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« Le développement de ce champ détude a été une
aventure - certains parlevaient de montagnes russes -,
mais il veste toujours aussi fascinant, car le
comportement, comme la dit [éthologue autrichien
/' XKonrad Lovenz, est Laspect le plus vivant de la vie. »

{ Frans de Waal, 2016 « Sommes-nous trop bétes pour
N comprendre [intelligence des animaux ? »

q / ]
PN &N\







- Remerciements -

Je souhaite remercier chaleureusement mes rapportrices, Christelle Jozet-Alves et Sophie Lumineau,
d’avoir accepté de bien vouloir évaluer mon travail. Je remercie aussi chaleureusement mes examinateurs
et examinatrice, Xavier Boivin, Raymond Nowak et Laurence Taconnat, d’avoir accepté d’investir de
votre temps et de votre expertise pour cette theése.

Merci Ludovic pour ton encadrement. J’apprécie la liberté qui m’a été donnée dans ce travail de recherche,
la compréhension dont tu as pu faire preuve, les encouragements a toujours me dépasser, et toutes ces
anecdotes instructives. J’ai appris beaucoup et dans de bonnes conditions alors merci pour ca.

Merci aux personnes de mon comité de these : Léa Lansade, Valérie Dufour et Aline Marighetto. J’ai
vraiment apprécié les discussions que nous avons pu avoir et qui m’ont permises de prendre de la hauteur
par rapport a mes experiences.

Merci a toute cette équipe de recherche géniale, je n’aurai pas pu mieux tomber. Merci Fabien pour ton
aide sur les dispositifs de test, ton suivi, et tes conseils précieux. Merci Léa d’avoir été cette personne
stimulante sur tous les aspects de ma thése. Merci Juliette pour ton soutien a mon projet de replacement
de nos petites poules, avec Anais Carvahlo et Ethosph’R. Il reste encore beaucoup de chemin et ¢a n’était
peut-étre pas le combat d’une doctorante, mais finalement on aura quand méme trouvé une solution !
Merci Christine pour toute cette énergie que tu m’as envoyee, tant dans la recherche que pour les prises
de perspective que tu m’as offertes ; j’en avais besoin. A toutes et tous, Alice, Vitor, Mathilde, Julie,
Céline, Océane ; merci pour vos conseils et votre soutien qui ont donné une saveur particuliere a ces trois
années que je ne risque pas d’oublier.

Merci a tout le personnel de PEAT, particulierement Isabelle Grimaud-Jottreau, Nathalie Meme et Jérémy
Bernard, pour votre soin aux animaux, votre aide et votre flexibilité. Je considére que c’est une chance
d’avoir pu réaliser mes expérimentations dans cette ambiance bienveillante.

Merci a toutes les personnes de support du centre qui m’avez accompagnees dans les différentes étapes
de mon voyage, plus ou moins droles, toujours avec bienveillance : Mathieu Keller, Sophie Mary, Anne
Mychak, Ghislaine Ploux, Sandra Cavalié, Manon Binoit, Laurent Cario, Martine Migaud et toutes les
autres personnes, piliers du fonctionnement de la PRC. Merci aussi aux bricoleurs de I’atelier et plus
particulierement Pascal Tondereau et Jean-Noél Couet pour votre disponibilité et votre bonne volonté.

/GL



Merci aux collégues chercheur.ses qui ont pu m’inspirer, m encourager ou me faire confiance, avant et
pendant la thése et qui se reconnaitront.

Merci a mes collegues collaboratrices plus ou moins loin sur le globe : Lisa Poncet, Samara Danel, Maria
Loconsole, Delphine Soulet, Anne-Lise Dauphiné. Je suis slire que nos projets communs porteront
rapidement leurs fruits.

Merci & mes précieux stagiaires ! Océane, Nelson, Delphine, vous m’avez appris a me remettre en
question différemment, a déléguer, a encadrer, et vous avez toutes et tous été de super compagnons de
route.

Pour vos conseils précieux au début de ma rédaction de these, quand j’en avais bien besoin, merci a Aude,
a Samara, a Emeline, a Lisa. Emeline, merci pour tes conseils qui m’ont accompagné dans ce Voyage
tumultueux. Et surtout, merci pour ta relecture finale si efficace et en un temps record !

/L

Merci a vous les filles. Plotine, qui a été ma camarade de these dans les moments forts mais aussi dans
les moments moins sympas, avec tout ce que ¢a implique — et je sais que tu sais que tu es plus que ¢a ;
Noémie, que j’ai eu la surprise et le bonheur de retrouver a cette étape de nos vies ; Delphine, que je suis
vraiment contente d’avoir rencontrée, comme Romane, Camille, Ines. Merci pour tous ces moments
ensemble, nos discussions, et votre soutien. Un clin d’eeil & Delphine et Ines qui reprennent mon petit
Journal Club, j’ai hdte de voir a quel point il brillera entre vos mains. Merci aussi a mes co-bureaux pour
les discussions enrichissantes et pour [’ambiance sympa au bureau !

Merci a toi Marion, d’y avoir cru autant que moi, a cette plateforme en ligne d’échange entre jeunes
chercheur.ses, et de nous avoir rassemblés avec Juliette et Bastien. C’est le démarrage d’un gros projet
et j ‘espere qu’il pourra perdurer et étre aussi actif et utile qu’on aura pu se l'imaginer, ce midi-1a, a cette
table lors du colloque de la SFECA.

Lisa, merci juste d’avoir été la, de pres ou de loin. La these n’aura pas été qu’'une partie de plaisir, et les
moments difficiles, les moments de joie et de succes, les questionnements, j’ai adoré les partager avec toi.

/GL

Merci a mes petites poules, qui m’ont appris tant de chose.



. _
S,

Merci a mes parents, a ma famille, qui m’a vu partir toujours plus loin, peut-€tre sans trop imaginer dans
quoi je m’embarquais. Merci d’avoir toujours soutenu mes ambitions et mon entétement a foncer — en
gardant raison toujours — pour ce qui me fait vibrer avant tout.

. o
s _\"'\-\.\_\__ . _,_,_o-""'-

Enfin, & toi David, merci pour tout. Pour ton soutien inébranlable, ton aide au quotidien et ton

engagement, ton esprit critique qui m’aide beaucoup a avancer et a grandir, ton aide précieuse dans ma

réflexion de jeune chercheuse — mais pas que. Tout ¢a n’existerait pas sans toi. A nous et a notre aventure.
« Et ce n’est que le début | »






RESUME

L’objectif de cette thése est d’étudier les capacités cognitives a la base des capacités de
raisonnement chez la poule domestique. Notre recherche s’est concentrée sur 1’existence de trois types
d’inférence : I’inférence par exclusion, I’inférence déductive au travers de la capacité de généralisation de
concept et I’inférence transitive. Nos résultats suggérent que la poule domestique posséde des capacités
d’inférence simple et relationnelle. Nous montrons que la poule est capable d’appliquer une régle
d’exclusion de maniére spontanée ; de futurs travaux seront nécessaires pour déterminer 1’utilisation
effective d’inférence chez la poule dans ce type de tache. Notre seconde expérience suggere que la poule
est capable d’inférence déductive, et valide la capacité d’inférence au travers de la représentation mentale
d’une régle chez cette espéce. Pour finir, notre analyse des performances d’inférence transitive chez la
poule adulte suggere une utilisation de représentations mentales relationnelles dans cette tache. Les
différentes expériences soulignent que des facteurs individuels pourraient moduler 1’utilisation de
représentations relationnelles dans le cadre d’inférence chez cette espéce. La contribution majeure de la
theése est d’appuyer I’hypothése de capacités d’inférence simple et relationnelle chez la poule domestique.
Ce résultat compléte les études réalisées jusqu’alors majoritairement sur le poussin, et s’ajoute aux
conclusions de I’existence de capacités d’inférence chez différentes espéces d’oiseaux. L’existence de
telles capacités chez la poule pourra étre prise en compte dans les pratiques d’élevage dans une perspective

de bien-étre animal.

Mots clés : Oiseau ; Cognition ; Inférence ; Raisonnement ; Ethologie ; Psychologie expérimentale






SUMMARY

This thesis aimed at studying the cognitive capacities underlying reasoning abilities in the domestic
chicken. Our research focused on three types of inference capacities: inference by exclusion, deductive
inference through the capacity of concept generalization, and transitive inference. Our results suggest that
domestic hens possess simple and relational inference capacities. First, we show that the hen is capable of
applying an exclusion rule spontaneously; however, future studies are needed to determine the hen's actual
use of inference in this type of task. Our second experiment suggests that hens are capable of deductive
inference, which confirms the use of inference through the mental representation of a rule in this species.
Finally, the transitive inference performances of the adult hens suggest the use of relational mental
representations in this task. The different experiments highlight that individual factors could affect the use
of relational representations in the context of inference capacities in this species. The main contribution
of the present thesis is to support the hypothesis of inferential capacities through both simple and relational
mental representations in the domestic hen. This result complements the studies carried out to date, mainly
on chicks, and adds to the conclusions concerning the existence of inference capacities in different bird
species. The existence of such capacities in hens could be considered in husbandry practices from an

animal welfare perspective.

Keywords: Domestic bird; Cognition; Inference; Reasoning; Ethology; Experimental psychology
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) CADRE CONTEXTUEL

1) L’étude de la cognition animale au service du bien-étre des animaux d’élevage

Avec le développement des pratiques d’agriculture et d’élevage, I’humain a vu sa relation a
I’animal non-humain (ci-dessous : animal) changer du tout au tout. Au lieu de stratégies dans 1’effort de
capture, qui gouvernaient en partie sa relation a I’animal, I’humain a commencé a raisonner en termes de
stratégies de production. Depuis, 1’élevage doit répondre a une demande toujours croissante en produits
d’origine animale tout en étant contraint par 1’évolution des meeurs sociales. En effet, I’amélioration des
connaissances scientifiques concernant les effets de 1’élevage sur I’environnement, la santé et le bien-étre
global (One Welfare, ) font évoluer la législation. Pour le bien commun, il est demandé
aux éleveur.ses de respecter des normes protectrices envers 1’environnement et envers 1’animal.

Au contraire de la gestion légale des animaux sauvages, I’humain organise les conditions de vie
des animaux domestiques et des animaux de rente. 1l a donc une responsabilité a leur égard. Pour encadrer
cette responsabilité, les especes appartenant a ces deux catégories sont le sujet de réglementations
Iégislatives concernant la maniére dont ils peuvent — et doivent — étres régis (

). Une des évolutions sociétales récemment traduite dans la législation francaise
est la prise en compte du bien-étre des animaux d’élevage, non seulement dans sa dimension physiologique
(santé et hygiene, dite bientraitance) mais aussi dans sa dimension psychologique (états mentaux) (

). Cette évolution sociétale fait suite notamment a 1’amélioration des connaissances
scientifiques sur le monde mental des animaux ( ).

Aujourd’hui, le bien-étre animal est défini comme « [’état mental et physique positif lié a la
satisfaction de ses besoins physiologiques et comportementaux, ainsi que de ses attentes. Cet état varie
en fonction de la perception de la situation par [’animal » ( ). Le bien-étre animal n’inclut
donc plus seulement une bonne santé physique, mais aussi mentale. Ici, le terme de perception de la
situation renvoie a une composante subjective impliquant les capacites sensorielles de I’animal et a la
manicre dont il est capable d’interpréter, d’analyser et de s’adapter aux variations de son environnement,
donc a ses capacités cognitives. Lorsque 1’on s’intéresse au bien-étre des animaux d’élevage, un prérequis
est donc d’étudier leur cognition. Le terme de cognition, tel qu’il sera utilisé dans ce manuscrit, concerne
I’ensemble des processus mentaux qui se rapportent aux fonctions de mémorisation, de traitement et de
réutilisation des informations qui sont percues par 1’animal (

). Nous différencierons ici les capacités cognitives dites « simples » des capacités dites « complexes »
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en fonction du type et de la quantité d’informations inclues dans la représentation que se fait 1’animal de
la situation. Le niveau de ces capacités chez une espéce module ses besoins psychologiques, son degré de
compréhension et I’impact potentiel des variations du milieu de vie sur 1’état de bien-étre de 1’individu.
Une meilleure connaissance de 1’étendue des capacités cognitives des animaux d’élevage permet donc de
mieux comprendre leur monde mental, et pourrait ainsi participer a I’amélioration de leurs conditions de

vie en élevage.

2) Aux limites des capacités cognitives étudiées, le raisonnement

Plusieurs capacités cognitives ont longtemps €té considérées comme étant le propre de I’humain
et ont donc fait I’objet de peu de recherches en cognition animale, jusqu’a une ouverture de la discipline
a la fin du 20°™ siécle, en lien avec I’évolution des considérations philosophiques concernant
I’intelligence animale ( ). Depuis, certaines de ces capacités ont été retrouveées chez
plusieurs especes, comme la métacognition (capacité a évaluer ses propres connaissances )
ou les voyages mentaux dans le temps (souvenirs épisodiques, planification du futur;

).

Parmi les capacités cognitives peu étudiées chez 1’animal se trouvent les capacités de
raisonnement. Le raisonnement, tel qu’il sera utilisé dans ce manuscrit, est le processus cognitif qui
permet d’établir des liens entre différentes informations observées et/ou mémorisées, et d’en inférer une
conclusion, en vue de résoudre un probleme ( ). Le processus de
raisonnement dépend donc de deux capacités cognitives : la capacité d’inférence et la capacité de mémoire
relationnelle. La capacité d’inférence est le mécanisme fondamental de base du raisonnement! : elle
permet d’établir une conclusion a partir d’une représentation mentale des liens entre différentes
informations (Figure 1). La capacité de mémoire relationnelle vient en support des capacités
d’inférence, et donc du raisonnement : la mémoire relationnelle contient les informations mémorisées qui
pourront potentiellement faire I’objet d’une inférence. Les capacités de mémoire relationnelle sont aussi
le support de complexification des capacités d’inférence, au travers de la quantité et du type d’informations

prises en compte. Le degré de complexité des capacités de raisonnement d’un animal traduit sa capacité

11 existe des types d’inférence qui peuvent ne pas étre considérés comme du raisonnement : les inférences immédiates. Ce
point est développé dans la partie 1) 2) Catégorisation des capacités d’inférence.
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de compréhension de son environnement, leur étude est donc particulierement pertinente dans une

démarche visant a mieux comprendre les capacités cognitives des animaux d’élevage.

