Kopp, et al., 2011), soit 30 à 60 individus qui passent la journée 

ensemble notamment pour voyager et fourrager. Enfin, l’ensemble de ces Gangs utilisent un 

même domaine vital formant au plus haut niveau, une communauté.  

Les relations sociales des babouins de Guinée (Papio papio) sont caractérisées par une 

forte tolérance entre mâles, qui serait entre autres due à la dispersion génétique biaisée par les 

femelles (Kopp, 2015). Les mâles restent généralement dans leur clan d’origine. Ils 

maintiennent donc une certaine proximité avec leur père ainsi qu’avec leurs frères et oncles. 

Cette tolérance se révèle notamment par de nombreuses salutations entre mâles tout au long de 

la journée, mais aussi vis-à-vis des femelles qui ont l’opportunité (contrairement aux autres 

espèces de babouins) de fréquenter des mâles secondaires, c’est-à-dire des mâles autres que 

celui avec lequel elles s’accouplent habituellement (Goffe et al., 2016). La hiérarchie de 

dominance de cette espèce est difficile à obtenir de façon linéaire et fiable en milieu naturel, en 

raison de cette tolérance et de la faible fréquence d’apparition de comportements agonistiques 

observables (Fischer et al., 2017; Patzelt, 2013). 
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 6.2. Les sujets d’étude 

 

 

Figure 18 : Photographie du groupe étudié, les babouins de Guinée dans leur enclos où sont 

réalisées les observations éthologiques. 

 

Mes sujets d’étude font partie de la colonie de babouins de Guinée (Papio papio) de la 

plateforme « Comportement et Cognition de Primate » (CCdP ; voir figure 18) du Laboratoire 

de Psychologie Cognitive (UMR_7290). Cette plateforme est hébergée par la Station de 

Primatologie de Rousset (CNRS_ UAR 846). La colonie étudiée est composée d’un grand 

groupe vivant en parc et d’un plus petit vivant en volières. Le grand groupe vit dans un enclos 

d’environ 700m², enrichi de pierres et de structures en bois, connecté, d’un côté, aux systèmes 

de tests ALDM, et de l’autre à l’animalerie de 20m² dans laquelle ils passent la nuit et sont 

nourris (voir Figure 19). 
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Figure 19 : Plan de l’hébergement du grand groupe étudié. Les singes sont nourris et 

passent la nuit dans l’animalerie intérieure chauffée (A), et réalisent les tests dans les 

bungalows B1 et B2, contenant respectivement 4 et 6 systèmes de test ALDM en libre accès. 

Ils passent la majeure partie de leur temps dans le parc (C) où sont réalisées les observations 

éthologiques. Le parc est également relié à l’animalerie (A) par un système de tunnels. 

 

Le petit groupe vit dans deux volières extérieures d’une surface totale de 54m² enrichies 

de tablettes, de chaines avec jouets et de bidons, connectées également d’un côté, aux systèmes 

de tests ALDM et de l’autre à l’animalerie de 13 m² dans laquelle ils passent la nuit (voir Figure 

20). Le nourrissage quotidien est composé de croquettes pour primates Catarrhiniens ainsi que 

de fruits et légumes. L’eau est en accès libre à l’extérieur comme dans l’animalerie intérieure. 

Les animaux sont capturés une fois par an pour un contrôle sanitaire durant lequel ils sont pesés 

et auscultés par des vétérinaires. En dehors de ce contrôle annuel, ils ne sont capturés qu’en cas 

de maladie ou de blessures. 
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Figure 20 : Plan de l’hébergement du petit groupe étudié. Les singes passent la nuit dans les 

animaleries intérieures chauffées (A1 et A2), et réalisent les tests dans le bungalow (B3) 

contenant 4 systèmes de test ALDM en libre accès. Ils passent la majeure partie de leur temps 

dans les volières (V1 et V2). 

 

La colonie étudiée est constituée de mâles et femelles de différents âges et issus de 

différentes matrilignes. Le groupe a subi des changements socio-démographiques au cours des 

années liés à des naissances, remaniement de groupe ou décès. Le tableau 2 et la Figure 21 

présentent la totalité des sujets que nous avons étudiés, mais il est important de noter que les 

babouins ne seront pas tous présents dans l’ensemble des études décrites ci-après. 

Le groupe est constitué de cinq familles différentes, issues des matriarches Petoulette, 

Mona, Brigitte, Kali, et Léa (décédée avant le début de cette étude), ainsi que de trois autres 

sujets non affiliés, Atmosphère, Pipo et Vivien (voir généalogie du groupe à la Figure 21). 
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NOM Sexe Date de naissance 

KALI F 06/09/1995 

BRIGITTE F 09/02/1996 

MONA F 02/03/1997 

ATMOSPHERE F 08/03/1998 

PETOULETTE F 14/03/1999 

PIPO M 28/08/1999 

VIVIEN M 22/10/2004 

VIOLETTE F 20/12/2004 

ANGELE F 14/05/2005 

ARIELLE F 25/10/2005 

BOBO M 09/08/2006 

DAN M 10/03/2008 

DREAM F 28/05/2008 

DORA F 28/07/2008 

EWINE F 27/07/2009 

FANA F 20/02/2010 

FELIPE M 22/05/2010 

FEYA F 05/08/2010 

FLUTE F 18/09/2010 

FILO M 28/10/2010 

HERMINE F 05/03/2012 

HARLEM M 16/07/2012 

LOME M 29/08/2015 

LIPS F 24/11/2015 

MALI F 08/02/2016 

MUSE F 21/06/2016 

MAKO M 24/07/2016 

NEKKE F 24/10/2017 

Tableau 2 : Identité, sexe et date de naissance des individus étudiés au cours de cette thèse. 
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Figure 21 : Représentation de la constitution en matrilignes du groupe étudié avec ses 5 

grandes familles (Petoulette en rouge, Mona en violet, Kali en vert, Brigitte en bleu marine et 

Lea en bleu turquoise), Pipo, Vivien et Atmosphère n’étant pas issus de ces familles. Les 

ronds sans photos correspondent aux individus ascendants absents du groupe pendant la 

thèse. 

 

6.3. Procédure expérimentale 

 

6.3.1. Le dispositif expérimental ALDM 

Le dispositif avec lequel le groupe de babouins est étudié est appelé ALDM pour 

« Automated Learning Device for Monkeys ». Il a été développé et installé par Joël Fagot 

(Fagot et Paleressompoulle 2009) sur la plateforme CCDP de Rousset-sur-Arc, dans des 
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bungalows adjacents au parc où vivent les babouins (voir Figure 22 A, photographie du bas). 

Ces dispositifs sont accessibles en continu, 24h/24 et 7j/7.  

Les babouins sont tous implantés au niveau des avant-bras avec une puce RFID 

permettant leur identification et le système ALDM les reconnait lorsqu’ils se présentent à 

l’intérieur d’un des systèmes. Les dix machines de test sont toutes en réseau et connectées à un 

serveur délivrant les tests et récoltant les données (voir Figure 22 A1). Ainsi, à n’importe quel 

moment, un individu peut entrer dans n’importe quelle cabine, être identifié (en passant un de 

ses bras au niveau des lecteurs de puce), et répondre à la tâche qui lui est assignée via un écran 

tactile (Figure 22 B2). 

 

Figure 22 : Illustration du dispositif ALDM (pour Automated Learning Device for 

Monkeys). Vue d’ensemble à gauche : représentation schématique des machines en réseau 

(A1) et photographie du parc donnant accès libre aux cabines de test cognitif automatisé 

(A2). Cabine de test à droite : photographie d’une cabine de test en cours d’utilisation (B1) et 

schéma du système (B2). 
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Les puces RFID sont implantées quand le jeune babouin atteint l’âge de 18 mois. A ce 

stade, il peut, lorsqu’il le souhaite, passer son bras au niveau des lecteurs de puces, ce qui 

l’identifie. Le système propose alors une tâche sur l’écran, dont la nature dépend de l’identité 

du sujet et du plan expérimental qui lui est assigné. Le sujet peut résoudre les tests en touchant 

l’écran tactile. Il est renforcé en cas de bonne réponse par quelques grains de blé. S’il échoue 

au test, un écran vert s’affiche pendant 3 secondes avant de passer à l’essai suivant. Cet écran 

sert de punition. Toutes les informations concernant le sujet (c’est-à-dire son identité, son âge 

et son sexe), la tâche (c’est-à-dire le type d'essai et la cible à toucher) et sa réponse (score et 

temps de réponse en ms) sont automatiquement enregistrées à la fin de chaque essai. Le singe 

peut quitter le test à n’importe quel moment pour le reprendre plus tard, dans une autre cabine 

s’il le souhaite. Ce dispositif permet ainsi une expérimentation cognitive sans capture, évitant 

tout stress au sujet (Fagot et al., 2014).  

Le système ALDM est installé et teste les individus de ce groupe depuis 2008 (Fagot et 

Bonté 2010). Jusqu’à la fin 2017, les cabines ALDM étaient au format simple, avec cinq cabines 

dans chaque bungalow. Depuis 2018, les cabines qui équipent le plus grand enclos sont 

installées par paires (donc quatre dans le premier bungalow et six dans le second), ce qui nous 

permet maintenant de proposer à ce groupe des tâches impliquant une coopération entre les 

individus (Formaux et al., 2022).  
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Chapitre 7 : Etude des variabilités inter-individuelles 
dans les performances de flexibilité cognitive chez le 
babouin de Guinée liées en fonction de l’âge et de 
l’expertise 

 

7.1. Résumé de l’article : “Age effect in expert cognitive flexiblity 
in Guinea Baboons (Papio papio).”  

 

La tâche utilisée pour évaluer la flexibilité cognitive des babouins est la même tâche de 

CSST que celle employée par Bonté et collaborateurs (2011), il y a quelques années sur la 

plateforme. Cette tâche fait appel à un ensemble de 9 stimuli résultant de la combinaison de 

trois couleurs possibles (vert, violet et jaune) et de trois formes ("Cercle", "Triangle" et 

"Splash"). Au début de chaque session, le programme de test sélectionne aléatoirement une 

forme (par exemple, un triangle) ou une couleur de stimulus (par exemple, le vert) qui sera 

utilisée comme cible pendant toute la session. Chaque essai consiste en l'affichage de 3 stimuli, 

répartis au hasard dans une matrice de 9 positions possibles sur l'écran. Les trois stimuli sont 

sélectionnés de sorte que les trois formes et les trois couleurs soient toutes représentées sur 

l’écran. La tâche du sujet consiste alors à toucher le stimulus cible, ce qui le récompense par 

quelques grains de blé (voir Figure 23). Si le sujet touche l'un des distracteurs, ce comportement 

initie un « time-out » correspondant à l'apparition d'un écran vert pour un délai de 3 secondes.  