ENTREE :
Observation

Capacités d’inférence

Processus de raisonnement

Capacités de mémoire relationnelle
Support des inférences

SORTIE :
Conclusion par inférence

Figure 1 : Schématisation du lien entre les capacités d’inférence, qui sont a la base des capacités de raisonnement,
et I’implémentation de capacités de mémoire relationnelle en tant que support des inférences, et support de
complexification de ces capacités d’inférence.

Les espéces historiquement étudiées pour leurs capacités d’inférence sont les primates (

) et les pigeons ( ). Actuellement
il existe une plus grande quantité d’études a ce sujet chez les primates, les corvidés et les psittacidés,
considérés comme des animaux intelligents? ( ). Ces dernieres décennies, la recherche
scientifique concernant les capacités de raisonnement chez 1’animal s’est étendue a d’autres mammiferes,
par exemple chez le chien (

), le chat ( ), le cheval et I’ane
( ), I’éléphant ( ), le phoque commun

( ), I’otarie de Californie (

2 1ci j utilise le terme d’intelligence en référence a son utilisation dans le langage courant. Cette utilisation renvoie a I’existence
de capacités cognitives adaptatives qui permettent de résoudre des problemes considérés comme complexes, avec la tendance
a considérer les capacités semblables aux notres (point de référence) en tant qu’intelligence supérieure (

). Le terme d’intelligence n’est pas absolu, dans le sens ou il en existe différentes définitions, et différentes
formes, que 1’on peut difficilement comparer entre elles.
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) et le grand dauphin ( ). Le nombre d’études
s’intéressant aux animaux de rente augmente aussi progressivement ( ) : les chévres
et moutons ( ), le cochon ( ). De méme, la littérature
concernant ces capacités chez les oiseaux commence depuis peu a s’intéresser a d’autres especes que les

corvidés ou les psittacidés, avec des études sur le labbe (

), le goéland (T. A. Obozova et al., 2012), le calao ( ), I’oie (
), le canard ( ) et la poule domestique (
).

3) Le cas des oiseaux, et zoom sur les volailles

En 2005, a la lumiere des nouvelles connaissances scientifiques issues des sciences
comportementales et des neurosciences cognitives, 1’Avian Brain Consortium ( ) s’est
réuni pour mettre a jour une terminologie décrivant le cerveau de 1’oiseau vieille de 100 ans. Dans cet
article, les auteurs soulignent que les capacités cognitives des oiseaux sont bien plus complexes que percu
précédemment. Leur conclusion phare est que le volume du pallium constitue une part beaucoup plus large
du cerveau aviaire, et que son volume relatif est comparable a celui des mammiferes (75% du volume du
télencéphale, mesuré a partir de coupes de pigeon et de diamant mandarin ; Figure 2). Enfin, les auteurs
soulignent qu’au vu de ces nouvelles connaissances, 1’architecture du télencéphale des mammiféres n’est
vraisemblablement pas une structure encéphalique obligatoire dans 1’expression de processus cognitifs
complexes, mais que la structuration en subdivisions et la connectivité pourraient étre des facteurs plus
importants dans la génération de comportements complexes. De plus, une étude de 2016 (

) réalisée sur 28 espéces d’oiseaux montre que les oiseaux ont une densité neuronale supérieure a
celle des mammiferes. Cela améne a un nombre similaire de neurones dans le pallium chez 1’oiseau et
dans le cortex cérébral du mammifére, malgré la petite taille du cerveau de 1’oiseau. Cette région cérébrale
est notamment impliquée dans les processus de mémorisation, de raisonnement et de résolution de
problemes. Depuis, des études de neurosciences cognitives sont venues appuyer 1’existence de capacités
cognitives complexes chez 1’oiseau (

). Il est donc aujourd’hui scientifiquement admis que les oiseaux possedent tout autant

que les mammiferes le support neurobiologique permettant des capacités cognitives complexes.
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Les études concernant les capacités d’inférence et de raisonnement chez 1’oiseau ont & ce jour
surtout concerné les Neoaves (oiseaux modernes) et principalement les corvidés et psittacidés. Ces études
montrent que les oiseaux sont capables de comprendre certaines notions de causalité, d’établir des
conditionnalités, de raisonner par rapport a I’absence d’événements ou encore, pour certains, de choisir
des outils pour répondre a un objectif précis. Il n’existe a ma connaissance pas d’études sur les capacités
d’inférence chez les Paléognathes (kiwis, casoars, émeus, nandous, autruches, tinamous).

Le groupe des Galloansérés représente les volailles, regroupant les Ansériformes (oies, canards,
kamichis, canaroies et cygnes) et les Galliformes (dindes, poules, pintades, cailles, faisans). Il existe
plusieurs études qui se sont attachées a décrire les capacités de mémorisation plus ou moins complexes
chez les volailles (mémoire a court terme ou a long terme, mémoire spatiale) et notamment 1’effet du stress

sur ces capacités de mémorisation, principalement chez la caille (
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) et la poule domestique ( ). En parallele, certaines
études chez la poule suggérent que les volailles possédent des capacités cognitives plus complexes. A ce
jour, il existe une dizaine d’études s’intéressant aux capacités d’inférence des volailles. Dans la partie 111)
de cette introduction, je détaillerai les conclusions générales qui peuvent étre tirées des études concernant
les capacités d’inférence chez I’oiseau ; puis je détaillerai les conclusions d’articles qui permettent de
suggérer que les volailles sont capables de cognition complexe. Plus particuliérement, je m’intéresserai a
la poule domestique, qui est la volaille la plus étudiée en cognition et pour laquelle il existe un socle de
littérature scientifique plus solide.

4) Problématigue générale

Ce travail de these a consisté a évaluer I’existence de capacités cognitives qui n’avaient pas encore
été mises en évidence chez un Galloanséré, la poule domestique, en s’inspirant de méthodologies
développées chez d’autres especes. Nous avons centré notre recherche sur les capacités d’inférence, qui
sont le mécanisme fondamental du raisonnement. Les capacités de mémoire relationnelle seront abordées
a la lumiére de 1’étude des capacités d’inférence, en tant que support — et support de complexification —
des capacités d’inférence. Cette recherche permettra notamment d’affiner la cartographie des capacités
cognitives connues chez la poule domestique.

Dans cette introduction, une premiére partie théorique sera consacrée a la définition des capacités
cognitives nécessaires aux processus de raisonnement, a savoir les capacités d’inférence et de mémoire
relationnelle. Une seconde partie s’intéressera au modele d’étude en particulier et viendra détailler les
recherches a I’origine de I’hypothése de capacités de raisonnement chez la poule domestique. Enfin, je
détaillerai les différents types d’inférence qui ont été étudiés, et les moyens mis en ceuvre pour répondre

a la question de recherche.
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11) RAISONNEMENT : DEFINITIONS ET CONCEPTS

1) Cadre conceptuel du travail de recherche

En psychologie humaine, la définition usuelle du raisonnement est la mise en ceuvre consciente
d’une suite logique d’arguments en relation les uns avec les autres étayant une thése, avec ou sans
antithese, construisant une démonstration pour aboutir a une conclusion. Cette définition large inclut la
notion de conscience ; elle ne peut donc par précaution pas étre utilisée chez 1’animal non verbal, car nous
n’avons acces ni au contenu de sa pensée, ni a son niveau de conscience ( ). Le socle de logique
inférentielle, qui est la capacité a relier entre elles plusieurs informations pour émettre une conclusion,
peut lui étre mesuré, et viendra sous-tendre la notion de raisonnement chez 1’animal. Ces mesures sont
réalisées via 1’observation de réponses comportementales suite a une mise en situation en conditions
controlées. De cette manicre il est possible d’évaluer le niveau de complexité des capacités de
raisonnement de I’animal, en fonction de 1’expérience réalisée et de la réponse comportementale de
I’animal. Le degré de complexité de ces capacités est modulé au travers du type d’inférence étudié (voir
la catégorisation des types d’inférence ci-dessous), du type et du nombre d’informations a manipuler en
mémoire. L’hypothése qui est faite derriére la mise en relation d’informations, pergues et/ou mémorisées
par I’animal, est I’élaboration de représentations mentales entre ces différentes informations, permettant
la résolution de probleme.

La notion de représentation mentale est définie comme une image de la réalité extérieure ou une
abstraction de cette réalité. En psychologie expérimentale, une représentation mentale est un moyen de
décrire la nature des hypotheses et des concepts formés par I’individu ( ). Les
représentations mentales permettent de représenter des relations ou événements qui n'ont jamais été
expérimentés, ainsi que des relations qui ne sont pas directement observables. Il peut exister des
représentations mentales simples ou des représentations mentales relationnelles, plus complexes
( ). Le processus par lequel le cerveau interpréte et stocke le contenu des représentations fait
I'objet de débats et ne sera pas discuté ici ( ). Certains comportements observeés
dans les mises en situation de test sont parfois explicables par des processus cognitifs alternatifs a une
représentation mentale. La dissociation entre ces explications demande une méthodologie minutieuse et

sera abordée dans cette thése.

311 existe des représentations mentales sous forme d’images mentales inflexibles. C’est par exemple la mémoire d’un objet
physique en tant qu’unité statique. Ce type d’images mentales ne nous intéressera pas dans le cadre de la question de recherche.
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Notre travail de recherche s’est appliqué a explorer les bases des capacités de raisonnement chez
la poule domestique Gallus gallus domesticus : les capacités d’inférence et les capacités de mémoire
relationnelle. Cette problématique se situe a la limite des connaissances scientifiques sur les capacités
cognitives de la poule, et concentre énormeément de possibilités d’expérimentations. Afin d’adopter une
démarche cohérente dans le temps de la these, nous avons limité la question de recherche aux capacités
dirigées vers I’environnement physique hors manipulation d’outils. Ce choix a été fait pour trois raisons
principales.

Premiérement, les capacités de raisonnement peuvent étre dirigées vers I’environnement mais
aussi vers soi en tant que sujet d’analyse ; dans ce cas nous parlons de métacognition. La métacognition
est un processus cognitif permettant d’avoir accés a 1’objet de nos connaissances (représentations
primaires) et permettant une auto-évaluation des connaissances et/ou une auto-régulation des
comportements (représentations secondaires). L’étude de ces capacités est une discipline a part entiére.
Nous avons donc cadré le travail de recherche sur les capacités de raisonnement dirigées vers
I’environnement.

Ensuite, nous avons fait le choix d’étudier le raisonnement dans le cadre de la cognition physique,
qui est la cognition dirigée envers les objets inanimés. Les capacités ne seront donc pas testées dans le
cadre de la cognition sociale, qui est la cognition dirigée envers les congénéres sociaux ou inter-espéece.
Cependant les capacités abordées peuvent potentiellement étre utilisées par I’animal envers son
environnement physique et/ou social.

Finalement, nous avons aussi choisi d’exclure I’é¢tude de capacités d’inférence qui impliquent la
manipulation d’outils ( ) ou d’objets physiques, afin de correspondre
davantage a I’écologie comportementale de I’espece. En effet, il n’existe aucune étude a ce jour montrant
une utilisation d’outils par la poule domestique, et il existe peu d’études concernant la compréhension des
caractéristiques physiques d’objets en 3 dimensions par la poule (

). Nous n’intégrerons pas

non plus les questions des inférences statistiques ou inférence probabilistes.
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2) Catégorisation des capacités d’inférence

La capacité d’inférence est le mécanisme fondamental du raisonnement. C’est un processus
cognitif qui permet d’établir des liens entre différentes informations au travers de représentations
mentales, pour émettre une conclusion. La capacité d’inférence implique une étape de combinaison et de
comparaison de différentes informations soit dans leur relation de similitude, soit dans leur connectivité
spatio-temporelle ( ). Cette relation n’est pas seulement corrélationnelle mais doit
impliquer une directionnalité entre les événements, qui permet a 1’animal d’établir une conclusion par
inférence ( ). C’est une capacité qui favorise 1’adaptation de I’individu a son
environnement, principalement lors de 1’apparition de conditions instables mais basées sur des regles

prédictibles ou connues ( ).

Les capacités d’inférence peuvent étre divisées en plusieurs catégories en fonction du nombre
d’informations et du type de relations qui sont impliquées ( Figure 3 ; ):

les inférences immédiates, et les inférences médiates.

e Les inférences immeédiates sont composées de deux propositions : une prémisse (proposition initiale
considérée comme vraie) et une conclusion ( ). Les inférences immédiates se déclinent
en plusieurs reégles. Ce type d’inférence, qui peut étre considéré comme un raisonnement en psychologie,
est cependant considéré comme appartenant a la mémoire des faits et n’implique pas d’établir des
relations, sauf appartenance, entre les éléments impliqués. Nous ne nous intéresserons pas davantage a ce

type d’inférence dans ce travail de recherche.

e Les inférences médiates sont composées de plus de deux propositions, dont au moins deux prémisses
et une conclusion®. Ce type d’inférence sera considéré comme plus ou moins complexe, en fonction du

nombre et du type d’informations mises en relation.