Les essais sont organisés en sessions et en blocs. Les sessions correspondent à des séries 

d'essais consécutifs impliquant la même règle, par exemple choisir la couleur jaune ou le 

triangle. Les sessions sont ensuite organisées en blocs de 100 essais. A la fin de chaque bloc, le 

pourcentage de réponses correctes est automatiquement calculé. Le critère de changement de 

règle est de 80% de réponses correctes dans le bloc de 100 essais. Si le score du sujet est 

inférieur à 80% de réussite, le système reste dans la même session et relance un nouveau bloc 

de 100 essais en conservant la même règle que précédemment. Mais si le critère de 80% de 
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réussite est atteint, le système lance une nouvelle session sur le même principe, et le sujet 

commence un bloc avec une nouvelle cible, choisie au hasard parmi l'ensemble de cinq cibles 

potentielles de forme ou de couleur différentes de la précédente. Au premier essai de cette 

nouvelle session, le système évite de présenter le stimulus correspondant à l’intersection entre 

l'ancienne et la nouvelle cible. Ainsi, si la cible précédente était "Vert" et que la nouvelle est 

"Rond", la cible ne peut pas être un rond vert lors du premier essai. Notons que le sujet n’est 

pas informé explicitement de ce changement de règle.  

 

Figure 23 : Tâche du CSST utilisée pour évaluer la flexibilité cognitive. Dans la première 

session (à gauche), le sujet doit sélectionner le stimulus de couleur verte, puis après atteinte 

du critère de réussite (de 80%), il passe dans une nouvelle session où il doit sélectionner le 

stimulus de forme ronde. 

 

Nous avons testé 24 babouins dans cette tâche, avec un total de 1 664 118 essais de 

CSST cumulées entre le 15 mai 2018 et le 11 décembre 2020. Après filtration (voir article ci-

dessous), ces données ont permis une analyse portant sur une moyenne de 577 sessions de test 

par participant, et 14997 changements de règle au niveau du groupe.  

L’âge des sujets sur l’étude qui a duré deux ans allait de 2 à 24 ans. Nous avons classé 

les sujets en 4 classes d’âge à savoir : 1) les jeunes individus en période de croissance et de 

développement cérébral jusqu’à la fin de l’adolescence (jusqu’à 60 mois, soit 5 ans), 2) les 
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jeunes adultes à la sortie de cette période de puberté (de 61 à 130 mois, soit de 5 à un peu moins 

de 11 ans), 3) les individus d’âge mûr arrivés à la moitié de leur espérance de vie (soit de 131 

à 200 mois, soit de 11 à un peu 16 ans et demi), et enfin 4) les individus les plus âgés (de 201 à 

300 mois, soit jusqu’à 25 ans). Il s’agit là de la première étude regroupant les performances de 

ces quatre classes d’âge chez une espèce de PNH. 

La taille du jeu de données a nécessité une analyse statistique par l’utilisation de modèles 

Bayésiens. L’analyse a tenu compte des facteurs : Classe d’âge, Sexe, Dimension de la cible 

(couleur ou forme), Position de l’essai dans la session (de 1 à 50). Nous avons appliqué ce 

schéma d’analyse pour étudier les Persévérations, les Latences d’apprentissage, et les Temps 

de réponses (en ms) dans la tâche.  

Les résultats des modèles Bayésiens mettent en évidence, en accord avec la littérature 

(Bonté et al., 2011; Lacreuse et al., 2018; Moore et al., 2003, 2006), un fort effet de l’âge sur 

les performances de flexibilité cognitive. La flexibilité est au stade de développement chez les 

juvéniles et adolescents. Elle est optimale chez les jeunes adultes post-pubères. Ces résultats 

montrent également que les premiers déclins de la flexibilité cognitive surviennent chez les 

individus d’âge moyen, cette tendance se renforce chez les babouins les plus âgés. 

Au-delà de recherches confirmant des effets d’âges, il s’agit là de l’étude sur la 

flexibilité cognitive chez le PNH totalisant le plus grand nombre de sujets, sur une longue 

période, avec un très grand nombre de sessions, permettant de présenter des performances de 

flexibilité cognitive meilleures que dans les études basées sur trois alternances de règle (Bonté 

et al., 2011; Lacreuse et al., 2018; Moore et al., 2003). 

L’analyse de ces données, confrontées à celles de Bonté et collaborateurs (2011) ont 

également permis de mettre en lumière un effet d’expertise chez nos sujets. En effet, l’ensemble 

des sujets communs aux deux études ont amélioré leurs performances, quelle que soit la classe 

d’âge, suggérant qu’une exposition de 10 ans dans cette tâche compense les déficiences 

cognitives qui surviennent normalement avec l’âge. 
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7.2. Article 
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Chapitre 8 : Recherche méthodologique, Procédures 
d’extraction de l’information sociale à partir du dispositif 
ALDM 

 

Les activités des babouins et des primates en général sont souvent synchronisées, qu’il 

s’agisse de comportements sociaux ou non sociaux. En milieu naturel, la recherche alimentaire 

est le plus souvent synchronisée par le fait que les membres du groupe arrivent simultanément 

sur les zones où il est possible de se nourrir. Par simple influence sociale, des individus peuvent 

se mettre à fourrager parce qu’ils ont vu un de leurs congénères fourrager. Au cours de ces 

séances de recherche alimentaire, les animaux présentent une variété de comportements sociaux 

d’ordre affiliatif, allant d’une banale proximité au toilettage favorisant la tolérance entre 

individus, ou d’ordre agonistique permettant l’établissement des modalités de l’accès à cette 

ressource.  

Nous pouvons considérer que les systèmes ALDM sont des zones de fourragement, où 

vont émerger ces comportements sociaux, puisque le dispositif délivre des récompenses 

alimentaires. Il est ainsi fort probable que les comportements sociaux s’y organisent de la même 

façon que dans des situations de recherche alimentaire en nature. Dans ce chapitre, il est 

question de mettre en place des méthodes d’extraction d’information sociale en étudiant les 

corrélations d’organisation des comportements sociaux, qu’ils soient affiliatifs ou agonistiques, 

entre deux contextes différents : dans l’accès au système ALDM et en dehors de celui-ci, c’est-

à-dire le contexte spontané explicitement social.  

Dans une première partie, nous décrirons la méthode nous permettant d’extraire 

l’information sociale affiliative depuis le dispositif ALDM, une méthode issue de recherches 

antérieures à cette thèse que nous avons menées sur la plateforme. Cette méthode nous 

permettra d’extraire les indices de centralité des individus dans un réseau de proximité sociale. 

La deuxième partie de ce chapitre correspond au second objectif de cette thèse, qui est de 
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compléter cette première méthode par une seconde, permettant, cette fois, d’extraire 

l’information agonistique depuis le dispositif ALDM, nous donnant accès au rang hiérarchique 

des individus. 

 

8.1. Comparaison des comportements affiliatifs : Extraction des 
réseaux sociaux  

 

Dans une étude antérieure à cette thèse (Claidière et al., 2017; voir annexe I), nous avons 

déjà démontré que les babouins n’utilisaient pas les cabines de tests cognitifs ALDM de manière 

aléatoire, et que leur répartition à l’intérieur des cabines se faisait en fonction de leurs relations 

affiliatives. Dans cette étude, nous avons comparé les réseaux, dits sociaux, de deux types 

différents de jeux de données : d’un côté, des réseaux sociaux affiliatifs construits à partir de 

l’observation éthologique dans l’enclos extérieur de comportements affiliatifs, tels que le 

toilettage, les embrassades, les salutations, les jeux, les contacts affiliatifs et les expressions 

faciales apaisantes (claquement de lèvre) ; avec de l’autre côté, des réseaux de proximité 

construits à partir d’information extraite des systèmes ALDM correspondant à l’utilisation de 

cabines de test adjacentes.  

Dans cette étude, nous avons dans un premier temps, construit un premier réseau 

affiliatif (voir Figure 24 B) à partir des observations éthologiques collectées sur un mois, en 

extrayant toutes les interactions affiliatives (par exemple : toilettage, jeu, salutation). La matrice 

d’association est ensuite remplie à partir de l’indice d’association α12 calculé pour chaque 

dyade : 

α12 = A12/(N1 + N2 – N12) 

Où N1 est le nombre d’observations de l’individu 1, N2 est le nombre d’observations de 

l’individu 2, A12 est le nombre de fois où les individus 1 et 2 ont été observés en interaction 

affiliative et N12 le nombre de fois où 1 et 2 ont été observés en même temps. 
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Le principe général, pour construire le réseau de proximité dans le système ALDM (voir 

Figure 24 A), était d’extraire automatiquement, par tranche de 5 s, l’occupation des cabines de 

test et de relever l’identité des singes occupant ces cabines (voir partie haute de la Figure 24). 

On considère dans un premier temps que les singes sont en association, s’ils occupent des 

cabines adjacentes, c’est-à-dire à n+1 ou n-1 du sujet considéré. Pour construire la matrice 

d’association, on utilise le même indice α12 qui correspond dans ce contexte à l’indice de 

proximité des singes dans le dispositif avec N1 le nombre d’observations de l’individu 1 dans 

le dispositif, N2 est le nombre d’observations de l’individu 2 dans le dispositif, A12 est le 

nombre de fois où les individus 1 et 2 ont été observés dans des cabines adjacentes, et N12 le 

nombre de fois où 1 et 2 ont été vus en même temps dans les bungalows.  

Après avoir construit les matrices d’association (1) pour les comportements observés 

dans le parc et (2) dans le dispositif ALDM (voir Figure 24), nous pouvons les comparer par 

des tests de Mantel (test de corrélation matricielle par permutation, avec 10 000 permutations). 