* En psychologie, une inférence médiate peut é&tre formellement valide mais non concluante, donc n’aura pas forcément de lien
avec la réalité, notamment dans le cas ou une prémisse (proposition initiale considérée comme vraie) est fausse (logique
fallacieuse).
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Figure 3 : Schématisation reprenant la Figure 2 et précisant le lien entre les capacités d’inférence, qui sont a la base
des capacités de raisonnement, et les capacités de mémoire relationnelle, en tant que support au processus de
raisonnement. Le type des informations utilisées lors du processus d’inférence détermine le degré de complexité du
raisonnement. En dehors du cadre du raisonnement, les capacités de mémoire relationnelles peuvent s’exprimer
indépendamment des capacités d’inférence, et inversement. Les systemes de mémoire évoqués dans cette figure
sont explicités dans la partie 11) 3) Capacités de mémoire relationnelle.
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Les inférences médiates sont basées sur deux processus : I’inférence déductive ou déduction, et I’inférence

inductive ou induction.

- L’inférence déductive est la résolution d’un cas particulier par une régle générale (loi ou cause) : le
raisonnement part de la régle pour expliquer I’observation. Ce type d’inférence est dite

« logiquement valide » dans le sens ou des prémisses vraies, partant de la régle, impliquent forcément

une conclusion vraie. Par exemple ( ):
Prémisse 1 Tous les hommes sont mortels,
Prémisse 2 Or Socrate est un homme,
Conclusion Donc Socrate est mortel.

Ici, dans la conclusion, Socrate est le cas particulier et mortel est la régle. L’inférence déductive est
notamment a la base des capacités de généralisation, trés utilisées pour valider 1’acquisition d’une régle

dans les tests en cognition (nouvelle situation, nouveaux stimuli).

- L’inférence inductive est la détermination d’une régle générale a partir de cas particuliers : le
raisonnement part de I’observation pour déterminer la régle. Ce type d’inférence n’est pas forcément

valide dans le sens ou certaines observations pourraient conduire a une régle non valide. Par

exemple ( ):
Prémisse 1 L’ane, le mulet, le cheval vivent longtemps
Prémisse 2 Or, ce sont la tous les animaux sans fiel®
Conclusion Donc, tous les animaux sans fiel vivent longtemps.

Ici, les animaux sans fiel est la régle, et vivent longtemps est tiré du cas particulier. L’inférence
inductive est notamment a la base de la capacité a établir des régles de catégorisation, a partir de
similitudes perceptives ou abstraites. Elle est aussi par exemple au fondement des avancées
scientifiques qui sont basées sur I’empirisme, permettant d’avancer des hypothéses de conclusion

(régles) a partir de plusieurs expérimentations (cas particuliers).

Utilisant ces deux processus de base (inférence déductive et inférence inductive), les inférences

médiates se divisent en deux catégories selon le nombre de relations impliquées : les inférences simples

5 Note : L’exemple est ainsi écrit, mais il existe d’autres animaux sans fiel, comme le cerf ou encore le dauphin !
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(appelées proto-logique) et les inférences relationnelles (appelées causal maps; )
(Figure 4). Les inférences médiates impliquent toujours 2 prémisses pour arriver a une conclusion, et la
complexification de ces inférences réside dans le nombre et le type des informations qui sont mises en

relation.

e Les inférences simples (dites proto-logique ® ) impliquent de former une relation entre deux éléments :
une observation et une regle connue, pour arriver a une conclusion. Ces opérations se déclinent en 4 types
d’inférence :
- L’inférence par exclusion est la capacité a choisir une option parmi plusieurs autres, en excluant
la ou les possibilités incorrectes ( ). Exemple du mécanisme : soit la
possibilité A soit la possibilité B, ce n’est pas A, donc ¢’est B. L’inférence par exclusion peut étre
appliquée a des relations arbitraires (présence/absence d’un objet) ou a des relations spatio-
temporelles (par exemple : exclusion de possibilités en combinaisons avec I’inférence prédictive, voir
inférences de type choix d’alternatives décrite plus bas).
- L’inférence diagnostique affirmative (abduction) ou négative (modus tollens) est un type de
déduction basé sur la construction d’une hypothése causale a partir de 1’effet observé, a partir de
connaissances générales ( ). Exemple du mécanisme pour I’abduction : si A alors B,
j observe B, donc il y a aussi A ; pour le modus tollens : si A alors B, je n’observe pas B, donc il n’y
apas A.
- L’inférence prédictive est la capacité a inférer un événement futur en se basant sur I’occurrence
d’un événement passé qui est la cause ( ). Exemple du mécanisme : si A alors
B,/ ‘observe A, donc viendra B. L’inférence prédictive peut concerner par exemple la capacité a inférer

qu’une action (A) aura une certaine conséquence (B).

8 Les inférences simples sont composées de deux opérations appelées opérations de proto-logique : la proto-négation (oui / non)
et le proto-conditionnel (si... alors...). Elles nécessitent que 1’animal soit capable de ces deux opérations de fagon simultanée.
La proto-négation est une perception logique des contraires basés sur des notions de présence-absence de ’objet de pensée. Le
proto-conditionnel est une réponse conditionnée a cette présence ou absence. Cette analyse conduit a une école différente
d’interprétation des inférences simples, qui ne sont pas considérées comme un raisonnement chez certains auteurs (

). Dans cette thése, en accord avec d’autres auteurs (

), nous considérerons ce type d’inférence en tant que raisonnement simple, considérant la nécessaire représentation
mentale de I’objet d’intérét (ou éveénement d’intérét) dans ce type d’inférence.
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e Les inférences relationnelles (dites de type causal maps) impliquent de former des relations entre plus

de deux éléments pour arriver a une conclusion. Dans ce cas de figure, les inférences sont réalisées sur

des prémisses étant eux-mémes des relations entre différentes informations.
- L’inférence transitive est la capacité a établir un lien entre deux éléments de maniére indirecte, en
connaissant uniquement le lien de chacun avec un troisieme élément ( ). Exemple du
mécanisme : si A donne B, et si B donne C, alors A donne C. L’inférence transitive est
particulierement utile dans le contexte social, en tant que facilitatrice pour inférer la structuration
hiérarchique entre les individus du groupe par exemple.
- Le raisonnement analogique est une induction basée sur la comparaison de différents éléments par
rapport a une similitude (ou différence) perceptive (par exemple la forme des contours) ou abstraite
(par exemple la position relative) ( ). C’est la comparaison qui permet la
conclusion. Exemple du mécanisme : A posséde telle caractéristique, A est similaire a B, donc B
possede cette caractéristique.
- Le choix d’alternative est une capacité qui permet d’inférer la cause d’un effet parmi d’autres
causes possibles et connues, en comparant la plausibilité des différentes causes possibles de cet effet.
Exemple de mécanisme : si j ‘observe C, A et B peuvent donner C, A est improbable, donc B. Un bon
exemple utilisé par Volter et Call ( ) est celui du primate qui voit les feuilles de buisson bouger ;
il n’y a pas de vent donc il est improbable que les feuilles bougent a cause du vent, il doit donc y avoir
un étre vivant qui fait bouger les feuilles. Cette capacité demande la plupart du temps une
compréhension des causalités physiques et de la temporalité des événements.
- Les structures causales complexes basées sur des chaines causales (cause 1 > effet 1 ; effet 1 =
cause 2 ; cause 2 > effet 2) ou les modeles de cause commune (cause A > effet 1 ; cause A > effet
2) peuvent aussi faire 1’objet d’inférences ( ). Cet exemple permet d’insister sur
la possibilit¢ de complexification du processus de raisonnement via la multiplicité des types

d’inférences pour résoudre une méme tache de raisonnement.
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Figure 4 : Catégorisation des différents types d’inférence, et exemples associés. La déduction et I’induction sont
les deux processus d’inférence qui permettent de réaliser les différents types d’inférence dans différentes situations.
IIs peuvent aussi étre réalisés indépendamment. L’illustration est reprise et adaptée de Volter et Call ( ).

3) Capacités de mémoire relationnelle

LLa mémoire relationnelle est le support des informations apprises’ et mémorisées par 1’animal, qui
pourront étre utilisées dans le cadre d’inférences médiates. Il existe plusieurs théories de catégorisation
des systémes de mémoire®. Des efforts d’homogénéisation des systémes utilisés chez I’humain et chez
I’animal sont réalisés en accord avec 1’amélioration de nos connaissances en sciences cognitives et
sciences neurobiologiques. Par exemple, concernant la mémoire relationnelle qui est le principal support

qui nous intéresse dans nos travaux, elle, est incluse dans le systéme de mémoire déclarative chez I’humain

" L’apprentissage est défini comme I’acquisition d’une réponse comportementale modulée, en réponse a un stimulus (
). C’est le pendant des capacités de mémorisation. Dans le cadre des processus de raisonnement, les régles
apprises sont stockées en mémoire et serviront ensuite de prémisses lors du processus d’inférence.

8 Un systéme de mémoire est défini par le traitement d’un type d’informations déterminé, par un processus de traitement
déterminé, contenu par des circuits neuronaux déterminés et produisant un résultat déterminé ( ). Je
n’entrerai pas dans le détail de ces aspects dans le cadre de la thése.
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(qui, en fonction des théories, peut étre consideré égal au systéeme de mémoire épisodique) ; ce systeme
de mémoire déclarative est remis en question chez 1’animal au vu de la définition qui lui est donné chez

I’humain ( ). Les différents termes sont définis ci-dessous.

La memoire déclarative est un systéeme flexible de représentations mentales permettant une
récupération explicite des informations mémorisées sur le long terme®, notamment des représentations
mentales relationnelles ( ).
Le terme explicite fait référence a la capacité a exprimer le contenu de sa mémoire. Ce systeme est mis en
contradiction avec le systtme de mémoire non déclarative, qui est une mémoire a long terme a
récupération implicite qui comprend le systeme de représentations perceptives (identification perceptive
des éléments de I’environnement) et la mémoire procédurale (habiletés motrices ou apprentissages
associatifs simples par exemple) ( ). Chez I’humain, la notion de mémoire
déclarative impligue la conscience des processus de rappel (accés direct au contenu de la mémoire) ou de
reconnaissance (mise en relation d’un stimulus externe avec une information mémorisée) des informations
mémorisées par I’individu. Chez I’animal non verbal, il n’existe pas d’outils fiables permettant de mesurer
I’état et le degré de conscience qu’a 1’animal de ses propres pensées.

Dans sa caractérisation usuelle, la mémoire déclarative contient les sous-systemes de mémoire
épisodique et de mémoire semantique ( ). La mémoire sémantique est la mémoire de type
« savoirs », la mémoire des faits et de nos connaissances générales sur le monde. Elle concerne par
exemple le fait de savoir que Paris est la capitale de la France, ou de connaitre des régles naturelles comme
les propriétés de I’eau ou la gravité. La memoire épisodique est la mémoire des événements
autobiographiques de souvenirs vécus personnellement, ainsi que leur contexte interne (ressentis par
exemple) et externe (les ¢léments de I’environnement). C’est un systéme qui permet de stocker et rappeler
une représentation mentale intégrée d’un événement dans un contexte spatio-temporel (« Quoi », « Ou »
et « Quand » ; ). Ici, le terme de représentation mentale intégrée fait référence a une

représentation mentale dont les informations seraient reliées entre elles de maniére flexible, que nous

® Avant d’étre encodés dans la mémoire a long terme, les événements vécus par I’individu sont dans un premier temps triés et
stockés dans la mémoire de travail qui est le systéme de mémoire utilisable dans I’immédiat (

). Selon leur pertinence ou leur valence, considérant les conditions de vie de I’animal, ces informations pourront étre
ensuite stockées dans la mémoire a long terme ( ). Ce lien entre mémoire de travail et mémoire a long terme
est commun aux cadres théoriques de catégorisation des systemes de mémoire qui seront abordés dans la thése. Nous ne
détaillerons pas le systéeme de mémoire de travail qui nous intéresse moins, relativement a notre question de recherche.
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appelons representation mentale relationnelle. Par exemple, lorsque nous nous rappelons avec qui nous
avons mange hier, nous nous souvenons aussi de 1’endroit, et nous pourrons parfois aussi nous souvenir

des autres personnes avec qui nous avons déja mangé a cet endroit.

Si I’on extrait les notions de verbalisation ou de conscience, alors certaines regles communes
peuvent étre proposées pour homogénéiser la catégorisation des systemes de mémoire chez I’humain et
I’animal ( ). Notamment, différents auteurs s’accordent autour de deux grands types de
mémoire : une mémoire flexible des relations qui nécessiterait 1’ intégrité de 1”hippocampe, en opposition
a une mémoire plus simple et non flexible. Dans le cadre de mon travail, j’utiliserai le cadre théorique de
Cohen et Eichenbaum qui proposent une nouvelle conceptualisation de la mémoire déclarative, en tant
que systeme riche de représentations relationnelles, permettant a I’individu de mémoriser des éléments
complexes ou encore générer des comportements adaptatifs. Cette propriété relationnelle sous-entend la
propriété critique de flexibilité des représentations (

). Ce cadre théorique ne fait pas de différence entre les sous-systemes
de mémoire sémantique et épisodique. Les deux sous-systemes sont intégrés dans ce qui sera nommé
mémoire relationnelle en tant que mémoire a long terme et permettant une utilisation flexible du contenu
de la mémoire, conscient ou non conscient. Les caractéristiques principales de la mémoire relationnelle
qui sont mises en évidence dans cette conceptualisation théorique sont : I’accessibilité des informations
mémorisées sur le long terme, et la possibilité d’une utilisation flexible des relations encodées, qui permet

la génération de nouvelles réponses comportementales et donc 1’adaptation a des situations nouvelles.

Ainsi, dans le cadre des capacités de raisonnement, la mémoire relationnelle est le support des
informations qui serviront de prémisses aux processus d’inférence médiate. La mise en relation des
informations en mémoire donne lieu a une représentation mentale d’une situation donnée. Le niveau de
flexibilité des représentations mentales, la quantité et le type des informations pris en compte lors du
processus d’inférence, viennent moduler la complexité du raisonnement qui en découle (revoir Figure 3).