Nous avons ensuite étudié les facteurs faisant varier cette corrélation, comme le nombre de 

jours de données collectées dans le dispositif ALDM ou le nombre de cabines adjacentes à 

implémenter. La corrélation matricielle de Mantel obtenue est de r = 0.7 (CI 95% = [0.65 ; 

0.75]) entre le réseau affiliatif et le réseau de proximité, ce qui valide l’utilisation des données 

de proximité issues des systèmes ALDM pour inférer les réseaux sociaux affiliatifs (voir 

l’annexe I pour une validation supplémentaire de cette méthode par une approche de 

modélisation). 
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Figure 24 : Illustration schématique du lien entre (A) le réseau de proximité obtenu à partir 

de la répartition des babouins de la plateforme CCdP au sein des cabines de test du dispositif 

ALDM et (B) le réseau social obtenu à partir des comportements affiliatifs observés au sein 

du parc. Il s’agit des réseaux de l’année 2014. La flèche bleue illustre la relation de proximité 

entre Bobo et Dora dans les machines et la relation affiliative qui existe entre ces mêmes 

individus dans le parc.  
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8.2. Extraction de la hiérarchie de dominance à partir du dispositif 
ALDM 

 

8.2.1. Résumé de l’article : “Computerized assessment of dominance 

hierarchy in baboons (Papio papio).” 

Les comportements agonistiques et la hiérarchie de dominance représentent une part 

importante de la socialité des PNH, et des espèces animales sociales en général. Cependant, les 

relations de dominance ne sont pas toujours évidentes à inférer et les méthodes pour y parvenir 

sont souvent chronophages, notamment pour des espèces socialement tolérantes, comme le 

babouin de Guinée (Papio papio), qui présentent peu de comportements agonistiques. Cette 

faible fréquence d’apparition des comportements agonistiques expliquent (au moins en partie) 

l’impossibilité d’établir une hiérarchie significativement linéaire chez des individus de cette 

espèce en milieu naturel (Fischer et al., 2017; Patzelt, 2013).  

Le but de cette étude était de mettre en place une méthode pour inférer la hiérarchie de 

dominance des babouins à partir de comportements récupérables depuis les systèmes ALDM. 

Les systèmes ALDM peuvent être assimilés à des zones de fourragement où s’expriment des 

comportements de supplantation. La supplantation correspond à une séquence 

comportementale où un individu A approche un second individu B qui s’en va, laissant la place 

à A. Or, les comportements de supplantation, souvent négligés dans la collecte de données 

éthologiques, sont de bons marqueurs de la hiérarchie de dominance, permettant de compenser 

l’absence des autres comportements agonistiques (Packer, 1979). Dans les systèmes ALDM, 

les babouins peuvent se succéder à l’intérieur des cabines, à l’instar des supplantations qui 

s’observent en milieu plus ouvert. Nous avons donc codé comme supplantation tout 

comportement où des sujets différents se succèdent à l’intérieur d’un même système dans un 

intervalle de temps inférieur à 30 secondes, sachant que la durée correspondant à la séquence 
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d’un remplacement d’un sujet parti de son plein gré par un autre individu qui investit la cabine 

libérée est largement supérieur à 30 secondes.  

Pour valider cette méthode d’étude des rangs de dominance, nous avons comparé les 

rangs hiérarchiques obtenus via les systèmes ALDM avec ceux des mêmes individus calculés 

à partir de données collectées via l’observation éthologique de comportements agonistiques 

émis spontanément dans le parc. Cette comparaison de rangs calculés par la méthode de 

« Elorating » (Elo, 1978) a été effectuée sur trois jeux de données issus de périodes différentes, 

soit quinze jours en mai 2013, juillet 2014 et octobre 2015. Durant ces périodes, nous avons 

observé dans le parc un total 351 comportements agonistiques en 2013, 600 en 2014, et 934 en 

2015. Sur ces mêmes périodes, le nombre de supplantations obtenu à partir de l’extraction des 

données ALDM est de 7479 pour 2013, 7700 pour 2014 et 7844 pour 2015.  

Après extraction des supplantations pour les jeux de données ALDM, nous avons 

construit un fichier « winner-loser » pour chaque année, nous permettant de calculer la 

hiérarchie de dominance de la même façon que pour les trois jeux de données éthologiques, 

obtenant ainsi un classement des individus par leurs Elo-scores dans les six cas (un jeu de 

données ALDM et éthologique pour chacune des trois années 2015, 2014 et 2013). Les résultats 

montrent, pour chaque période, des corrélations de Spearman significatives entre les deux jeux 

de données (rs2013 = 0.9 ; rs2014 = 0.9 ; rs 2015 = 0.91). 

Afin de mieux valider notre approche, nous avons réalisé deux modélisations, qui ont 

été appliquées sur le jeu de données collectées en 2015. La première modélisation permute 

50 000 fois les noms des singes dans le jeu de données ALDM, afin de vérifier que la force de 

la corrélation originale obtenue est indépendante de la fréquence des essais des singes dans le 

dispositif. La corrélation de Spearman obtenue entre les rangs issus de la hiérarchie calculée à 

partir de ce modèle et celle du parc (observations éthologiques) est de rsSim1 = 0.21 ; CI 95% = 

[– 0.19 ; 0.60]. Elle n’est pas significative et statistiquement inférieure à la corrélation originale 

obtenue de rs = 0.91.  
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La seconde modélisation conserve la fréquence des supplantations que les sujets ont 

émis ou reçu dans les boxes, mais altère la direction de ces supplantations. Pour ce faire, nous 

avons permuté 50 000 fois le nom des individus (winners) dans le fichier de données ALDM. 

Ainsi, si dans le fichier original on avait A supplante 15 fois B, et C supplante 3 fois D, la 

simulation pourra donner A supplante 15 fois D et C supplante 3 fois C. La corrélation de 

Spearman obtenue entre les rangs issus de la hiérarchie calculée à partir de ce modèle et celle 

calculée à partir des observations du parc (observations éthologiques) est rsSim2 = 0.83, 95% CI 

= [0.81; 0.86]. Cette corrélation forte montre que la conservation de la fréquence de conflits 

dits « gagnés » explique en grande partie la similarité entre hiérarchie automatisée et hiérarchie 

conventionnelle.  

Cette nouvelle méthode de calcul de la hiérarchie automatisée, moins chronophage que 

les méthodes éthologiques conventionnelles, présente également l’avantage de pallier la rareté 

des comportements agonistiques émis dans une espèce socialement tolérante telle que les 

babouins de Guinée. Cette méthode est validée par les corrélations obtenues entre les 

hiérarchies inférées par méthode automatisée et celles par méthodes conventionnelles, des 

corrélations à la fois significatives et extrêmement fortes. Enfin la modélisation vient étayer ces 

résultats. 

Il est à noter également que cette étude présente dans une seconde partie, une 

expérience démontrant un effet transitoire des supplantations pour accéder au dispositif ALDM 

sur les performances cognitives des sujets. Les six premiers temps de réponses des sujets sont 

significativement plus rapides lorsqu’ils accèdent au dispositif ALDM par une supplantation 

plutôt que lorsque la cabine investie était libre avant leur arrivé. Cet effet est d’autant plus 

important avec la différence de rang lorsque le sujet supplante un individu plus dominant que 

lui. 
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8.2.2. Article 
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Chapitre 9 : Etude des variabilités inter-individuelles 
dans les performances de flexibilité cognitive chez le 
babouin de Guinée liées à la position sociale 

 

Le dernier objectif scientifique de cette thèse consistait à relier la variabilité inter-

individuelle de performances dans la tâche de flexibilité cognitive à leur position sociale, 

agonistique et affiliative. Dans cet objectif, la hiérarchie de dominance et le réseau social ont 

été construits par les méthodes décrites au chapitre précédent, pour en déduire des indices 

sociaux. Ainsi, le rang hiérarchique est extrait à partir des comportements de supplantation 

observés dans les dispositifs ALDM. Le réseau affiliatif a été inféré en considérant les 

proximités spatiales dans les dispositifs ALDM. Pour recueillir la position de chaque individu 

au sein du réseau affiliatif, nous avons calculé l’Eigenvector centrality (EvC ou centralité 

spectrale) de chaque individu qui nous servira d’indice de centralité à lier statistiquement aux 

données de performances de flexibilité cognitive. Cet indice de centralité (variant de 0 à 1), 

indique à quel point un individu est connecté aux autres individus de son groupe. Cet indice 

tend vers 1 quand l’individu est central dans le groupe et qu’il fréquente des sujets eux-mêmes 

centraux dans le groupe.  

Comme ce travail n’a pas encore fait l’objet d’une publication (en cours d’écriture), 

nous en présenterons ci-dessous les résultats en détails. Ces données seront interprétées en 

discussion générale (Partie 3). 

 

9.1. Sujets et dispositif 

 

Cette étude a été conduite uniquement sur le plus grand groupe de babouins de la 

plateforme CCDP. Ce groupe comporte 18 individus (voir tableau 3), soit 5 mâles et 13 
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femelles, de quatre classes d’âge différentes (jeune, adulte, d’âge mur, et âgé). Ces animaux 

avaient accès à un total de 10 dispositifs de test ALDM. 

Nom Sexe 
Age moyen 

(mois) 
Classe d’âge 

Nombre de 

sessions 

LIPS F 49 Jeune 987 

LOME M 54 Jeune 1324 

MALI F 48 Jeune 869 

NEKKE F 31 Jeune 85 

EWINE F 124 Adulte 1576 

FANA F 117 Adulte 1013 

FELIPE M 114 Adulte 218 

FEYA F 111 Adulte 1108 

HARLEM M 88 Adulte 647 

ANGELE F 175 Age mur 313 

ARIELLE F 170 Age mur 1399 

BOBO M 165 Age mur 63 

VIOLETTE F 180 Age mur 1672 

ATMOSPHERE F 263 Agé 438 

BRIGITTE F 270 Agé 39 

KALI F 292 Agé 48 

PETOULETTE F 249 Agé 37 

PIPO M 249 Agé 55 

Tableau 3 : Information sur l’âge, le sexe, et la classe d’âge des participants avec leur 

nombre respectif de sessions exploitables après filtration des données. 

 

9.2. Données cognitives de la tâche du CSST  

 

 Les données de performances de flexibilité cognitive sont celles de l’étude du chapitre 

7, soit les données collectées entre le 15 mai 2018 et le 11 décembre 2020 pour la tâche CSST. 

Le jeu de données comportait un total de 14997 changements de règle au niveau du groupe, 

avec une moyenne de 577 sessions par participant. Nous ne rappellerons pas ici les procédures 
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de test, qui ont déjà été décrites en détails au paragraphe 7.1. Pour cette étude, notre intérêt s'est 

porté sur les trois variables ci-dessous :  

- La latence d'apprentissage, mesurant le nombre d'essais nécessaires à la réalisation 

d'une série de dix essais consécutifs réussis. 

- La persévération, quantifiant le nombre d'erreurs dues aux choix de la cible 

correspondant à la règle précédente. 

- Le temps de réponse, en millisecondes.  

 

9.3. Données pour l’extraction des indices sociaux 

 

Pour l’extraction des informations sociales, nous nous sommes également intéressés à 

la période allant du 15 mai 2018 au 11 décembre 2020. Ainsi, les données sociales sont 

calculées sur la même période que pour les données de flexibilité cognitive.  

Nous avons sélectionné sur ce jeu de données trois périodes assez longues durant 

lesquelles les animaux ont été exposés à des tâches n’affectant pas les réseaux sociaux. Nous 

avons par exemple évité les périodes durant lesquelles les babouins travaillaient par paire dans 

des tâches de coopération. Les périodes retenues sont celles du (A1) du 1er juin 2018 au 1er 

septembre 2018, (A2) du 1er mars 2019 au 11 juin 2019 et (A3) du 18 septembre 2019 au 24 

décembre 2019. Dans un premier temps, nous avons calculé, sur chacune des trois phases, et à 

partir des extractions de données ALDM, les indices de réseaux sociaux EvC avec la méthode 

initialement décrite par Claidière et collaborateurs (2017) (voir partie 8.1.). Les rangs 

hiérarchiques ont été calculés à partir des Elo-scores, en suivant la procédure décrite par 

Gullstrand et collaborateurs (2021 ; chapitre 8.2.). L’ensemble de ces données sont visibles sur 

les tableaux des annexes II et III. 



121 

 

Pour s’assurer de l’homogénéité des données sociales, nous avons calculé les 

corrélations de Spearman sur les rangs, et indices de centralité, en comparant les jeux de 

données issus des trois périodes retenues : les corrélations obtenues sont représentées sur le 

tableau 4 et illustrées par les Figures 25 et 26. Ces corrélations sont élevées et toutes 

significatives. 

  Corrélations entre Elo-scores Corrélations entre EvC 

Phases A1 A2 A1 A2 

A2 
rs = 0,85            

CI = [0,54 ; 0,97] 
  

rs = 0,70       

CI=[0,25 ; 0,90] 
  

A3 
rs = 0,9                

CI = [0,64 ; 0,98] 

rs = 0,97          

CI = 0,87 ; 1] 

rs = 0,87        

CI = [0,60 ; 0,96] 

rs = 0,74    

CI = [0,34 ; 0,92] 

Tableau 4 : Corrélations de Spearman et leurs intervalles de confiance à 95% entre les 

phases 1, 2 et 3 pour les Elo-scores et les indices de centralité (EvC) extraits à partir des 

dispositifs ALDM. 

 

 

Figure 25 : Corrélations entre Indices de Centralité des différentes périodes. Les régressions 

linéaires apparaissent en pointillés. 

 

Après cette vérification, nous avons conclu que les données étaient homogènes pour les 

données sociales, et pour les périodes considérées. Pour la suite de l’étude, nous avons donc 

regroupé les 3 périodes d’enregistrement pour calculer la hiérarchie de dominance et le réseau 

de proximité (voir Figure 27) et extraire un indice de centralité (EvC) et un Elo-score unique 
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pour chaque singe, couvrant les trois périodes considérées. Ces données sont représentées sur 

le tableau 5. 

 

Figure 26 : Corrélations entre Rangs Hiérarchiques des différentes périodes. Les régressions 

linéaires apparaissent en pointillés. 

 

 

Figure 27 : Illustration graphique du réseau de proximité dans l’utilisation des dispositifs 

ALDM (via Gephi 0.10). Les nœuds correspondent aux individus, leur taille est 

proportionnelle à l’indice de centralité (EvC) et l’épaisseur des connexions est en fonction du 

poids des liens entre individus. La couleur diffère selon la classe de modularité (ici N=4). 
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Nom Elo-score Rang 
Eigenvector 

Centrality 

ANGELE 1114,8 2 0,219 

ARIELLE 812,5 17 0,25 

ATMOSPHERE 749 19 0,088 

BOBO 1034,5 6 0,041 

BRIGITTE 709,1 20 0,011 

EWINE 934,1 13 0,312 

FANA 859,9 15 0,264 

FELIPE 1215,5 1 0,179 

FEYA 799,2 18 0,255 

HARLEM 1061,2 5 0,191 

KALI 846,5 16 0,067 

LIPS 912,5 14 0,306 

LOME 1062,3 4 0,253 

MAKO 1032 8 0,3 

MALI 978,2 11 0,264 

MUSE 936,3 12 0,317 

NEKKE 981,1 10 0,172 

PETOULETTE 1032,8 7 0,073 

PIPO 982,6 9 0,038 

VIOLETTE 1076,6 3 0,346 

Tableau 5 : Information sociale de chaque participant : Rang hiérarchique déduit du 

classement des Elo-scores calculés à partir des supplantations faites dans les dispositifs 

ALDM et « Eigenvector Centrality » (EvC) des singes dans le réseau de proximité dans 

l’utilisation des cabines de test (allant de 0.011 pour Brigitte, l’individu le plus isolé, à 0.346 

pour Violette, individu le plus central du groupe). 

 

9.4. Analyses des données 

 

L’étape suivante de la démarche scientifique a consisté à mettre en rapport les données 

de flexibilité cognitive obtenues dans la tâche du CSST, et les informations sociales (rang et 

indice de centralité). Ces données ont été analysées à l’aide de modèles linéaires mixtes 

(LMER ; package lmertest) sous R (version 4.2.2), en ne considérant que les cinquante premiers 

essais consécutifs à un changement de règle (excepté le tout premier essai qui correspond à une 
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erreur systématique). Les variables dépendantes retenues pour l’analyse sont (1) les latences 

d’apprentissage, correspondant au nombre d’essais nécessaires pour atteindre un critère de 10 

essais réussis à la suite, (2) le nombre moyen d’erreurs de persévération et (3) la moyenne des 

temps de réponses (RT en ms). 

Nous avons utilisé des modèles à effets mixtes pour nos analyses. Le facteur session a 

été considéré comme un facteur aléatoire. Le rang, la centralité et la classe d’âge sont considérés 

comme des effets fixes dans ces analyses. L’ensemble des modèles se formulent par : 

Lmer (Performance de flexibilité ~ Rang + EvC + Classe d’âge + (Session | Name) 

De même, nous avons calculé les corrélations de Spearman entre les valeurs des indices 

sociaux individuels (rang et centralité) et les trois performances étudiées.  

 

9.5. Résultats 

 

En confirmation des résultats déjà obtenus dans la tâche de CCST (voir le chapitre 7), 

les résultats du premier modèle montrent un fort effet de la classe d’âge sur les erreurs de 

persévération (voir tableau 6). Ce modèle met en évidence que les adultes présentent de 

meilleures performances que les autres classes d’âge. Les babouins de cette classe d’âge font 

significativement (p-value=0.02) moins d’erreurs de persévération (moyenne = 3.22 ; SE = 

0.07), que les jeunes (moyenne = 6.52 ; SE = 0.14), les sujets d’âge mûr (moyenne = 4.13 ; SE 

= 0.11) et les plus âgés (moyenne = 8.27 ; SE = 0.44). Les résultats de ce modèle ne mettent en 

évidence aucun effet significatif (p-value = 0.18) du facteur « rang » sur les persévérations. En 

revanche, il existe un effet fortement significatif (p-value = 0.005) du facteur « indice de 

centralité » sur les persévérations, avec de meilleures performances chez les individus ayant un 

Eigenvector centrality plus fort, c’est-à-dire les plus centraux. Ainsi, l’application du modèle 

sur le nombre d’essais de persévération indique que chaque dixième de point de centralité gagné 



125 

 

correspond à une réduction du nombre d’essais de persévération égale à 3.5 essais (car pour 

chaque point de EvC la valeur estimée est de -35.1 ; SE= 10.75).  

Formule : Moyenne de Persévération ~ Rang + EvC + Classe d’âge + (Session | Nom) 

Effets aléatoires :      

Groupes Nom Variance ET    

Nom (Intercept) 0.003644 0.06036    

Résidu  0.005751 0.07584    

     

       

Effets fixes :      

 Estimateur ES dl t p-value  

(Intercept) 0.399426 0.068794 13.818593 5.806 4.8e-05 *** 

Rang -0.002280 0.002707 11.672470 -0.842 0.41648  

EvC -0.840934 0.248376 15.007038 -3.386 0.00407 ** 

Classe adulte -0.105359 0.040833 11.269270 -2.580 0.02515 * 

Classe âge mur -0.039559 0.044530 11.722970 -0.888 0.39221  

Classe âgée -0.063125 0.066602 13.673515 -0.948 0.35969  

 

Tableau 6 : Résultats du modèle linéaire à effets mixtes sur la Moyenne des erreurs de 

persévération sur les 50 premiers essais consécutifs au changement de règle. Nombre 

d’observations : 4312 ; nombre de sujets : 18. 

 

Tout comme pour le premier modèle, on retrouve dans le second un effet similaire de la 

classe d’âge adulte pour les latences d’apprentissages (voir tableau 7). Dans ce cas, les babouins 

de cette classe d’âge apprennent significativement plus vite (p-value=0.006), ils effectuent 

moins d’essais pour atteindre le critère de dix essais consécutifs réussis (moyenne = 21.4 ; SE 

= 0.25), que les jeunes (moyenne = 32.1 ; SE = 0.63), les sujets d’âge mûr (moyenne = 24.74 ; 

SE = 0.36) et les plus âgés (moyenne = 41.3 ; SE = 2.33). Comme pour le premier, les résultats 

de ce modèle ne mettent en évidence aucun effet significatif (p-value = 0.77) du facteur « rang 

» sur les latences d’apprentissage. En revanche, il existe un effet significatif (p-value = 0.012) 

du facteur « indice de centralité » sur les latences d’apprentissage, avec de meilleures 

performances chez les individus les plus centraux. L’application du modèle aux latences 

d’apprentissage montre que pour chaque dixième de point de centralité gagné, la latence 
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d’apprentissage raccourcit de 15 essais (car pour chaque point de EvC la valeur estimée est de 

-150.81 ; SE = 52.02). 