Ces représentations mentales sont dites simples lorsqu’elles font le lien entre une observation, et des
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informations de type régle ou fait connu'®; et relationnelles lorsqu’elles intégrent des liens entre des

informations de type relation®®.

Autrement dit, lorsque I’animal est capable d’inférence, ce sont les capacités de mémoire
relationnelle qui définissent le niveau de complexité des capacités de raisonnement. En nous intéressant
aux différents types d’inférence, nous nous intéressons donc indirectement aux capacités de mémoire
relationnelle de 1’animal. Par exemple, un animal qui est capable d’inférence relationnelle sera
nécessairement capable de représentations mentales relationnelles. En revanche, le niveau des capacités
de mémoire relationnelle de 1’animal ne présume pas de sa capacité d’inférence : 1’animal pourra étre
capable de représentations mentales relationnelles, sans pour autant étre capable d’inférence sur ces
représentations. Enfin, les capacités de raisonnement qui découlent de ces capacités d’inférence et de
mémoire relationnelle pourront étre présentes a un degré variable en fonction des especes, ou encore en

fonction de la tache cognitive a laquelle 1’animal fait face.

10 a mémoire relationnelle est effectivement aussi le support des inférences simples, dans lesquelles la connaissance de la
relation entre deux objets est rappelée de maniére flexible, pour étre mise en relation avec une observation, et pour pouvoir
inférer une conclusion.

1 Ta mémoire relationnelle permet de mémoriser des relations entre certains informations, en tant qu’unités d’information en
elles-mémes. C’est ce type d’informations que j’appelle « informations de type relation ».
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I11) ETAT DE L’ART : LES BASES DU RAISONNEMENT CHEZ LA
POULE

1) Que nous dit la littérature sur les capacités d’inférence des oiseaux

Les oiseaux sont le deuxieme groupe phylogénique le plus étudié¢ pour ses capacités d’inférence
apres les primates, et les recherches montrent qu’ils sont capables de différentes formes d’inférence. Les
principales capacités d’inférence qui ont été étudiées chez 1’oiseau sont des inférences simples.
L’inférence par exclusion est la capacité d’inférence qui a été étudiée chez le plus d’espéces, et sous
différentes modalités ; d’autres études concernent la capacité de déduction par généralisation de concept,
impliquant des concept perceptifs ou abstraits (dont raisonnement analogique chez le corbeau), et
différentes inférences diagnostiques (Figure 5). Enfin, la capacité d’inférence transitive, qui est une

inférence relationnelle, a aussi été étudiée chez plusieurs espéces.

La famille d’oiseaux la plus étudiée est Neoaves, et plus particulierement les pigeons ainsi que
plusieurs espéces de corvidés et de psittacidés. Ces études montrent que ces différentes espéces d’oiseaux
possédent des capacités d’inférence qui s’expriment dans différents contextes, venant appuyer la théorie
selon laquelle les capacités d’inférence seraient des capacités appartenant au domaine général plut6t que
specifique chez I’oiseau (domain-general versus domain-specific knowledge ;

). Les capacités d’inférence auraient donc un socle cognitif commun permettant qu’elles
soient appliquées dans différentes situations. Bien que j’aie pu passer a cOté de certaines publications dans
ma recherche, j’ai comptabilisé tres peu d’études s’intéressant aux inférences relationnelles chez les
corvidés et psittacidés. L’explication principale est que les taches de résolution de probléme impliquant
des capacités d’inférence chez ces especes sont proposées sous forme de taches instrumentales avec
manipulation d’objets. Ce type de tdche complique la comparaison des capacités cognitives de ces especes
avec d’autres oiseaux. Ce constat met I’emphase sur le besoin de s’intéresser a des capacités d’inférence
qui n’implique pas la manipulation d’objet si 1’on souhaite répondre a un objectif comparatif.

En paralléle des études sur les Neoaves, trois espéces de Galloansérés (volailles) ont fait I’objet
de publications concernant leurs capacités d’inférence : I’oie, le canard et la poule domestique. Le faible
nombre d’especes de volailles étudiees pour leurs capacités d’inférence rend difficile les discussions sur
I’étendue phylogénique et 1’évolution de ces capacités cognitives au travers des différentes familles

d’oiseaux. Les études existantes, bien que peu nombreuses, s’intéressent tout de méme a différentes
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capacités d’inférence. La poule domestique est celle qui cumule le plus d’études et couvre plusieurs types

d’inférence, ce qui en fait un modéle propice a I’approfondissement des connaissances sur les capacités

d’inférence chez les volailles.

Inférence par exclusion

Généralisation de
concept

Inférence diagnostique

Inférence transitive

Tache des 2 cups : Schloegl et al
2009, 2011 ; Mikolash et al 2012 ;

Discrimination :
Obozova et al 2009

* Abduction : Taylor et
al 2021 « Déduction

Suite arbitraire :
Mikolash et al 2013 ;

Corvidés | Jelbert et al 2015 ; Shaw et al diagnostique : Jelbert | Bond et al 2003 ;
2013 ; Tornick et Gibson 2013 ; et al 2019 Lazareva et al 2004
Jelbert et al 2015
» Déplacements invisibles : Résolution de Exclusion indirecte
Auersperg et al 2014 ; Pepperberg | probléme : De (acoustique) : Schloeg|
et al 1997 « Tache des 2 cups : Mendoca-Furtado et | et al 2012
Schloegl 2011 ; Mikolash et al 2011 | Ottoni 2008 ;
Psittacidés | ; Subias et al 2017; O’Hara et al Raisonnement
2016 « analogique :
Tache 2 cups — 2 objets : Obozova et al 2015
Pepperberg et al 2013 ; Tache des
3 cups : Pepperberg et al 2019
Tache de correspondance a Tache de Suite arbitraire :
Neoaves I’échantillon : Zentall et al 1981 ; correspondance a Zentall et al 2019 ;
Clement et Zentall 2003 ; Aust et al | I'’échantillon : Cook von Fersen et al
2008 (liste non exhaustive) et Wasserman 2007 1991 ; Manns et al
Pigeons ; Vetter et Hearst 2017 ; Wynne et al
1968 ; Bhatt et 1997 ; Lazareva et
Wasserman 1989 ; Wasserman 2006 ;
Zentall et Hogan Daniels et al 2014
1974 (liste non (liste non exhaustive)
exhaustive)
Tache des 2 cups : Danel et al Exclusion indirecte
Labbe 2021 (acoustique) : Danel et
al 2022
Godlarid Discrimination :
Obozova et al 2013
Calao Tache des 2 cups : Danel et al
2022
Discrimination : + Paradigme de la paroi | Suite arbitraire :
Santolin et al 2016 ; | inclinée : Mascalzoni et | Daisley et al 2010,
Versace et al 2017 | al 2010 (poussin, 2021 (poussin)
Poule : : :
domestique (poussin, empreinte) | empreinte) ¥ Agent.
causal : Chiandetti and
Vallortigara 2011
Galloansérés (poussin, empreinte)
Discrimination :
Canard Martinho and
Col-Vert Kacelnik 2016
(poussin, empreinte)
Oie Suite arbitraire :
cendrée Weiss et al 2010

Figure 5 : Report des articles qui s’intéressent aux capacités d’inférence chez 1’oiseau, hors taches sociales et hors
manipulation d’outils (recherche par référencement sur Web of Science).
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2) Pourquoi s’intéresser a ’espéce Gallus gallus domesticus ?

Les races de poules domestiques actuelles seraient principalement issues de la race Gallus gallus
spadiceus, ou coq doré (Figure 6), encore présent a 1’état sauvage dans le sud-est asiatique. Une étude
archéozoologique publiée en 2022 et combinant un grand nombre de sites a travers le monde a montré que
Gallus gallus aurait une histoire de domestication bien plus récente qu'estimé précédemment, datant les
premiers indices non ambigus autour de 1650 a 1250 avant J.-C. (au lieu d’une date autour de 10 000
avant J.-C. qui était retenue jusque-la ; Peters et al., 2022 ; Figure 7). Domestiquée d’abord pour ses
qualités esthétiques et le divertissement (collection et combats de cogs), la poule domestique est
aujourd’hui majoritairement élevée pour sa consommation. C’est I’espéce animale la plus élevée dans le
monde avec une population mondiale estimée a 33 milliards d’animaux (Organisation des Nations Unies
pour "alimentation et agriculture (FAO), 2010), ce qui en fait une figure de proue dans les
questionnements pour I’amélioration des conditions de vie et du bien-étre des volailles, voire des animaux

d’¢levage (exemple de la campagne #stopcages) (Ferreira et al., 2021 ; Freire, 2020 ; Nicol, 2015).

Figure 6 : Photographie d’un male (a gauche) et d’une femelle (a droite) de Coq doré, Gallus gallus spadiceus, dont
le matériel génétique est majoritaire chez la poule domestique actuelle.

Une récente méta-analyse de la littérature a montré que pres de 200 articles scientifiques publiés
entre 1967 et 2017 ont concerné les émotions ou la cognition des volailles (Freire & Hazel, 2017). La
poule domestique est la volaille la plus étudiée en cognition. C’est aussi le second oiseau le plus représenté
en nombre d’études s’intéressant aux capacités cognitives des oiseaux, apres le pigeon. Ce constat fait de

la poule domestique un bon modéle pour aller explorer I’étendue du répertoire cognitif des volailles. En
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effet, nous disposons chez la poule domestique de connaissances solides sur leur sensorialité, leurs
capacités de mémorisation ou leurs capacités de flexibilité comportementale, des informations précieuses

pour aller etudier leurs capacités de raisonnement.

L’hypothése de la présence de capacités d’inférence chez une espéce dépend de 1’écologie
comportementale de cette espece ; ces capacités seraient stimulées selon les principales théories soit par
la présence d’un environnement social complexe, soit par une écologie alimentaire impliquant des
pratiques de fourragement sophistiquées ( ). Chez la poule, qui
est une fourrageuse exploratrice et opportuniste, I’hypothése de la présence de capacités d’inférence est
principalement soutenue par la présence d’un environnement social complexe. Les poules vivent en
groupes sociaux d’une dizaine a une vingtaine d’individus majoritairement femelles, organisés autour
d’une structure hiérarchique complexe impliquant des structures linéaires (poule A > poule B > poule C)
et triangulaires (poule A > poule B > poule C > poule A). Cette structure se reflete via le pecking order :
une femelle dominante se manifeste via des coups de becs énergiques envers une femelle qui lui est
subordonnée ( ).
Ceci vient, en complément des études que je vais détailler ci-dessous, en argument soutenant 1I’hypothése

de capacités d’inférence chez la poule domestique.

32



3) Des capacités cognitives complexes chez la poule domestigue

3.a) Une premiére approche de la cognition via des apprentissages simples

Le phénomene d’empreinte pour étudier les capacités cognitives chez le poussin

La majorité des études réalisées en cognition chez la poule domestique ont été réalisées chez le
jeune poussin, de 1’éclosion a quelques jours de vie. La raison en est la période sensible qui suit de peu
I’éclosion du poussin (autour de 24h & 72h, ),
et au cours de laquelle le poussin va exprimer un attachement fort, dit d’imprégnation, envers tout élément
animé (ou inanime, le cas échéant) qui restera suffisamment de temps a sa portée ( ).
Ainsi, il est possible d’attribuer ce comportement d’attachement a un objet choisi en isolant le poussin a
la naissance avec cet objet, pour lequel le poussin exprimera une forte préférence et cherchera a s’en
rapprocher. Cette mémoire particuliere est nommée empreinte par Oskar Heinroth, terme repris par
Konrad Lorenz dans les années 1900. C’est une mémoire non-associative forte qui n’implique pas de
processus mentaux complexes mais qui a la particularité de s’établir trés rapidement et d’étre trés robuste
a I’oubli ( ).

Cette caractéristique a été tres utile pour investiguer des modalités de perception chez le poussin,
mais aussi certaines capacités cognitives. Les équipes de Giorgio Vallortigara (Université de Trento,
Italie) et de Lucia Regolin (Université de Padoue, Italie) ont beaucoup étudié les capacités de
comprehension perceptive chez le poussin par le biais de I’empreinte sur des petits objets. Leurs travaux
ont par exemple montré que les poussins montrent une préférence pour les objets dont les configurations
ou dont les mouvements sont biologiquement pertinents (

). D’autres travaux ont étudié les modalités de discrimination et de
représentation géométrique des formes par les poussins (

). Enfin, ces équipes ainsi que celle de Lesley Joy Rogers (Université
de la Nouvelle-Angleterre, Etats-Unis) ont beaucoup étudié la latéralisation hémisphérique de la vision
chez le poussin et son lien avec les performances de reconnaissance et discrimination visuelle
( ). Dans cette partie, je décrirai les articles qui ont montré
I’existence de capacités cognitives simples, mais aussi plus complexes, chez la poule domestique : ces

¢tudes ont majoritairement été réalisées au travers du phénomene d’empreinte chez le poussin.
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Des capacités de flexibilité comportementale
La flexibilité comportementale est la capacité a adapter son comportement rapidement face a des
situations changeantes ( ). Cette capacité est nécessaire pour répondre a beaucoup de défis
environnementaux, par exemple pour adopter rapidement un comportement optimal lors de la recherche
de nourriture. Elle peut étre étudiée en conditions contrélées via différentes taches, dont la tache de détour.
Dans cette tache, les animaux sont d’abord entraines a récupérer un aliment (souvent des vers de farine),
ou I’objet d’empreinte dans le cas du poussin, a I’intérieur d’un tube opaque ou derri€re une paroi opaque.
L’aliment n’est pas visible depuis le point de départ de I’animal et ce dernier doit contourner les parois
pour le récupérer. Dans un second temps, la paroi opaque est remplacée par une paroi transparente, et
I’animal doit refreiner son comportement moteur direct (inhibition motrice) vers 1’aliment pour appliquer
ce qu’il a appris et contourner (flexibilité comportementale) les parois pour récupérer 1’aliment (Figure
8a et 8b). Ce test a été réalisé avec succes chez le poussin (via imprégnation ; Figure 8c
; ou en utilisant les partenaires sociaux ) et chez la poule adulte (
). La flexibilité a aussi été investiguée chez la poule dans une tache
d’inversion de consigne (
) : I’animal apprend par conditionnement opérant a choisir un stimulus parmi deux ;
puis la régle change et il doit alors choisir I’autre stimulus. Cette inversion de consigne est répétée, et le

degré de flexibilité de I’animal est mesuré via sa rapidité a intégrer la nouvelle régle a chaque inversion.

(b) (©)

Figure 8 : Illustration de la tache de détour. (a) L’animal apprend dans un premier temps a contourner le tube
opaque pour récupérer 1’aliment. (b) Dans un second temps, le tube est transparent et 1’animal doit refreiner son
comportement et appliquer le détour appris pendant la phase d’apprentissage. (C) Une autre maniere de tester la
flexibilité comportementale chez le poussin via la motivation a se rapprocher de 1’objet d’imprégnation ; illustration
correspondante a la Figure 1 de Vallortigara et al. ( ).
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La permanence de [’objet
La permanence de I’objet est une capacité cognitive fondamentale de la cognition physique :
c’est la capacité a considérer qu’un objet existe encore méme s’il est en dehors du champ sensoriel (

). Cette capacité permet par exemple de suivre des déplacements d’objets en dehors du champ visuel
et ainsi réduire 1’imprévisibilit¢ de 1’environnement. La capacité de permanence de 1’objet est
géneralement divisée en plusieurs degrés de complexité, qui correspondent a des stades initialement
proposés par Piaget pour caractériser le développement de cette capacité chez I’enfant. Aux stades 1 et 2,
I’objet n’a plus d’existence dés lors qu’il disparait. Au stade 3, I’individu est capable de se représenter
I’objet dans son intégralité alors qu’une partie en est occultée. Au stade 4, I’individu est capable de
retrouver un objet invisible a I’endroit ou il ’a vu disparaitre. Au stade 5, 1I’individu est capable de trouver
I’endroit ou I’objet s’est arrété en dernier alors que sa course comprenait plusieurs phases de déplacements
invisibles derriéere différents objets. Au stade 6, I’individu est capable de la méme action, cette fois alors
que I’objet effectue son trajet a I’intérieur d’un autre objet-contenant, par persistance de la représentation

mentale de cet objet.

La quasi-totalité des expériences réalisées chez le poussin impliquent que 1’animal retrouve 1’objet
sur lequel il est imprégné (ou les congénéres sociaux) lorsque 1’objet d’attention est en dehors de son
champ de vision, totalement ou partiellement. Ces études nous donnent une indication quant a la capacité
de permanence de 1’objet chez le poussin. Dés le jeune age, les poussins sont capables de reconnaitre une
forme géométrique en deux dimensions méme si elle est partiellement occultée (

) ou si I’on ne peut en voir que les contours subjectifs (
). La notion de contours subjectifs ici fait référence a un contour de forme qui n’est
pas explicitement visible dans son ensemble, mais dont les indices visibles permettent de deviner la forme
(Figure 9).

= I
A A A

Figure 9 : Reproduction des formes questionnées dans Zanforlin et al. ( ). Les poussins imprégnés sur I’objet
complet s’approchent significativement plus des objets entiers, et s’approchent significativement plus des objets
occultés que amputés, ce qui montre qu’ils intégrent les contours de la forme lorsqu’elle parait occultée. Les auteurs
ont controlé que cette préférence n’était pas due a une préférence pour un stimulus ayant une zone colorée plus
grande.
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Les poussins sont aussi capables de se souvenir, jusqu’a 2 minutes aprés avoir vu le déplacement,
de quel coté (droite ou gauche) a été caché I’objet d’imprégnation (

). Ces capacités répondent respectivement aux stades 3 et 4 de la permanence de ’objet. Les
études de Szabo et al. ( ) confirment cette capacité de permanence
de I’objet : leurs résultats montrent que le poussin a un temps de regard significativement plus important
lorsqu’un objet qui est sensé étre caché a un endroit (I’expérimentateur I’y a mis, a la vue du poussin), n’y

est plus (I’expérimentateur 1’aura retiré hors de la vue du poussin) (Figure 10).

Une autre expérience implique que le poussin suive et se représente le nombre d’objets se
déplacant derriere différentes parois opaques, ce qui correspond au stade 5 de la permanence de 1’objet.
Cette expérience est d’ailleurs connue, car elle a permis de montrer que les poussins sont capables de
discriminer des quantités et de réaliser des opérations de calcul mental simples ( ).
L’expérience se base sur le déplacement de plusieurs reproductions de 1’objet sur lequel I’animal a dirigé
son empreinte. Le poussin est placé face a deux panneaux opaques (Figure 11), et I’expérimentateur place,
a la vue du poussin, une certaine quantité de ces objets derriere chacun des panneaux (a gauche ou a
droite). Le poussin se dirige automatiquement vers le panneau qui cache le plus d’objets. Puis, lorsque
I’expérimentateur déplace, un par un, un nombre déterminé d’objets d’un écran a 1’autre (déplacements
multiples et bidirectionnels), le poussin se dirige encore vers I’écran qui cache le plus d’objets et ce
indépendamment de la direction du flux. La méme équipe de recherche a aussi remarqué que le poussin
classe mentalement les plus petites quantités a gauche et les plus grandes quantités a droite, montrant qu’il
possede une ligne numérique mentale comme celle qui a été retrouvée chez plusieurs mammiferes dont

I’humain ( ).

Figure 10 : Photographie tirée de la Vidéo 4 de Szabo et @

al. ( ). Aprés avoir été mis face a une situation ' -
provoquant une attente de présence ou d’absence de I’objet

d’empreinte derriére la paroi opaque, le poussin est placé

face a l’issue inverse. L’analyse comportementale montre

un comportement correspondant a une violation des

attentes, argument en faveur de la présence de permanence
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4 ‘ , Figure 11 : Photographie extraite d’une vidéo de
| I’expérimentation de Rugani et al. ( ). Un nombre

' i différent d’objets d’imprégnation (non visibles sur la
photographie) ont été placés et déplacés d’une paroi a une

autre & la vue du poussin. Le poussin se dirige vers la paroi

cachant le plus grand nombre d’objets, montrant des capacités

) 4 de calcul rudimentaires. (Droits : Université de Padoue,
~ Université de Trento, Italie).

L N—

Des capacités de mémoire a long terme ?

Une capacité nécessaire a plusieurs types d’inférence est la capacité de mémorisation des
informations. La mémoire a long terme permet de stocker des informations de facon plus durable que la
mémoire a court terme ( ). Plusieurs études montrent que la poule est capable d’associer
rapidement et durablement une localisation, un objet ou une action a la survenue d’une récompense par

conditionnement classique (le stimulus conditionne une réaction) ou par conditionnement opérant (le

stimulus conditionne une action) ( ).
Regolin et Rose ( ) ont utilisé une tache de détour pour évaluer la rétention mnésique d’une
information spatiale chez le poussin ( ). Dans cette tache, I’individu est

placé derriére une barriére en forme de U, a I’intérieur du U, avec une visibilité sur des congénéres que le
poussin ne peut rejoindre qu’en faisant un détour de cette barriere. Une fois que les individus ont eu réalisé
le détour dans un premier essai, ils ont été testés a nouveau apres 30 minutes, 3 heures et 24 heures. Les
poussins ont montré une mémoire intacte méme aprés 24 heures en choisissant toujours le c6té par lequel
ils avaient réussi a contourner la paroi lors du premier essai. En parallele, plusieurs travaux publiés a ce
jour impliquent que la poule ou le poussin soient capables de restituer des informations apprises de sorte
a pouvoir étre testés sur plusieurs jours. Ces travaux, que nous presentons dans les paragraphes suivants,

montrent que la poule domestique est capable de mémorisation a long terme.
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Les capacités cognitives évoquées jusque-la peuvent étre qualifiées de simples et ne mettent
pas en ceuvre une forme de raisonnement. Plus récemment, des études se sont penchées sur des
capacités cognitives plus complexes chez la poule domestique, dont certaines n’avaient été étudiées
que chez les oiseaux considéreés intelligents comme les corvidés ou les psittacidés ; voire des capacités
cognitives considérees propres a I’humain jusqu’a trés récemment. Ces études, que je décris dans
la partie suivante, suggérent la présence de capacités qui sont des prérequis aux capacités de
raisonnement, et qui viennent soutenir I’hypothése de capacités de raisonnement chez la poule

domestique.

3.b) Vers I’étude des capacités de raisonnement chez la poule domestique

3.b.1) Des résultats encourageants pour 1’étude des capacités d’inférence chez la poule

La capacité a relier temporellement des événements ?

L’inférence prédictive repose sur le fait que I’animal peut prédire la survenue d’un événement B
suite a la survenue d’un événement A. Méme si une telle capacité n’a pas encore été démontrée chez la
poule domestique, elle semble tout de méme capable d’estimer des intervalles de temps. Dans une étude
menée par Taylor et al. ( ), des poules sont entrainées a piquer sur une cible allumée pour obtenir une
récompense alimentaire. Au fur et a mesure de I’entrainement, les poules apprennent que la récompense
n’est délivrée que lorsque le temps écoulé depuis I’allumage de la cible est de 6 minutes. Les résultats de
cette premiere étude sont encourageants mais non satisfaisants : méme si la fréquence des pecks sur la
cible augmente autour de 6 minutes, les animaux commencent a piquer sur la cible des la premiere minute,
et la courbe de réponse n’est pas significativement plus élevée autour des 6 minutes d’intervalle.

Plus tard, les travaux de Abeyesinghe et al. ( ) et de Zimmerman et al. ( ) viennent tout de
méme confirmer ce résultat. Dans la premiére étude, les poules apprennent que piquer sur une cible apres
un temps court (2 secondes) permet d’avoir accés au grain pendant 3 secondes, et que piquer sur la cible
apres un temps long (6 secondes) permet d’y avoir acces pendant 22 secondes. Pour avoir acces a ce
jackpot alimentaire, les poules montrent une capacité de self-contréle dans I’anticipation d’une
récompense plus importante. Dans la seconde étude, les poules montrent des comportements anticipatoires
différents si ’issue anticipée est positive (toilettage, repos), neutre, ou négative (attention, activité
locomotrice). En plus d’appuyer 1’étude de Taylor et al. concernant la capacité de la poule & intégrer un

intervalle de temps et a anticiper la survenue d’une récompense a intervalle fixe, ces derniers résultats
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favorisent I’hypothése d’une représentation mentale de 1I’objet anticipée par 1’animal : leur comportement

d’anticipation dépend de 1’objet attendu.

Des capacités de généralisation ?

La capacité a catégoriser et généraliser sont basées sur les capacités d’inférence inductive et
d’inférence déductive ( ) (Figure 12). Des expériences réalisées chez le poussin
tendent & montrer que ces animaux sont capables de généralisation. Santolin et al. ( ) ont appris a des
poussins a discriminer des paires de stimuli présentant une structure AAB et ABA (A et B étant des items
de forme et de couleur différentes ; Figure 13) : le choix de I’un des deux était récompensé, et I’autre non.
L’entrainement a été réalisé sur plusieurs stimuli correspondants a ces structures ; puis le test a consisté a
présenter aux poussins des paires de nouveaux stimuli (essais test non récompensés) composés d’items
qui n’avaient pas été présentés auparavant (Figure 13). Les résultats montrent que les poussins
s’approchent préférentiellement de la structure similaire a celle pour laquelle ils ont été récompensés lors
de I’entrainement. Ceci suggere que les poussins sont capables de généralisation de concept, ici le concept
étant une régularité dans la structure visuelle du stimulus. Versace et al. ( ) confirment cette
conclusion en testant des poussins, grace au méme type de procédure, cette fois basée sur une structure de

stimuli visuels ou auditifs de type AA versus AB.

Cependant, comme Santolin et al. ( ) le soulignent, ces résultats peuvent aussi étre expliqués
par un mécanisme plus simple : il est possible que les animaux aient mémorisé les structures des stimuli
sous forme de différents filtres perceptifs (appelés cartes Booléennes'?). Par exemple, 1’animal pourrait
avoir appris a reconnaitre une structure AAB en apprenant que cette configuration existe quand deux items
A sont doublés de ce coté. Cette explication alternative ne pouvant pas étre écartée, la conclusion quant a
la capacité de généralisation chez le poussin peut étre remise en question. En dehors de cette hypothése,
les performances présentées ci-dessus requerraient une capacité d’inférence déductive de la part des
poussins. Le nombre de travaux sur les capacités de généralisation et plus largement de déduction chez la

poule domestique est limité et il n’existe pas de travaux chez la poule adulte & ma connaissance.