Formule : Latence d’apprentissage ~ Rang + EvC + Classe d’âge + (Session | Nom) 

Effets aléatoires :      

Groupes Nom Variance ET Corrélation   

Nom (Intercept) 641.1046 25.3200    

 Session 0.3586 0.5988 -0.87   

Résidu  211.9021 14.5569    

       

       

Effets fixes :      

 Estimateur ES dl t p-value  

(Intercept) 91.7588 14.4192 12.6987 6.364 2.77e-05 *** 

Rang -0.1647 0.5693 10.8048 -0.289 0.77777  

EvC -150.8149 52.0234 13.7207 -2.899 0.01187 * 

Classe adulte -29.6062 8.5753 10.3638 -3.452 0.00589 ** 

Classe âge mur -17.1269 9.3316 10.7284 -1.835 0.09430 . 

Classe âgée -23.0247 13.9485 12.4821 -1.651 0.12372  

 

Tableau 7 : Résultats du modèle linéaire à effets mixtes sur la latence d’apprentissage 

sur les 50 premiers essais consécutifs au changement de règle. Nombre d’observations : 4312 

; nombre de sujets : 18. 

 

Enfin, les résultats du troisième modèle convergent avec les deux premiers modèles. On 

y retrouve l’effet très significatif (p-value = 0.003) de la classe d’âge adulte, cette fois sur les 

temps de réponses (voir tableau 8). Ainsi, les temps de réponses des adultes sont 

significativement plus courts (moyenne = 967.87 ms ; SE = 5.30), que celui des jeunes 

(moyenne = 1287.45 ms ; SE = 8.11), des sujets d’âge mûr (moyenne = 1064.55 ms ; SE = 7.66) 

et des plus âgés (moyenne = 1540.00 ms ; SE = 27.78). Tout comme pour deux premiers 

modèles, les résultats de ce modèle ne mettent en évidence aucun effet significatif (p-value = 

0.73) du facteur « rang » sur les temps de réponses. Mais l’effet du facteur « centralité » sur les 

RT est tout aussi significatif que pour les autres modèles, avec des temps de réponses 

significativement plus courts (p-value = 0.013) chez les individus les plus centraux. L’analyse 
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par ce modèle montre que pour chaque dixième de point de centralité gagné, les temps de 

réponses diminuent de 237 ms (car pour chaque point de EvC la valeur estimée est de -2367.26 

; SE= 832.68 ; p-value=0.013). 

Formule : RT Moyen ~ Rang + EvC + Classe d’âge + (Session | Nom) 

Effets aléatoires :      

Groupes Nom Variance ET    

Nom (Intercept) 42875 207.1    

Résidu  52863 229.9    

       

       

Effets fixes :       

 Estimateur ES dl t p-value  

(Intercept) 2.034e+03 2.331e+02 1.355e+01 8.726 6.27e-07 *** 

Rang -2.291e-02 9.256e+00 1.175e+01 -0.002 0.99807  

EvC -2.786e+03 8.381e+02 1.455e+01 -3.325 0.00479 ** 

Classe adulte -3.798e+02 1.399e+02 1.142e+01 -2.715 0.01951 * 

Classe âge mur -1.240e+02 1.522e+02 1.181e+01 -0.814 0.43154  

Classe âgée -3.695e+01 2.258e+02 1.341e+01 -0.164 0.87248  

 

Tableau 8 : Résultats du modèle linéaire à effets mixtes sur la moyenne des temps de 

réponses des 50 premiers essais consécutifs au changement de règle. Nombre d’observations 

: 4312 ; nombre de sujets : 18. 

 

Les résultats des tests de corrélations de Spearman convergent avec les résultats obtenus 

dans les trois modèles, que ce soit pour l’absence d’effet des rangs hiérarchiques, ou pour l’effet 

significatif des indices de centralité sur les performances. Ainsi, les corrélations de Spearman 

entre les rangs des sujets et leurs performances ne sont pas significatives, quelle que soit la 

variable dépendante considérée (voir Figure 28) : pour les persévérations, cette corrélation est 

de rs = -0.03 (p-value = 0.9 ; CI 95% = [-0.47 ; 0.46]), pour la latence d’apprentissage, elle est 

de rs = -0.007 (p-value = 1 ; CI 95% = [-0.47 ; 0.48]). Pour les temps de réponses, elle est de rs 

= 0.13 (p-value = 0.6 ; CI 95% = [-0.39 ; 0.64]).  
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En revanche, on note que les corrélations de Spearman entre les performances de 

flexibilité cognitive et l’indice de centralité EvC sont toutes significatives (voir Figure 29) : 

Pour la persévération, elle est de rs = -0.73 (CI = [-0.88 ; -0.46] ; p-value =0.0006), pour la 

latence d’apprentissage elle est de rs = -0.74 (CI = [-0.87 ; -0.46] ; p-value =0.0004), et pour 

les temps de réponses elle est de rs = -0.78 (CI = [-0.92 ; -0.39] ; p-value =0.0001). 

 

Figure 28 : Performances de flexibilité cognitive en fonction du rang hiérarchique. Les 

couleurs indiquent les différentes classes d’âge des sujets et la droite en pointillés correspond 
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à la régression linéaire entre la performance considérée et le rang hiérarchique de chaque 

sujet. 

 

Figure 29 : Performances de flexibilité cognitive en fonction de l’indice de centralité EvC. 

Les couleurs indiquent les différentes classes d’âge des sujets et la droite en pointillés 
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correspond à la régression linéaire entre la performance considérée et l’indice de centralité 

de chaque sujet. 

9.6. Conclusions préliminaires sur cette étude 

 

Cette étude est la première, à ce niveau d’échelle, à lier la flexibilité cognitive aux 

indices de socialité de primates non-humains. L‘analyse des données fait ressortir trois résultats 

principaux : 

1) En accord avec nos données précédentes (étude du chapitre 7), nos résultats montrent 

une forte variabilité inter-individuelle dans les performances de flexibilité cognitive. Pour les 

trois variables dépendantes considérées (la persévération, la latence d’apprentissage et les 

temps de réponses), les performances semblent meilleures chez les adultes, comparativement 

aux trois autres classes d’âge.  

2) Les résultats issus des modèles mixtes ne montrent pas de lien significatif entre le 

rang hiérarchique et les performances de chaque individu, en termes de persévération, latence 

d’apprentissage ou de temps de réponse, ce que confirme les analyses de corrélations.  

3) Ces même modèles montrent un lien statistiquement significatif entre performance 

de flexibilité cognitive et indice de centralité. Cet effet correspond au fait que les babouins les 

plus centraux présentent les meilleures aptitudes de flexibilité cognitive, alors que les babouins 

les moins connectés dans le réseau sont ceux qui présentent les performances les plus 

mauvaises. Ces résultats seront interprétés dans la discussion générale. 
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Chapitre 10 : Résumé et discussion des travaux 
expérimentaux 

 

L‘objectif principal de cette thèse était de vérifier l’existence d’un lien entre flexibilité 

cognitive et socialité. Pour se faire, notre démarche s’est déroulée en trois étapes : 

- L’acquisition d’un jeu de données évaluant la flexibilité cognitive assez conséquent 

pour y vérifier les effets âges rapportés par la littérature sur ce domaine. 

- La mise en place d’une méthode permettant d’extraire l’information sociale nécessaire 

à cette étude, avec d’une part un indice correspondant aux relations affiliatives et d’autre part, 

un indice correspondant aux relations agonistiques des individus. 

- La confrontation des performances de flexibilité cognitive aux indices sociaux obtenus 

pour chacun des sujets, et sur la même période, afin d’y vérifier un lien entre flexibilité 

cognitive et position sociale. 

 

10.1. Effets d’âge et d’expertise 

 

Notre première étude s’est intéressée aux effets d’âge. Nous avons considéré quatre 

classes d’âge, à savoir les juvéniles (jusqu’à la fin de l’adolescence), les jeunes adultes, les 

individus d’âge mur et les individus âgés. La prise en compte de ces quatre classes d’âge permet 

de saisir les effets liés au développement et au vieillissement sur les processus de flexibilité 

cognitive.  

S’agissant du développement, nous avons pu démontrer que les jeunes ont une 

performance de flexibilité cognitive plus faible que les adultes, et qu’ils présentent notamment 

davantage de comportements de persévération après un changement de règle que les adultes. 

Ce type d’effet a déjà été rapporté par Weed et collaborateurs (2008) chez le macaque rhésus 
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(Macaca mulatta), puis Cantwell et collaborateurs (2022) chez le chimpanzé (Pan troglodytes). 

Cet effet suggère que les capacités de flexibilité cognitive se mettent en place chez le primate 

non-humain jusqu’à l’âge de la puberté. Ces résultats sont également en accord avec la 

littérature traitant du développement des performances de flexibilité cognitive chez l’humain. 

Ainsi, dans la tâche de Wisconsin, les enfants de trois ans ont la capacité de trier les cartes sur 

une seule dimension, mais ils échouent après un changement de règle et n’arrivent pas à changer 

de dimension pour trier les cartes (Chevalier & Blaye, 2006; Zelazo et al., 2003). Leur 

performance s’améliore vers 4 ans, où ils commencent à faire preuve de flexibilité en 

réussissant le passage de changement de dimension, et ce jusqu’à la fin de l’adolescence où ils 

réalisent de moins en moins d’erreurs de persévération (Cepeda et al., 2001; Cianchetti et al., 

2007) pour atteindre des performances optimales chez les jeunes adultes.  

S’agissant du vieillissement, nous avons pu démontrer que les performances de 

flexibilité cognitive commencent à se détériorer chez les individus d’âge mûr, et que cette 

détérioration s’accentue chez les sujets âgés. Cet effet a déjà été décrit par Moore et 

collaborateurs (2003, 2006) chez le macaque rhésus (Macaca mulatta), par Picq (2007) chez le 

microcèbe (Microcebus murinus), et  par Lacreuse et collaborateurs (2018) chez le chimpanzé 

(Pan troglodytes). Chez toutes ces espèces, on retrouve des latences d’apprentissage 

significativement plus longues, un nombre plus important d’erreurs de persévération, et des 

temps de réponses plus lents chez les individus d’âge mur que chez les jeunes adultes, et une 

accentuation de cette détérioration chez les sujets âgés. Ce type d’effet a déjà été rapporté chez 

l’humain, chez qui les premières altérations apparaissent entre 40 et 50 ans (Daigneault et al., 

1992), voire plus tôt (Reimers & Maylor, 2005), et s’accentuent chez les plus âgés 

(Ridderinkhof et al., 2002). Ces effets de vieillissement semblent liés aux modifications du 

cortex préfrontal (Haug & Eggers, 1991).  