12 | a notion de carte Booléenne désigne un processus de mémorisation des signaux sous plusieurs dimensions basiques :
I’animal encode séparément 1’ information perceptuelle de ’item A (par exemple pour reconnaitre la catégorie de type AAB :
il faut qu’un des deux items, ici A, soit doublé a c6té), I’information perceptuelle de 1’item B, voire 1’aspect d’hétérogénéité
perceptive. Ce processus permettrait & ’animal de montrer un comportement de généralisation, alors qu’il applique juste une
couche Booléenne apprise sur le nouveau stimulus.
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Figure 12 : Illustration des deux capacités d’inférence nécessaires pour réaliser une généralisation de concept :
I’inférence inductive et I’inférence déductive. La premiére consiste a établir un concept de catégorie par
apprentissage a partir d’un ensemble d’observations. La seconde consiste a transférer le concept appris
(généralisation) pour intégrer de nouvelles observations a cette catégorie formée.
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Figure 13 : Exemple d’un bindme de type ABA ou AAB présenté lors de I’entrainement ou lors du test de
geénéralisation. Les stimuli présentés lors du test de généralisation sont nouveaux et n’ont jamais été présentés
(forme et couleur) durant I’entrainement. Illustration adaptée de la Figure 1 de Santolin et al. ( ).
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Une compréhension causale des propriétés physiques chez le poussin ?
L’inférence diagnostique et 1’inférence prédictive impliquent la notion de causalité : 1’animal
déduit la cause et la conséquence au travers de ce qu’il observe (

). Ces inférences causales peuvent aussi nécessiter la compréhension des propriétés physiques des
objets impliqués. Dans une expérience de Chiandetti et Vallortigara ( ), des poussins ont été
imprégnés sur un petit objet (Figure 14a et 14b), puis ont appris a rejoindre cet objet lorsque celui-ci était
déplacé derriere une paroi opaque parmi deux parois présentes. Ensuite, la phase de test se décomposait
en trois phases : (1) le poussin voit que I’objet est amené vers les deux parois opaques, a équidistance des
deux parois, puis (2) le poussin n’a plus d’acces visuel au dispositif, 1’objet est retiré et chacune des deux
parois est inclinée pour faire en sorte que I’inclinaison d’une des deux parois seulement soit assez élevée
pour permettre de cacher I’objet, et enfin (3) le poussin a de nouveau acces au dispositif et peut se déplacer
vers la paroi inclinée derriére laquelle il pense pouvoir retrouver 1’objet. Cette expérience a été reproduite
en jouant cette fois sur la hauteur et la largeur des parois. Les résultats montrent que les poussins se dirigent
significativement plus vers la paroi dont les caractéristiques permettent de cacher 1’objet (assez inclinée,
assez haute, assez large), que vers la paroi dont les caractéristiques ne permettent pas de cacher 1’objet.
Ces résultats suggerent que le poussin serait capable d’inférence diagnostique : il est capable d’inférer des
conséquences aux caractéristiques physiques d’un objet uniquement a partir de 1’observation visuelle de
sa taille, méme en n’ayant pas expérimenté I’implication causale de ses caractéristiques physiques au
préalable (Figure 15b) ( ).

Figure 14 : Deux exemples de conditions
d’imprégnation en conditions
environnementales contrélées de poussins
agés de moins de 3 jours, avec (a) ou sans
(b) contact physique possible avec 1’objet
d’imprégnation. Les poussins montrent
I’intégration de propriétés physiques de
I’objet méme sans avoir été en contact
physiqgue avec celui-ci lors de
I’imprégnation. L’illustration correspond
a la Figure 1 de Chiandetti et al. ( ).

41



Une capacité de métamémoire ?
Parmi les capacités de raisonnement qui ont été étudiées chez la poule se trouve la métacognition,

et plus précisément la métamemoire. La métamémoire est une capacité cognitive auto-dirigée qui permet
de « savoir que I’on sait ou non », autrement dit, la connaissance de ce que 1’on a et de ce que I’on n’a pas
en mémoire (

). Les capacités métacognitives sont basées sur des capacités d'inférence concernant 1’état et le
contenu de ses propres connaissances, c’est-a-dire la capacité a inférer des conclusions sur ses propres
états et/ou contenus mentaux ( ). Une expérience

menée par Nakamura et al. ( ) suggére que la poule domestique serait capable de métacognition.

Dans cette expérience, les oiseaux ont d’abord été entrainés, en piquant avec leur bec, a retrouver
un rond coloré lorsque celui-ci apparait sur un écran parmi plusieurs autres ronds de couleurs différentes
(tache de correspondance a 1’échantillon), en échange d’une récompense. Une fois cette tache apprise, les
chercheurs ont inséré une nouvelle étape. Désormais, deux symboles (un symbole orange et un symbole
violet) apparaissent sur I’écran aussitot que les oiseaux ont réalisé la tache des ronds de couleur. Si ’oiseau
choisit de piquer sur le symbole orange, il obtient la récompense attendue uniquement s’il a correctement
répondu lors de la premiére tache avec les ronds de couleur (Figure 15). Piquer sur ce symbole est donc
une « prise de risque » : dans le cas ou I’animal choisit ce symbole orange, alors qu’il a donné la mauvaise
réponse lors de la premiére tache, il n’obtiendra aucune récompense. En revanche, si ’oiseau choisit le
symbole violet il obtiendra une récompense intermédiaire, plus petite, qu’il ait ou non réussi la tache avec
les ronds de couleur. Piquer sur le symbole violet est donc associé a la sécurité, la garantie d’obtenir une
petite récompense, que la réponse soit correcte ou incorrecte lors de la premiere tache. Les résultats
montrent que certains individus ne répondent pas au hasard lors de cette nouvelle étape, et sélectionnent
davantage le symbole violet, associ€ a la sécurité, lorsqu’ils ont mal répondu lors de I’épreuve des ronds
de couleur. En d’autres termes, la poule domestique semble capable d’estimer le niveau de ses
connaissances. Cette étude est la seule a ma connaissance ayant testé les capacités métacognitives chez la
poule domestique, et reste donc a prendre avec précautions. Néanmoins, ces résultats sont un argument de
plus en faveur de capacités d’inférence complexes et dirigées vers un objet abstrait, introduisant la

possibilité de capacités d’inférence relationnelles chez la poule domestique.
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Figure 15 : Illustration d’une tache sur écran permettant d’investiguer les capacités de métamémoire chez I’animal.
Dans cette tdche, I’animal doit retrouver un stimulus qui a été présenté lors de la premiére phase du test (point de
départ). Sur le second écran 1’animal doit retrouver un des stimuli qui a été présenté sur le premier écran. Ensuite,
avant de récupérer (ou non) la récompense, I’animal passe par la question métacognitive : 0 Symbole « risk »:
utilisation lorsque la réponse est certaine, donc lorsque la tache est considérée comme simple. @ Symbole « safe »:
utilisation lorsque la réponse est incertaine, donc lorsque la tache est considérée comme complexe ou impossible.

3.b.ii) Des capacités d’inférence relationnelle ?

Des capacités d’orientation spatiale et de mémoire relationnelle
Les capacités d’orientation spatiale ont été eétudiées chez la poule et chez le poussin. Deux types
de mémoire peuvent étre utilisés pour retrouver un emplacement-cible : la mémoire spatiale indicée ou la
mémoire spatiale relationnelle ( ). Dans le cas de la mémoire spatiale indicee,
I’animal retrouve 1’emplacement-cible grace a un repére particulier de ’environnement. Si ce repere se
déplace ou disparait, I’animal n’a pas d’autre moyen de retrouver la cible. Dans le cas de la mémoire
spatiale relationnelle, 1’animal retrouve 1’emplacement-cible gréce a la localisation relative de différents
¢léments de I’environnement entre eux. Dans ce cas, il sera capable de retrouver 1’emplacement-cible
méme en |’absence d’un des ¢léments de 1’environnement, ou si une caractéristique de la cible change par
exemple. Les études montrent que la poule domestique posséde ces deux types de mémoire spatiale (
). Le poussin est également capable de se repérer a partir des indices présents

dans I’environnement, mais aussi a partir des distances exactes ou encore des distances relatives entre les
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¢léments de 1’environnement (

).

Des ¢études montrent que I’utilisation flexible d’informations relationnelles n’est pas seulement
limitée aux informations spatiales chez la poule domestique. En effet, le poussin semble également
pouvoir mémoriser des informations combinant des composantes de localisation (« ou ») et d’identité
d’objet (« quoi »), et donc mémoriser la relation entre des informations de nature différente. Dans une
premiere étude, Forkman ( ) a habitué des poules a retrouver un type d’aliment A toujours a gauche
et un type d’aliment B toujours a droite dans la zone de test. Aprés plusieurs séances d’apprentissage, pour
réaliser le test, les poules ont été portées a satiété pour un des deux aliments (par exemple : A). Puis les
animaux ont eu acces au choix entre A et B juste aprés ; les animaux ayant été portés a satiété pour A se
dirigent significativement plus vers 1’aliment qui n’a pas été déprécié, ici B. Cette expérience, simple en
apparence, montre que la poule posséde une mémoire intégrée du « quoi (aliment A ou B) + ou (droite ou
gauche) », autrement dit, la mémoire intégrée de I’emplacement spécifique d’un objet spécifique. Cette
étude a eté répétée avec succes chez le poussin par Cozzuti et Vallortigara ( ). Ces résultats appuient

la présence d’une mémoire des informations de type relationnelles chez la poule.

Dans une autre étude, Loconsole et al. ( ) ont montré que les poussins possédaient une
mémoire relationnelle permettant d’intégrer des informations de type « dans quel contexte + ou ». Dans
une premiére phase, des poussins ont été exposés a deux symboles (un carré et une croix) et deux contextes
différents (bleu et jaune ; Figure 16). Dans le contexte bleu, le carré est toujours placé a gauche et cache
de la nourriture alors que la croix est placée a droite sans nourriture. Dans le contexte jaune, le carré cache
toujours de la nourriture et est cette fois placé a droite (et la croix a gauche). Le test consiste a réexposer
les individus aux deux contextes mais cette fois en présence de deux symboles identiques (deux carrés ou
deux croix — test réalisé sans récompense alimentaire). Si I’animal a intégré les positions des symboles (et
donc la position du symbole qui cache la nourriture) dans chaque contexte, il s’approchera par exemple
préférentiellement du carré qui se trouve a droite dans le contexte jaune. Les poussins réussissent
effectivement le test, ce qui suggére une capacité de mémoire intégrée des informations relationnelles

chez cette espéece.
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Figure 16 : Dans I’expérience sur la mémoire contextuelle, le poussin apprend a retrouver des vers de farine derriére
(par exemple) la croix, toujours placée a droite dans le contexte bleu et toujours placée a gauche dans le contexte
jaune. L’illustration correspond a la Figure 1 de Lonconsole et al. ( ).

Les études ci-présentes montrent que la poule domestique est capable d’utiliser les relations
entre les éléments de son environnement pour s’y repérer et s’y déplacer. Ces résultats suggérent
donc que la poule est capable de mémorisation d’informations relationnelles, et de I’utilisation de
représentations mentales relationnelles, capacité qui peut étre utilisée dans le cadre de

raisonnements complexes.

L utilisation de représentations relationnelles dans une tiche d’inférence ?

L’inférence transitive est la capacité a établir un lien entre des éléments de maniére indirecte, en
connaissant uniquement le lien de chacun de ces éléments avec un ou plusieurs éléments intermédiaires ;
par exemple : si A>B et B>C, alors il est possible de former un lien entre les deux éléments A et C de
maniere indirecte, et inférer que A>C. Dans le contexte social, et surtout dans des grands groupes sociaux,
cette capacité cognitive permet a un individu de ne pas a avoir a apprendre I’ensemble des relations
absolues entre tous les individus deux a deux : connaitre un faible nombre de relations et pouvoir inférer
les autres relations a partir de celles qui sont connues permet un gain d’énergie considérable. Cette capacité
permet aussi a I’individu lui-méme d’éviter une interaction dans laquelle il aura plus de chances d’étre
blessé. La premiére étude qui mentionne le terme d’inférence transitive chez la poule est 1’étude de Hogue
etal. ( ). Les auteurs ont placé des poules adultes, individuellement, observatrices face a une mise en
scéne comprenant une interaction entre un individu du groupe, donc connu, et un individu inconnu.
L’information initialement disponible pour I’individu observateur est I’information de sa propre relation
hiérarchique avec I’individu connu. Hogue et al. montrent que I’individu observateur initie

préférentiellement une confrontation avec 1’individu inconnu Si ce dernier s’est montré moins dominant
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que I’individu connu lors de la confrontation, et inversement ; I’individu observateur initic rarement une
confrontation avec I’individu inconnu lorsque celui-ci s’est montré plus dominant que 1’individu connu.
Bien que le propos initial des auteurs n’était pas d’étudier spécifiquement la capacité d’inférence transitive
chez la poule, ils proposent que les comportements des individus observateurs puissent s’appuyer sur cette
capacité. L hypothése sous-jacente est que 1’observateur aurait inféré sa position hiérarchique par rapport
a I’individu inconnu, relativement a I’issue de la confrontation observée, en ayant les informations de la
hiérarchie entre lui et ’individu connu, et entre 1’individu connu et 1’individu inconnu. Cependant, le
comportement des observateurs aura pu étre dii a des indices proximaux et/ou perceptifs, comme par

exemple la taille de la créte, reliée au statut de dominance de la poule ( ).

Plus tard, une étude a été réalisée chez le poussin testant spécifiquement I’inférence transitive en
conditions contrblées, et a partir de I’établissement de relations entre des stimuli arbitraires (

). L’idée derriére cette expérience est d’apprendre a I’animal a ordonner linéairement une suite
d’items successifs (A, B, C, D, E), reliés entre eux via une relation de priorité (A>B>C>E>D). Dans un
premier temps, les animaux apprennent de maniére successive les relations directes pour chaque paire
d’items successifs (A>B, B>C, etc.) au travers d’un renforcement différentiel : lors de la présentation de
la paire AB, I’animal est récompensé s’il choisit de piquer sur I’item A, et bis repetita pour I’ensemble des
paires d’items successifs. Ensuite, le test consiste a présenter des paires d’items non successifs a I’animal,
ici la paire BE. Si I’animal choisit préférentiellement B par rapport a E, alors I’hypothése sous-jacente est
qu’il a utilisé sa connaissance des rapport entre B et C (B>C) et entre C et D (C>D) pour inférer la relation
indirecte entre B>D. Il aura donc memorisé les relations entre les items successifs, et réutilise cette
connaissance pour émettre une conclusion sur la relation entre les items non successifs. Certains poussins
ont réussi le test. Cependant, I’hypothése d’une représentation mentale dans une suite ordonnée de 5 items
est débattue, car d’autres études ont mis en évidence la possibilité de 1’utilisation de processus mnésiques
qui seraient plutdt basés sur des mécanismes associatifs ( ).