En bref, notre étude présente l’intérêt de démontrer que, chez le babouin de Guinée, la 

flexibilité cognitive est encore en cours de développement jusqu’à la fin de la puberté, optimale 
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chez les jeunes adultes, commence à se détériorer avec le vieillissement, avec de premières 

baisses de performances en milieu de vie, et de fortes altérations chez les sujets âgés. Bonté et 

collaborateurs en 2012, avaient débuté cette démonstration chez la même espèce, mais les 

auteurs utilisaient des analyses traitant l’âge de manière linéaire, occultant la phase de 

développement chez les plus jeunes.  

Notre étude a également pour originalité de mesurer les performances de flexibilité 

cognitive des babouins après une exposition à un très grand nombre d’essais (des dizaines de 

milliers par sujet et par an ; voir Annexe V) et un grand nombre de changements de règle. 

L’ensemble des études précédemment citées utilisaient au maximum 3 ou 4 changements de 

règle, un nombre certainement insuffisant pour révéler des performances optimales de chaque 

sujet. Par ailleurs, l’utilisation de la même tâche que dans l’article de Bonté et collaborateurs 

(2011), et avec une partie des sujets de cette étude qui ont été entraînés pendant dix ans, permet 

une mesure des effets d’expertise. La comparaison de ces deux études révèle une amélioration 

très importante des performances de chaque sujet, y compris chez les sujets les plus âgés, qui 

divisent par deux ou trois leurs nombres d’erreurs de persévération par rapport à l’étude de 

Bonté et collaborateurs (2011). Ainsi, cette exposition durant des années a conféré à nos sujets 

une certaine expertise dans la tâche de CSST. Cet effet d’expertise ressemble à celui décrit par 

Kramer et collaborateurs (1999) qui, déjà après une exposition de quelques sessions dans une 

tâche de permutation, notaient une amélioration des performances de leurs sujets les plus âgés. 

Cette expertise doit certainement être liée à l’entrainement qui réduirait les ressources 

nécessaires à l’exécution de la tâche, comme décrit par Bäckman & Dixon (1992),  

 

10.2. Extraction automatisée d’information sociale 

 

Dans une recherche antérieure à laquelle j’ai participé (Claidière et al., 2017), notre 

équipe a déjà validé une première méthode permettant d’inférer le réseau social affiliatif à partir 
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de la proximité des sujets pendant leur utilisation des systèmes ALDM. Un des objectifs de 

cette thèse consistait à compléter notre panel de méthodologies, et d’inférer le rang hiérarchique 

des individus du groupe par l’analyse des supplantations des babouins lorsqu’ils accèdent aux 

dispositifs ALDM.  

Nous avons montré que les rangs hiérarchiques obtenus par cette nouvelle méthode sont 

corrélés de manière significative à ceux obtenus par des observations éthologiques. De plus, 

par une approche de modélisation, nous avons montré (1) que la hiérarchie extraite de façon 

automatisée est indépendante de la fréquence de participation des sujets aux expériences 

menées dans les dispositifs ALDM, et (2) qu’elle conserve les mêmes propriétés qui émergent 

de ces relations agonistiques qui correspondent à la direction, à la fréquence et à la spécificité 

des dyades dans ces interactions, et qui sont utilisées dans de nombreuses méthodes de calcul 

de la hiérarchie (David, 1987; Vries, 1998) Nous pouvons donc en conclure que l’analyse des 

supplantations dans les cabines expérimentales permet d’inférer une hiérarchie de dominance 

fiable, hautement fidèle à celle calculée de façon conventionnelle. 

On notera que le calcul des relations de dominance est souvent fastidieux chez les 

espèces, comme les babouins de Guinée (Papio papio), qui présentent une forte tolérance 

sociale. D’une part, ces espèces ont une fréquence basse de comportements agonistiques 

(surtout ceux présents dans les situations de conflits) du fait de leur tolérance sociale. D’autre 

part, les individus de ces espèces « s’autorisent » souvent des comportements de renversements, 

ils se « rebiffent » en situation de conflit. Ces deux facteurs peuvent expliquer les problèmes de 

non linéarité de hiérarchies calculées en milieu sauvage (Fischer et al., 2017; Patzelt, 2013). 

Notre étude semble contourner ces deux difficultés. Elle confirme que les babouins de Guinée 

peuvent réaliser régulièrement les comportements de supplantations, pour l’accès à nos 

dispositifs. Elle montre également que l’analyse de ces supplantations permet de révéler la 

linéarité des hiérarchies de dominance. Packer (1979) a émis l’hypothèse que les babouins olive 

(Papio anubis) produisent des comportements de supplantation pour faire la démonstration de 



136 

 

leur statut, en évitant une escalade des conflits. Notre étude suggère que cette interprétation 

s’applique également aux babouins de Guinée, et confirme la pertinence de ces comportements 

pour le calcul des hiérarchies de dominance. 

 

10.3. Lien entre flexibilité cognitive et socialité 

 

L’objectif ultime de cette thèse consistait à tester l’hypothèse selon laquelle le 

positionnement social - en termes de rang hiérarchique ou de centralité au sein du réseau - serait 

lié aux performances individuelles de flexibilité cognitive.  

 

10.3.1. Existe-t-il un lien entre flexibilité cognitive et rang hiérarchique ? 

Les résultats ne démontrent aucun lien entre le rang hiérarchique des sujets et leurs 

performances de flexibilité cognitive, que ce soit en termes de persévération, de latence 

d’apprentissage de la nouvelle règle, ou de temps de réponses. Bien que très peu étudiée en 

milieu naturel, faute de données, la hiérarchie de dominance chez les babouins de Guinée 

(Papio papio) semble assez stable. Le rang des individus semble être proches de celui de la 

mère (mâles comme femelles), sur le même principe que pour les espèces matrilinéaires (voir 

Johnson, 1987; Maestripieri, 2018) et ce, malgré le fait que les femelles ne soient pas 

philopatriques et qu’il ne s’agisse pas d’une espèce despotique. Dans notre colonie, nous avons 

pu constater que les changements de rangs liés par exemple au remplacement du mâle alpha par 

une coalition de deux autres mâles, n’ont pas provoqué de changements brusques dans la 

hiérarchie pour l’ancien mâle dominant, qui s’est juste décalé deux rangs plus bas, les individus 

ayant toujours conservé des rangs relativement stables ou peu éloignés de ceux d’origine. Chez 

le babouin de Guinée, le rang hiérarchique varie peu durant la vie de l’animal (d’après nos 

constatations sur la colonie étudiée), contrairement à la flexibilité cognitive qui semble plus 
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plastique et sujette aux effets d’entraînement, d’expertise et de vieillissement. Ces différences 

de dynamique entre rang hiérarchique et flexibilité peut expliquer l’absence de corrélation 

significative observé entre ces deux mesures.  

 Soulignons toutefois que le rang hiérarchique des babouins de Guinée n’est jamais 

complètement figé et qu’il peut faire l’objet de petites variations durant la vie de l’animal. Une 

limitation de notre étude est que nous n’avions que 18 babouins, et que cet effectif est peut-être 

trop faible pour révéler un lien entre flexibilité cognitive et rang. Johnson-Ulrich & Holekamp 

(2020) ont récemment étudié la relation entre le rang hiérarchique et le contrôle inhibiteur des 

hyènes tachetées (Crocuta crocuta), une espèce qui présente, comme le babouin de Guinée 

(Papio papio), une structure sociale complexe de type Fission-Fusion. Pour les hyènes, le test 

consistait à contourner une barrière (soit inhiber une réponse et changer pour une stratégie 

alternative plus adaptée). Cette étude montre que le rang n’est lié au contrôle inhibiteur que 

lorsque la taille des groupes atteint un seuil critique. Dans ce cas, les hyènes de rang inférieur, 

c’est-à-dire les sujets qui doivent fréquemment inhiber leur comportement, présentent un 

meilleur contrôle inhibiteur que les hyènes de rangs supérieurs. Nous pouvons faire l’hypothèse 

que de tels effets pourraient également apparaitre chez le babouin si la pression sociale 

augmente avec la taille du groupe, étayant le fait que le rang hiérarchique prend toute son 

importance que lorsque la compétition pour une ressource augmente.  

Une hypothèse alternative pourrait expliquer en partie cette absence de lien dans cette 

étude. Au chapitre 2.4., nous avons abordé le lien entre le gène SLC6A4 codant pour la protéine 

5HTT impliquée dans le transport de la sérotonine, la flexibilité cognitive (Nilsson et al., 2019), 

la régulation des émotions, et la cognition sociale (Canli & Lesch, 2007). Chez l’humain, 

différentes versions des allèles de ce gène sont liées à une aggravation des troubles cliniques, 

par exemple chez le sujet schizophrène (Goldberg et al., 2009) ou TSA (Brune et al., 2006). 

Izquierdo et al. (2007) ont également démontré chez le macaque rhésus (Macaca mulatta) qu’il 

existait des relations entre les différentes versions de ce gène, la flexibilité cognitive et le 
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comportement social. Par ailleurs, le gène MAOA codant pour des protéines impliquées dans 

la dégradation de la sérotonine, semble être lié lui aussi à un certain nombre de déficiences du 

comportement social, ceci chez l’humain, chez les différentes espèces de macaques et chez les 

rongeurs (voir pour une revue de la littérature Lesch 2007). Ces variations de comportement 

social peuvent trouver leur origine au niveau des individus (Brent et al., 2013), car l’implication 

des individus dans le réseau de toilettage est liée au fait qu’ils soient porteurs des différentes 

versions d’allèles de ces deux gènes. Cet effet apparait également au niveau des espèces du 

genre Macaca (Wendland et al., 2006) chez lesquelles les niveaux d’agressivité et les styles 

hiérarchiques dépendent des allèles de ces gènes.  

Dans une étude similaire, Kalbitzer et collaborateurs (2016) ont mis en évidence la 

même relation entre les différentes versions du gène MAOA et les niveaux d’agressivité et 

styles hiérarchiques des espèces du genre Papio. Cette étude indique que les babouins de 

Guinée (Papio papio) sont monomorphiques pour le gène SLC6A4 mais qu’ils sont cependant 

porteurs de la version des allèles MAOA qui est corrélée au niveau d’agressivité le plus bas du 

genre Papio, et au style hiérarchique le plus tolérant. Sachant que les liens entre génétique, 

flexibilité cognitive et agressivité ont été décelés chez les espèces de PNH au style social 

despotique comme le macaques Rhésus (Macaca mulatta ; voir Izquierdo et al. 2007), ce lien 

entre relations agonistiques / agressivité et flexibilité cognitive ne serait dans le cas des Papio 

papio, non pas inexistante, mais surement invisible car conditionnée par un profil génétique 

déjà biaisé pour la haute tolérance sociale. Toutefois, nous devons rester prudents sachant qu’à 

l’heure actuelle, aucun parallèle entre les versions du gène MAOA et la flexibilité cognitive n’a 

été fait.  