Malgré la nécessité d’approfondir les recherches concernant les processus mentaux a
I’origine de cette inférence, les travaux précédents montrent que les poussins sont capables de
réaliser une inférence a partir d’informations relationnelles qui ont été mémorisées au préalable, ce

qui suggére que ’espéce est capable d’inférence relationnelle.
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OBJECTIFS DE LA THESE

Les études résumées ci-dessus suggerent que la poule domestique est capable d’inférence et
possede une mémoire relationnelle ; voire, au travers d’études réalisées chez le poussin, que cette espéce
est capable d’inférence sur des informations relationnelles.

Méme si I’utilisation du phénoméne d’imprégnation chez le poussin est un outil puissant pour
étudier différents types de capacités cognitives plus ou moins complexes, les processus de résolution des
tdches d’inférence, qui ont pour la plupart été étudiées au travers de ce phénoméne, peuvent étre
questionnés. Le processus d’empreinte impliquant 1’encodage précis de nombreuses caractéristiques
physiques de 1’objet-cible, nous ne pouvons pas exclure que la résolution des taches puisse mettre en jeu
d’autres formes de mémoire plus simples n’impliquant pas de capacité d’inférence. Il apparait donc
important de réaliser des études qui n’impliquent pas ce phénoméne d’empreinte. Cette maniere de tester
les capacités cognitives via le processus d’empreinte comprend qui plus est une limite : les individus ne
peuvent étre imprégnés que sur un seul objet (ou image), ce qui rend impossible les tests impliquant
I’apprentissage de relations. Par exemple, les expérimentations qui se sont intéressées a une inférence
relationnelle chez le poussin n’ont pas utilisé I’empreinte mais une récompense alimentaire.

Qu’elles impliquent le poussin ou la poule adulte, les études concernant les capacités de
raisonnement chez la poule domestique sont peu nombreuses et méritent donc d’étre approfondies.
L’évaluation des capacités de raisonnement au travers des types d’inférence dont la poule domestique est
capable, et du degré de ces capacités, doit continuer de s’appuyer sur une démarche empirique

exploratoire.

Mon travail de thése se propose d’apporter une pierre a cet édifice naissant en explorant davantage
I’étendue et le degré de complexité des capacités cognitives a la base des capacités de raisonnement chez
la poule domestique adulte. Le travail de thése s’est concentré sur les capacités d’inférence, qui constituent
le mécanisme fondamental des capacités de raisonnement, et dont la complexification est en relation
directe avec la complexification des capacités de mémoire relationnelle de I’animal. Au vu des
nombreuses capacités d’inférence qu’il reste a explorer chez cette espéce, nous avons fait des choix
experimentaux en correspondance avec le tableau des capacités d’inférence qui ont ou non été testées chez
la poule domestique, et des discussions résultant de ces publications. Ainsi, nous avons articulé la these

en trois axes.
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(1) Dans un premier temps nous avons teste une capacité d’inférence simple : I’inférence par
exclusion. L’inférence par exclusion est la capacité d’inférence simple la plus étudiée chez 1’oiseau et
pour laquelle il n’y a pas de publications chez la poule domestique. Dans une premiére expérience
(ARTICLE 1), nous avons testé I’inférence par exclusion chez la poule dans différentes conditions de
test grace a la tache des tubes inclinés. Dans une seconde expérience (deuxiéme partie du chapitre 1),
nous avons cherché a approfondir ces résultats en implémentant la tiche d’exclusion via le test des 2 cups.

(2) Puis nous avons réalisé un test qui nécessite la combinaison de deux capacités d’inférence
simple : la généralisation de concept (ARTICLE 2). L apprentissage d’un concept nécessite 1’existence
de capacités d’induction et la capacité a généraliser le concept appris nécessite des capacités de déduction.
Nous avons réalisé le test de généralisation de concept au travers de la tache de correspondance a
I’échantillon différé. Ces travaux de recherche ont bénéfici¢ de la récente mise en place d’un dispositif
automatisé permettant de tester diverses capacités cognitives chez la poule domestique.

(3) Enfin, nous avons testé une capacité d’inférence relationnelle : I’inférence transitive
(ARTICLE 3). Pour cela nous avons reproduit la tache qui a été utilisée chez le poussin, et I’avons adaptée
a la poule adulte. Toutefois nous avons testé I’inférence transitive au travers d’un apprentissage d’une
séquence ordonnée de 6 items, ce qui n’a encore jamais été réalisée chez cette espece. Cette option permet
une étude plus approfondie des performances, ainsi que de discuter des processus mis en jeu lors du
raisonnement transitif chez la poule.

Le travail couvre donc deux capacités d’inférence simple, une qui n’a pas encore été étudiée chez
la poule, et une qui a été étudiée chez le poussin au travers d’une tache d’apprentissage moins complexe ;
et une capacité d’inférence relationnelle, qui a pu étre étudiée chez le poussin et pour laquelle nous
pourrons faire une analyse plus approfondie, pour évaluer I’utilisation d’inférence lors de la résolution de

cette tache.
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MISE EN (EUVRE EXPERIMENTALE
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1) ANIMAUX ET CONDITIONS D’ELEVAGE

Nous avons réalisé nos études sur des femelles adultes de la souche de poules rousses Isa Brown.
Nous avons fait le choix de travailler sur une souche de poule pondeuse trés répandue en élevage avicole
en France ( ), afin de pouvoir élargir plus facilement nos conclusions aux animaux d’élevage.
Nous avons réalisé nos études sur des animaux adultes, a partir de la fin de la période de maturation qui
se deroule autour de 6 mois, nos animaux testés les plus vieux ayant atteint 3 ans d’age. Ceci nous a
notamment permis de conserver, lorsque possible, des animaux déja habitués aux expérimentateurs et a
étre testés.

Au total nous avons renouvelé le lot d’animaux une fois : le premier lot incluait 20 individus, et le
second 21 individus. Les individus du premier lot ont été placés en retraite chez des particuliers une fois
que les plus agés avait atteints 3 ans d’age. Pour chaque lot, le groupe était divisé en deux, permettant de
réaliser des expériences de cognition préliminaires en paralléle des expériences principales de la thése.

Les individus étaient maintenus en groupes sociaux stables d’une vingtaine d’individus au pole
expérimental avicole de Tours ( ). Le
batiment d’élevage comportait une aire intérieure d’environ 25m? recouverte de litiére de copeaux de bois
et contenant des couvoirs, des perchoirs, et 1’accés a I’eau et I’aliment ; ainsi qu’une aire extérieure
d’environ 30m?, en partie couverte, contenant des cachettes et des perchoirs de formes variées. Cet
environnement de vie enrichi physiqguement et socialement permettait de couvrir les besoins
comportementaux fondamentaux des animaux. Les poules ont été maintenues a un cycle circadien de jours
longs (14h de jour et 10h de nuit) et avaient un acces a 1’eau a volonté ; 1’aliment (grains) était délivré une
fois les expérimentations terminées, afin de garantir un état de motivation alimentaire satisfaisant pour les
tests réalisés en journée.

Tout au long de ma thése, j’ai eu a cceur d’instaurer un climat de confiance avec les animaux,
notamment via une habituation a ma présence ( ), une participation volontaire
pour les tests et une prise en main lache lors des manipulations, afin de leur donner une impression de
contréle. En effet il a ét¢ montré qu’une impression de contréle sur son environnement et/ou ses actions,

participe a un état émotionnel positif chez 1’animal ( )
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1) LES DISPOSITIFS DE TEST UTILISES

La nécessité d’une approche exploratoire au cours de cette thése est la conséquence d’une faible
connaissance des limites dans la complexité cognitive de la poule domestique, et de ce que son écologie
comportementale lui — et nous — permet de réaliser en termes de tests cognitifs. Pour nos tests, nous nous
sommes inspirés de dispositifs de test utilisés chez d’autres espéces, pour sélectionner des dispositifs
adéquats et les adapter a notre modéle d’étude. Cette réflexion a été un point important du travail de these,
et nous a amené a développer différents dispositifs en fonction de la question posee. Les tests qui ont été
réalisés sont axés sur 1’acuité visuelle de la poule, et principalement sa capacité de discrimination des
couleurs. La vision est le sens qui a été le plus étudié chez la poule et joue un réle primordial dans son
rapport a I’environnement ( ). La poule
est capable de voir le spectre de la lumiére visible comme 1’humain, mais aussi dans ’ultraviolet (

). Les photorécepteurs de sa rétine doivent étre stimulés de maniére
continue pendant 20 millisecondes pour créer une image nette, ce qui donne cette marche saccadée
caractéristique de beaucoup d’oiseaux (réflexe optocinétique ; ). Concernant la distance a
laquelle les stimuli sont visibles pour la poule, les expériences de Dawkins ( ) ont par exemple
reporté un éloignement maximum pour la reconnaissance sociale de 30 centimétres. La poule est aussi
capable de détecter des prédateurs aériens ( ), Ce qui pourrait étre
plutét relatif a leur capacité de détection de mouvement. Dans nos tests, nous avons présenté les stimuli a
discriminer a 30 cm maximum de I’animal, ou les stimuli a apercevoir (voir ARTICLE 1) & 1 métre

maximum de 1’animal.

1) L’aréne ouverte pour tester I’inférence par exclusion

L’inférence par exclusion est la capacité a choisir une option parmi plusieurs, en excluant les autres

possibilités. Il s’agit de dire par exemple « si ce n’est pas A, alors c’est B ».

Choix de la procédure de test

Chez I’animal, le test le plus communément appliqué est le test des 2 cups ( )
Dans ce test, un essai d’inférence consiste a présenter a I’animal la situation dans laquelle il peut voir que
I’aliment n’est pas dans la cup A par transparence, et ne peut pas voir 1’aliment qui est placé dans la cup

B qui est opaque. Or certaines etudes ont montré que, lors du test des 2 cups, certaines espéces pouvaient
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montrer un biais de choix en fonction de la manipulation des cups par I’expérimentateur (

);ce
qu’aucune étude n’a encore évalué chez la poule domestique. Une autre maniére de poser cette question
est ’utilisation du test des tubes inclinés, qui a été repris de Call et Carpenter ) chez ’enfant, et
adapté par Schloegl et al. ( ) chez I’oiseau. Ce test reprend le principe du test des 2 cups, mais cette
fois avec deux tubes : un essai d’inférence consiste a présenter a 1’animal la configuration dans laquelle il
peut voir I’intérieur d’un tube, vide, et ne peut pas voir 'intérieur de 1’autre tube, qui contient la
récompense. Ce test peut étre réalisé en choix libre (ou free-choice) ou en choix forcé (ou forced choice),
ce qui permet d’analyser les stratégies de recherche (par inférence ou non) de 1’animal sous différentes

contraintes de test.

Description du dispositif de test

Nous sommes donc partis du test des 2 tubes et I’avons adapté en placant les tubes non pas a
hauteur des yeux de la poule mais au niveau du sol, pour que cela corresponde davantage a une position
d’aliment naturelle (Figure 17). Les vers de farine faisant office de récompense alimentaire étaient
toujours placés de sorte a ce qu’ils puissent étre vus par la poule lorsque le tube était tourné vers elle
(intérieur visible). Les tubes étaient placés de sorte que la poule puisse se déplacer autour, dans I’aréne de
test.

Les dimensions de I’aréne de test sont de 150 cm de long et 120 cm de large, et I’aréne est entourée
par une paroi opaque de 40cm de hauteur. Au sol, un recouvrement en PVC permet de nettoyer I’aréne
facilement. Les dimensions de la cage d’attente sont de 69 cm de longueur x 55 cm de largeur x 80 cm de
hauteur, permettant a la poule de tourner sur elle-méme avec aisance. Cette cage d’attente est amovible et
sert de point d’entrée a I’animal vers I’aréne de test, au début de chaque session ou essai.

L’avantage de ce dispositif de test est qu’il offre de nombreuses possibilités pour I’implémentation
de tests a I’avenir. Le dispositif peut &tre fermé par des parois de grillage ou par des parois opaques, sur
tout ou partie des cotés. Lorsque 1’aréne est fermée de tous cotés, un emplacement de caméra en hauteur
permet a I’expérimentateur d’observer ce qu’il s’y passe, et une porte permet d’accéder a I'intérieur de
I’aréne. Les portes d’entrée, grillagée ou opaque, qui séparent la cage d’attente de 1’aréne de test,
permettent de choisir les moments de 1’expérience et les intervalles de temps pour lesquels 1’animal peut
ou ne peut pas voir I’intérieur de I’aréne. Ces portes peuvent étre ouvertes indépendamment depuis I’autre

extrémité de ’aréne par un systéme de poulies et poids. Un systéeme de maintien permet d’ajouter des
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parois au fond de I’aréne pour séparer le fond de I’aréne en deux ou en trois parties. Le sol de I’aréne peut
étre changé facilement. Des emplacements de caméra ont été prévus pour pouvoir filmer 1’aréne de test

sous différents angles.

Emplacement
caméra Paroi grillagée
optionvelle

Porte
opadque

Porte
grillagée

Parol opadue
optiovvelle

Cage
d'attente

Possibilité de
diviser le fond de
I'aréve ewn deux

Porte pour
I'expérimentatenr

Figure 17 : Photographies du dispositif d’aréne de test utilisé pour la tiche d’inférence par exclusion. L’aréne de
test peut étre ouverte (a gauche), fermée par un grillage (en haut a droite) ou par des parois opaques (en bas a droite).
Sur I’image a gauche, les tubes sont ceux utilisés pour le test des tubes inclinés, et représentent la configuration
d’essai du contrdle négatif (totale absence d’informations sur la localisation de la récompense).