 

10.3.2. Lien entre flexibilité cognitive et centralité ? 

Vivre au sein de très grands groupes tels que ceux des babouins de Guinée présente 

l’avantage de réduire la pression de prédation, mais cela augmente également la compétition 
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pour des ressources limitées, comme la nourriture ou l’accès à la reproduction. Or, les systèmes 

de type Fission-Fusion diminuent cette compétition en redistribuant l’accès à ces ressources par 

petits groupes lorsque les individus s’organisent de manière ponctuelle et momentanée en sous-

groupes, notamment pour la recherche de nourriture (Chapman et al., 1995). La formation de 

ces sous-groupes n’est pas aléatoire, comme par exemple chez les atèles de Geoffroy (Ateles 

geoffroyi), pour lesquels la composition des sous-groupes dépend de la qualité des relations 

affiliatives interindividuelles (Busia et al., 2017). 

Plusieurs recherches ont déjà suggéré qu’il existe un lien entre les capacités d’inhibition, 

de flexibilité comportementale, et la structure du groupe social (Amici et al., 2008, 2018). 

Amici et collaborateurs (2008) ont montré que les espèces qui présentent une structure sociale 

complexe de type Fission-Fusion (notamment les chimpanzés (Pan troglodytes), les bonobos 

(Pan paniscus), les orang-outans (Pongo pygmaeus) et les atèles (Ateles geoffroyi)) présentent 

de meilleures performances dans cinq tâches différentes impliquant le contrôle inhibiteur et la 

flexibilité cognitive que des espèces à structure plus cohésive et plus simple (notamment les 

capucins bruns (Cebus apella), les macaques crabiers (Macaca fascicularis) et les gorilles 

(Gorilla gorilla)). Dans une seconde étude (Amici et al. 2018), ces mêmes espèces ont été 

testées sur leurs performances d’inhibition dans un contexte social changeant, où les sujets 

devaient notamment s’inhiber en présence d’un congénère pour récupérer une récompense. 

Dans cette étude, les espèces les plus performantes étaient celles présentant une structure sociale 

de type Fission-Fusion : 1) les orang-outans (Pongo pygmaeus) et les chimpanzés (Pan 

troglodytes) présentaient le plus haut niveau de contrôle inhibiteur (quand les capucins (Cebus 

apella) et les gorilles (Gorilla gorilla) présentaient le plus bas niveau de performance), et 2) les 

orangs-outans (Pongo pygmaeus) et les singes-araignées (Ateles geoffroyi) étaient les plus 

efficaces en comparaison avec les autres espèces en termes de flexibilité, avec de meilleures 

performances dans l’évaluation du contexte social et le changement de stratégie en fonction de 

la position de la nourriture et de la présence d'un partenaire. 
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Les résultats de notre étude sur le babouin de Guinée confirment l’existence d’un lien 

entre positionnement social et l’efficacité des fonctions exécutives. Ce lien – qui avait été 

documenté dans le cadre d’une comparaison interspécifique (par exemple, Amici et 

collaborateurs (2008) - apparaît dans notre étude en comparant les individus d’une même 

espèce, vivant dans le même groupe social. Nous avons ainsi démontré au chapitre 9 qu’il existe 

une corrélation statistiquement significative entre la flexibilité cognitive et la centralité des 

babouins dans le réseau social. Plus les sujets sont centraux, plus ils présentent des 

performances élevées de flexibilité cognitive. A l’inverse, les sujets les plus périphériques (avec 

un indice de centralité proche de zéro) sont ceux qui présentent les performances de flexibilité 

cognitive les plus médiocres, avec une moyenne d’erreurs de persévération plus haute, des 

latences d’apprentissage plus importantes et des temps de réponses plus longs. Nos résultats sur 

le babouin convergent avec ceux de Bonino & Cattelino (1999), obtenues chez l’humain, qui 

montrent que les enfants les plus à même de coopérer et de résoudre les conflits sociaux sont 

ceux qui présentent les meilleures performances de flexibilité cognitive. Ils appuient 

l’hypothèse selon laquelle la flexibilité cognitive serait un élément crucial dans la résolution de 

problème social. Ainsi, les individus les plus flexibles seraient les plus aptes à s’adapter à 

différentes situations sociales, ce qui favoriserait leur positionnement au centre de leur réseau 

social. Les résultats de ces recherches sont compatibles avec l’hypothèse « du cerveau social » 

(Dunbar, 1989) selon laquelle la complexité de la vie sociale aurait exercé une pression 

sélective favorisant le développement du cerveau chez les primates. 

 

10.4. Direction de la relation entre flexibilité cognitive et socialité  

 

Les liens entre flexibilité cognitive et socialité peuvent être conceptualisés de deux 

manières différentes.  



141 

 

 Une première hypothèse consiste à proposer que la flexibilité cognitive donne la 

capacité aux individus d’analyser les variations de contexte, et de naviguer entre différentes 

stratégies possibles pour répondre de manière adaptée aux problèmes sociaux. La capacité à 

choisir une la meilleure stratégie pour résoudre les problèmes sociaux aurait pour conséquence 

de modifier le statut de l’individu, lui conférant une meilleure position dans le réseau social. A 

l’inverse, un individu agissant de manière spontanée sans inhiber les stratégies inadaptées, et/ou 

de façon rigide quel que soit le contexte, se retrouverait en situation plus défavorable et isolé 

des autres membres du groupe. Les individus auraient donc une position dans le réseau social 

dépendante de leur niveau de flexibilité cognitive.  

Selon cette hypothèse, les liens observés entre centralité et flexibilité cognitive, et 

l’absence de lien entre rang hiérarchique et flexibilité cognitive, peuvent s’expliquer par le fait 

que la structure sociale du babouin de Guinée est à la fois complexe (de type Fission-Fusion) 

et de style égalitarien (tolérante). Dans ce type de structure sociale, les ressources sont réparties 

via les relations affiliatives plutôt qu’en suivant l’ordre hiérarchique des individus. Ainsi, les 

enjeux sociaux des individus consistent avant tout à former des alliances, et le positionnement 

hiérarchique n’est qu’un paramètre secondaire. Le rang hiérarchique ne deviendrait pertinent 

qu’en cas d’augmentation drastique de la compétition, par exemple en situation de ressources 

limitées, ou avec l’augmentation de la taille du groupe (comme c’est le cas chez les hyènes 

tachetées (Crocuta crocuta ; Johnson-Ulrich & Holekamp, 2020)). 

La seconde hypothèse consiste à postuler que la socialité exerce un effet sur la flexibilité 

cognitive, et non l’inverse. Comme nous l’avons démontré dans l’étude du chapitre 7, il existe 

un effet d’expertise dans la flexibilité cognitive. Il est donc possible de modifier le niveau de 

performance de flexibilité cognitive par entraînement, ici obtenu grâce à une longue exposition 

dans une tâche testant cette capacité. On peut donc faire l’hypothèse qu’une position sociale 

particulière où l’animal doit gérer des problèmes sociaux complexes peut favoriser l’efficacité 

des processus de flexibilité cognitive. C’est ce qu’avancent Bunnell et collaborateurs (1980), 
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dans une étude où les individus les plus dominants, des macaques crabier (Macaca fascicularis), 

présentent plus de difficultés dans une tâche d’apprentissage inversé, par rapport aux individus 

subordonnés. Selon les auteurs, les individus de bas rangs seraient habitués à inhiber certaines 

réponses comportementales en présence d’individus dominants, ce qui leur confèrerait de 

meilleures capacités de flexibilité cognitive. Ces résultats convergent avec ceux de l’étude de 

Johnson-Ulrich & Holekamp (2020), où les hyènes (Crocuta crocuta) vivant dans des groupes 

plus importants montrent de meilleurs performances de flexibilité cognitive. Or, l'effet de la 

taille du groupe est significativement plus fort pour les hyènes de rang inférieur qui doivent 

fréquemment s’inhiber en présence de hyènes de rang supérieur. Il s’agirait d’un effet 

d’exposition au cours de leur développement, puisque la taille de la cohorte dans laquelle les 

jeunes hyènes ont grandi a un effet plus important que la taille de leur groupe à l’âge adulte.  

On notera toutefois que ces deux hypothèses ne sont pas nécessairement exclusives, car 

les liens entre flexibilité cognitive et socialité peuvent également être bidirectionnels : dans ce 

cas, les capacités de flexibilité cognitive agiraient sur la position sociale des individus en leur 

permettant une meilleure gestion des problèmes sociaux. En retour, l’exposition à certains types 

d’interactions sociales pourrait, par effet d’entraînement, favoriser le développement de la 

flexibilité cognitive. D’autres études seront nécessaires pour mieux comprendre la nature des 

liens de causalité entre flexibilité cognitive et positionnement social. 

 

10.5. Lien entre centralité et âge : un isolement corrélé avec l’âge 

 

L’étude du chapitre 7 a mis en évidence une forte relation entre les performances de 

flexibilité cognitive et l’âge, tandis que l’étude du chapitre 9 a démontré une forte corrélation 

entre les performances de flexibilité et la centralité des individus dans leur groupe. Il est donc 

légitime de se demander s’il existe une relation entre l’âge et la centralité des individus. Nous 
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avons abordé cette question en réalisant différents tests de corrélation de Spearman entre l’âge 

des sujets et leur indice de centralité.  

Lorsque l’on prend en compte la totalité des individus du groupe, la corrélation de 

Spearman entre l’âge des sujets et notre indice de centralité est de rs = -0.52 (CI 95% = [-0.78 ; 

0.04]), une corrélation qui n’est pas extrêmement forte, mais qui est statistiquement 

significative (p-value = 0.03). Le sens de cette corrélation correspond à une baisse de la 

centralité avec l’âge (voir Figure 30).  

 

Figure 30 : Illustration de la corrélation entre âge et indice de centralité pour 

l’ensemble du groupe. En pointillé apparait la régression linéaire. 

 

Sur la Figure 30, on peut remarquer que tous les sujets les plus âgés (en violet) 

présentent un indice de centralité faible (tous inférieurs à 0.1). Les autres sujets des classes 

d’âge inférieur semblent, eux, assez répartis à différents niveaux de centralité compris entre 

0.15 et 3.5.  
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L’analyse de la relation entre âge et centralité doit tenir compte du fait que les plus 

jeunes présentant des performances de flexibilité cognitive qui sont encore en cours de 

développement. En supprimant la classe d’âge la plus jeune du groupe, la corrélation de 

Spearman est de rs = -0.5 (CI 95% = [-0.80 ; 0.00]), une corrélation quasiment identique mais 

qui devient non significative (p-value = 0.052 ; voir Figure de l’annexe IV). A l’opposé, lorsque 

l’on retire les sujets les plus âgés de l’analyse de groupe, la corrélation de Spearman s’effondre, 

rs = 0.13 avec une p-value de 0.68, entrainant la perte totale de relation entre l’âge et la centralité 

dans le groupe (voir Figure 31).  

 

Figure 31 : Illustration de la corrélation entre âge et indice de centralité sans la classe des 

plus âgés. En pointillé apparaît la régression linéaire. 

 

Ainsi, la force de la première corrélation de rs = -0.52 (CI 95% = [-0.78 ; 0.04]) sur la 

totalité des individus reposeraient sur les individus les plus âgés, qui présentent la centralité la 

plus faible. De tels résultats nous amènent à faire l’hypothèse qu’au-delà d’un certain âge, les 

déficits de la flexibilité cognitive prendraient une importance telle qu’ils engendreraient un 
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isolement des individus. Une hypothèse alternative serait que l’isolement des individus les plus 

âgés entrainerait une exacerbation des altérations liées à l’âge, comme cela est décrit chez 

l’humain (Ska & Joanette, 2006).  
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Chapitre 11 : Conclusions et perspectives 
 

Cette thèse porte sur un jeu de données d’une ampleur rare, compte tenu de la quantité 

de données récoltées et de la durée de l’étude qui s’étale sur plusieurs années. Elle se distingue 

également par l’utilisation d’un dispositif original et la mise en place de méthodes innovantes 

de collecte de données.  

Dans cette étude, nous avons croisé les performances cognitives des singes avec des 

indices sociaux obtenus de façon automatisée avec nos dispositifs ALDM. Nous avons tout 

d’abord démontré qu’il existait des effets de l’âge sur les performances de flexibilité cognitive. 

Ces effets convergent avec la littérature chez l’humain et les autres primates, et sont liés au 

développement et au vieillissement des individus étudiés. De même, nous avons pu démontrer 

un effet de l’expertise, obtenu par l’entraînement régulier et une longue exposition dans la tâche 

utilisée pour tester les sujets. Cet effet d’expertise a pour conséquence de diminuer les 

altérations liées au vieillissement. 

Enfin, nous n’avons pas pu déceler de lien entre les performances de flexibilité cognitive 

et le rang hiérarchique. Cependant nous avons pu démontrer qu’il existe une relation forte entre 

le niveau de performances de flexibilité cognitive et la centralité des individus dans le réseau 

social. Plus les individus montrent de bonnes capacités de flexibilité cognitive, meilleures sont 

leurs positions au sein du réseau social ; à l’opposé, plus ces performances sont médiocres, plus 

les individus sont périphériques. Il est à noter que ce phénomène semble s’amplifier chez les 

individus les plus âgés, qui présentent les performances les plus faibles et se trouvent être les 

individus les plus isolés. En bref, cette thèse renforce donc l’idée que le babouin de Guinée est 

un bon modèle pour l’étude de la flexibilité cognitive, mais aussi de la socialité. Elle ouvre un 

champ de recherche sur les liens entre fonctions exécutives et socialité. Nous évoquerons 

quelques-unes de nos perspectives de recherche ci-dessous. 
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Dans un premier temps, nous avons souligné une limite de notre recherche, liée au 

nombre de sujets (n=18). Il ressort de la discussion de cette thèse qu’un effet sur le rang 

hiérarchique pourrait émerger dans une colonie de babouins rassemblant davantage d’individus 

comme c’est le cas chez les hyènes (Crocuta crocuta) qui possèdent le même type de structure 

sociale que les babouins de Guinée (Johnson-Ulrich & Holekamp, 2020). Un premier projet 

consiste donc à réaliser des recherches similaires sur des groupes plus importants. Nous avons 

également souligné l’importance du profil génétique des sujets sur la flexibilité cognitive. Une 

autre perspective de recherche consiste à vérifier si les variations inter-individuelles de 

flexibilités cognitives sont liées – chez le babouin de Guinée – au gène MAOA. 

Sur un tout autre registre, le dispositif mis en place pour étudier cette colonie et nos 

méthodes de récolte d’information sociale ouvrent de nombreuses perspectives de recherche 

sur les relations entre les performances cognitives et la socialité. Ces méthodes permettent par 

exemple un suivi longitudinal des performances de flexibilité cognitive, d’une part, et de la 

sociabilité, d’autre part. Les liens de causalité entre flexibilité cognitive et socialité peuvent 

probablement émerger d’une analyse des asynchronies dans le développement de ces deux 

fonctions.  

Il nous semble également intéressant d’étudier d’autres fonctions exécutives afin 

d’établir le profil cognitif des sujets et de le relier à leur socialité. Quelques recherches ont 

débuté dans ce sens, sur la relation entre impulsivité/efficacité des babouins, mis en parallèle 

avec le comportement social et notamment la gestion des conflits (étude en cours d’analyse). 

L’apport d’information supplémentaires, telle que l’étude des différents types de personnalité 

et leur mise en correspondance avec les précédents résultats pourrait également enrichir le détail 

de ces profils. 

Maintenant que nous avons démontré un lien entre la flexibilité cognitive et la centralité 

des individus dans leur réseau social, il serait intéressant d’étudier comment agit cette flexibilité 

cognitive au cours de la gestion des relations sociales. Les individus les plus centraux ont-ils 
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de meilleures stratégies, jouent-ils des rôles différents par rapport aux individus plus 

périphériques ? Ou utilisent-ils un plus grand nombre de stratégies, leur permettant de jouer 

avec cette diversité pour optimiser leurs relations sociales ? De même, nous aimerions étudier 

la manière dont la centralité et la flexibilité cognitive sont impliquées dans la prise de décision 

collective, la mise en place de compromis entre individus et de consensus au sein du groupe. 

Ces thématiques feront prochainement l’objet de recherches.  
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Annexe I : Article référence de la partie 8.1. 
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Annexe II : Tableau des indices de centralité obtenus 
pour les trois périodes A1, A2 et A3 (voir chapitre 9.3.) 

 

Noms EVC_A1 EVC_A2 EVC_A3 

ANGELE 0,25 0,255 0,168 

ARIELLE 0,186 0,261 0,242 

ATMOSPHERE 0,05 0,061 0,123 

BOBO 0,007 0,028 0,065 

BRIGITTE 0,049 NA NA 

EWINE 0,276 0,337 0,283 

FANA 0,198 0,285 0,246 

FELIPE 0,156 0,209 0,151 

FEYA 0,296 0,266 0,211 

HARLEM 0,217 0,13 0,247 

KALI 0,027 0,064 0,079 

LIPS 0,379 0,28 0,303 

LOME 0,278 0,199 0,305 

MAKO 0,332 0,299 0,3 

MALI 0,336 0,198 0,301 

MUSE 0,298 0,313 0,32 

NEKKE NA 0,148 0,225 

PETOULETTE 0,096 0,058 0,079 

PIPO 0,025 0,032 0,049 

VIOLETTE 0,284 0,401 0,303 
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Annexe III : Tableau des rangs hiérarchiques obtenus 
pour les trois périodes A1, A2 et A3 (voir chapitre 9.3.) 

 

Noms Rangs_Elo_A1 Rangs_Elo_A2 Rangs_Elo_A3 

ANGELE 3 2 2 

ARIELLE 17 17 18 

ATMOSPHERE 19 19 19 

BOBO 8 6 6 

BRIGITTE 18 NA NA 

EWINE 11 14 14 

FANA 15 15 15 

FELIPE 1 1 1 

FEYA 16 18 17 

HARLEM 4 8 4 

KALI 12 16 16 

LIPS 14 13 13 

LOME 7 4 3 

MAKO 9 5 7 

MALI 10 9 11 

MUSE 13 12 12 

NEKKE NA 10 10 

PETOULETTE 6 7 8 

PIPO 2 11 9 

VIOLETTE 5 3 5 
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Annexe IV : Illustration de la corrélation entre âge et 
indice de centralité 

 

 

Figure de l’annexe IV : Illustration de la corrélation entre âge et indice de centralité sans la 

classe des plus jeunes. En pointillé apparait la régression linéaire. 
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Annexe V : Nombre d’essais réalisés par an pour 
chacun des sujets avant la collecte de données analysées 
pour l’étude présente 

 

 

  Années   

Nom 2012 2013 2014 2015 2016 2017 Total 

ANGELE 34993 34880 16588 19082 12695 11688 129926 

ARIELLE 35263 61145 50092 36898 18983 13859 216240 

ARTICHO 11492 27134 33110 37229 18573 25398 152936 

ATMOSPHERE 57420 51604 70294 117119 14691 16070 327198 

BOBO 36904 37820 18194 16819 11202 5174 126113 

BRIGITTE 31093 21730 24545 39552 15867 12173 144960 

CAUET 38626 45519 48875 52297 28191 30805 244313 

DORA 45435 74891 56283 52968 8596 16878 255051 

DREAM 24481 58918 65015 20404 34006 10288 213112 

EWINE 37384 40285 36310 64606 25496 21312 225393 

FANA 40324 54833 47322 47349 22529 15206 227563 

FELIPE 44004 51568 39502 20722 9180 12236 177212 

FEYA 17925 30476 18962 25831 8279 16415 117888 

FLUTE 14249 36183 24171 13427 14586 10785 113401 

HARLEM NA NA 23804 36782 22127 14598 97311 

HERMINE NA 20 37710 31375 24266 21492 114863 

KALI 21719 14599 12821 13863 13919 14816 91737 

LIPS NA NA NA NA NA 20578 20578 

LOME NA NA NA NA NA 7965 7965 

MALI NA NA NA NA NA 3469 3469 

PETOULETTE 40977 12658 11122 9483 8416 4582 87238 

PIPO 18702 3328 8233 3455 7037 1129 41884 

VIOLETTE 34459 42963 31345 34502 14021 13123 170413 

Moyenne 32525 36871 33715 34688 16633 13915  
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