2) Le dispositif écran automatisé pour tester la généralisation de concept

La généralisation de concept repose sur deux capacités d’inférence : I’inférence inductive et I’inférence
déductive. L’inférence inductive permet a I’animal de former une régle de réponse, donc de construire un
concept, au travers des stimuli présentés pendant la phase d’apprentissage. L’inférence déductive permet
de résoudre les essais test, qui impliquent des stimuli nouveaux (non présentés pendant 1’apprentissage),

a partir du concept appris.
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Choix de la procédure de test
La géneralisation de concept a été étudiée chez le poussin au travers du phénomeéne d’empreinte
( ) ou d’une tache de discrimination ( ). Chez I’oiseau adulte, la
capacité de généralisation est surtout étudiée grace a la tache de correspondance a I’échantillon (
; mais pas seulement ), qui est généralement implémentée dans une boite
de Skinner ou via un affichage écran des stimuli. L’apprentissage de la tache de correspondance a
I’échantillon est en lui-mé&me complexe : I’animal doit apprendre a donner un certain nombre de pecks sur
I’échantillon, puis 1’affichage a I’écran change, et il doit apprendre a retrouver le stimulus similaire a
I’échantillon parmi plusieurs stimuli. Cet apprentissage étant long, 1’automatisation de la tdche permet
d’implémenter un grand nombre d’essais par session dans I’idée d’augmenter la rapidité d’apprentissage.
La tache de correspondance ayant déja été utilisée a d’autres fins chez la poule domestique, nous avons
utilisé cette procédure pour ensuite questionner la capacité de généralisation de concept, comme ce qui a

pu étre fait avec succes chez le pigeon ( ).

Description du dispositif de test

Nous avons mis en place un dispositif écran de dimensions et d’utilisation facilement accessibles
a la poule adulte (Figure 18). Le dispositif est composé de la partie ordinateur et programme, d’une partie
non accessible a I’animal et permettant de gérer les récompenses alimentaires, et de I’écran, accessible a
I’animal. Les dimensions de I’écran sont de 25 X 25 cm. Celui-ci est composé d’une partie affichage,
surmontée d’une partie sensible composée de 9 cellules indépendantes de 8 x 8 cm. Chaque cellule
correspond a une zone d’affichage pour un stimulus a 1’écran. Une cage de test est construite autour de
I’écran. Les dimensions de la cage de test sont de 52 cm de longueur x 45 cm de largeur x 65 cm de
hauteur, permettant a I’animal de se retourner aisément. La cage de test est construite en bois, avec des
parois opaques et un plafond grillagé, afin de permettre un acces visuel a I’expérimentateur si besoin. Le
programme permet de faire tomber les récompenses alimentaires automatiquement lorsque 1’animal a
piqué sur la cellule correspondant a la réponse correcte qui est signalée dans le programme. Les
récompenses alimentaires arrivent ensuite dans un feeder juste sous 1’écran, de 5cm de diamétre et 3 cm
de profondeur.

Le dispositif écran peut étre utilisé pour tester diverses capacités cognitives, simples ou complexes,
au travers d’une programmation flexible et adaptable a la question de recherche. Le programme permet

d’implémenter de nombreux éléments : la sensibilité du peck demandée, les différents stimuli qui seront
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présentés, le temps d’apparition des stimuli, la réponse (nombre de pecks et localisation du peck par
exemple) souhaitée pour passer a 1’écran suivant, le délai entre 1’affichage des différentes étapes. Il permet
de programmer le nombre d’essais par session, d’implémenter des essais de correction, ou encore de
programmer une issue spécifique pour une réponse correcte et incorrecte (par exemple un son différent
et/ou une couleur d’écran différente). L’avantage majeur de ce type de dispositif est que toute la session
est automatisée, évitant ainsi tout biais de 1’expérimentateur, et permettant d’augmenter la rapidité
d’enchainement des essais et donc le nombre d’essais par session. Le temps d’habituation pour que les

individus apprennent a réagir avec 1’écran est relativement long, ce qui peut étre limitant.

Neuf cellules sewsibles sont
superposées a l'écran d' affichage

65 cm

Stimulus

Partie du dispositif non
accessivle a l'animal et
comportant le systeme
support et le systéwme pour
délivrer les récompenses

Feeder davs lequel
l"avimal récupere les
récompevses

Figure 18 : Photographie du dispositif écran utilisé pour la tache de généralisation de concept.
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3) La cage d’exposition pour tester I’inférence transitive

L’inférence transitive est la capacité a établir des liens entre des éléments de maniere indirecte, en ne
connaissant que le lien direct de chacun de ces éléments avec un (ou plusieurs) autre(s) ¢léments. Il s’agit

de dire par exemple « si A>B et B>C alors A>C ».

Choix de la procédure

Chez I’animal comme chez 1I’humain, le test communément utilisé pour tester 1’inférence transitive
est une tdche d’apprentissage d’une série ordonnée de 5 items ( ). Cette tache a été
adaptée par McGonigle et Chalmers ( ) a partir du travail de Piaget ( ) et Bryant et Trabasso
( ). L’animal apprend d’abord la relation de priorité entre chacune des paires d’items successifs de la
série, en apprenant lequel des deux items sera récompensé s’il est choisi (conditionnement différencié
contextuel).

Différents systémes d’apprentissage sont présents dans la littérature ( ), et
une revue de la littérature permet de conclure quant a certaines limites pour ces trois systémes
d’apprentissage.

- Lors d’un apprentissage séquentiel, 1’animal apprend le choix correcte dans chaque paire d’items
successifs, de maniere séquentielle, jusqu’a acquisition (exemple : sessions avec AB seulement, puis
BC seulement, puis CD seulement). Cette méthode pose la question de la récence temporelle de
I’apprentissage pour chaque paire, qui peut venir altérer les réponses lors des tests.

- Lors d’un apprentissage mixe, les sessions d’apprentissage comprennent directement I’ensemble des
paires (exemple : présentation de AB+BC+CD, par paires d’items successifs, dans la méme session).
Ce type d’apprentissage a déja donné de bons résultats chez le pigeon par exemple, mais il a été montré
qu’il est conséquemment plus long.

- Lors d’un apprentissage hybride, I’apprentissage comprend des sessions d’apprentissage séquentiel et
des sessions d’apprentissage mixé, soit de maniére successive dans cet ordre (exemple : AB puis BC
puis CD puis AB+BC+CD), soit de maniére interposee (exemple : AB puis BC puis AB+BC puis CD
puis AB+BC+CD). Un apprentissage hybride qui comprend d’abord un apprentissage séquentiel puis
des sessions mixées pose encore le souci de la temporalité d’apprentissage des paires lors de
I’apprentissage séquentiel, qui pourra étre minimisé lors des sessions mixées. Un apprentissage hybride

avec sessions mixées interposées permet d’assurer un niveau de performance souhaité pour chaque
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paire tout le long de la procédure, mais demande un suivi du nombre de présentation de chaque paire
tout au long de I’apprentissage.

Connaissant notre modele animal, nous avons choisi de réaliser une procédure d’apprentissage
hybride avec sessions mixées interposées. Le suivi des performances au cours de 1’apprentissage nous a
permis de valider ce choix de méthode, car a chaque nouvelle paire apprise, les performances pour la paire
apprise précedemment tombaient a une performance inférieure ou égale au hasard. Nous pensons donc
que ce choix de méthode a permis d’accélérer I’apprentissage et de maximiser le niveau de performance
pour chacune des paires avant de passer aux sessions test. Ensuite, les sessions test ont été travaillées selon
la procédure commune qui consiste a insérer un petit nombre d’essais d’inférence, non récompensés, parmi
plusieurs essais habituels (paires d’items successifs). En plus de ces précautions, et par rapport a ce qui a
été fait chez le poussin ( ) ou chez I’oie cendrée ( ), NOUS avons

complexifié la tiche en ajoutant un item et avons basé 1’apprentissage sur une série ordonnée de 6 items.

Description du dispositif de test

Pour ce test, nous avons reproduit le dispositif appliqué chez les autres espéces d’oiseaux. Cela
consiste a présenter les items sous forme de cartes imprimées avec des stimuli de forme et de couleur
différentes. Les items sont toujours présentés par paires. La procédure implique de demander a I’animal
de donner sa réponse sous la forme d’un choix entre les deux cartes présentées, ici en piquant sur la carte
correspondant au choix. Pour ce faire, nous avons implémenté un systéme de clicker'® permettant a
I’expérimentateur d’immédiatement signifier a 1’animal si la réponse est correcte ou non avec le son du
clicker. Ainsi nous avons maximisé la rapidité du retour en réponse au choix de I’animal, et minimisé les
gestes précoces de I’expérimentateur. Le maintien de 1’animal dans la cage d’exposition permettait de
focaliser I’attention de 1I’animal sur le test et s’assurer de la complétion de chaque session.

La cage d’exposition correspond a la cage d’attente de I’aréne de test utilisée dans le test
d’inférence par exclusion (Figure 19). Il est donc possible, grace aux portes amovibles opaque et grillagée,
de choisir lorsque 1’animal peut ou ne peut pas voir ce que I’expérimentateur fait. Un écran sans tain est
monté sur une séparation en bois, contenant une ouverture (10 cm de hauteur et 40 cm de largeur) pour
que I’expérimentateur puisse passer ses mains et présenter les stimuli. Cette séparation est placée a une

distance de 20 cm de la cage d’exposition. L’ajout d’un écran sans tain entre 1’animal et I’expérimentateur

13 e clicker-training est un systéme basé sur la production d’un son particulier, associé au préalable a une récompense par
I’animal. Ce systéme permet de produire ce son dés que 1’animal réalise le comportement recherché, le son étant ensuite suivi
de la récompense. Le clicker peut ensuite étre utilisé dans un test de la méme maniére.
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permet de minimiser les indices comportementaux ou posturaux émis involontairement par
I’expérimentateur, qui auraient pu guider 1’animal dans son choix. Les items sont imprimés en 4 X 4 cm
en couleur sur des cartes blanches de dimension 10 x 8 cm.

Ce dispositif permet aussi potentiellement de réaliser de nombreux tests cognitifs qui demandent
que I’animal reste attentif aux stimuli, et que la situation de test soit présentée pour une durée plus ou
moins longue sans que celui-ci puisse interagir avec. Grace a ce dispositif nous avons notamment réalisé
le test des 2 cups, en complément du test d’inférence par exclusion réalisé dans un premier temps avec
des tubes inclinés (voir CHAPITRE 1, deuxieme partie). Une limitation de ce dispositif est qu’une fois la
porte ouverte, I’animal a un accés direct a I’extérieur, ce qui peut étre inadapté dans le cas d’animaux qui
ne sont pas suffisamment motivés a répondre au test et qui cherchent a s’échapper. Enfin, nous aurions pu
réaliser le test d’inférence transitive sur le dispositif écran. Au vu des limitations du dispositif écran, et
dans une démarche expérimentale exploratoire, nous avons souhaité développer le dispositif ci-présenté.
Ce dernier permet notamment a 1’expérimentateur de contréler le tempo, et d’augmenter la distance entre

I’animal et les stimuli présentés et donc le temps d’exposition de I’animal aux stimuli.

Porte
Figure 19 : Photographie du dispositif grilagée
utilisé pour tester I’inférence transitive,
et ’inférence par exclusion via la tache

des 2 cups, chez la poule domestique. £orom

Sans tai

Passage
de wmaivs
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11) CONSIDERATIONS GENERALES CONCERNANT
L’EXPERIMENTATION

Dispositions et fonctionnement genéral

L’ensemble des tests a été réalisé dans une picce adjacente a 1’élevage. Au démarrage de chaque
expérimentation, les animaux étaient habitués individuellement au dispositif de test : ils étaient incités a
explorer le dispositif via des vers de farine placés au préalable dans le dispositif. L’expérimentation
démarrait une fois que 1’animal ne montrait plus de comportements de stress (activité locomotrice
anormalement élevée, vocalisations, prostration), ce qui arrivait généralement sous 2 a 4 séances
d’habituation, ou aprés un minimum de 2 séances d’habituation. Un animal montrant une difficulté
importante a se calmer et a explorer le dispositif de test n’était pas inclus dans la procédure, ce qui est
arrivé pour 3 animaux au total : un individu du premier lot, et deux individus du second lot. Pour chacune
des expérimentations, les tests étaient réalisés quotidiennement avec une session par jour par animal, que
ce soit une session d’habituation, d’entrainement ou de test en fonction de 1’avancement de I’expérience.

Les sessions pouvaient durer de 10 a 40 minutes pour chaque animal en fonction de I’expérience en cours.

La question du systeme de récompense lors des essais-test

Les essais tests peuvent étre configurés de différentes manieres dans le choix du systeme de
récompense et dans le choix de la répartition des essais dans la session. Généralement, les essais test sont
répartis au sein de sessions comprenant aussi des essais dits habituels (type d’essais qui ont été présentés
durant I’entrainement), et/ou des essais controle (controle négatif et/ou positif). Cela permet d’éviter une
forte différence entre les sessions d’apprentissage et de test. Dans tous les cas, le choix du systeme de
récompense est lié a la répartition des essais-test. En cognition, les essais-test peuvent étre :
e Récompensés de fagon différenciée : I’animal obtient la récompense en cas de succes mais pas en cas

d’échec ( )

e Récompensés de fagon non-différenciée a un certain pourcentage du total des essais test (généralement

50%), indépendamment de la réponse donnée ( );

e Systématiquement recompenseés ( ) que la réponse soit correcte ou
incorrecte ;

e Systématiquement non-récompenseés ( ) que la réponse soit

correcte ou incorrecte.
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Le systéme d’essais-test systématiquement non-récompensés peut induire un arrét de 1’intérét de
I’animal pour les essais-test, cependant c’est le systéme le plus utilisé lors des tests en cognition. En effet,
un aspect problématique des essais-test systématiquement récompensés ou, plus particulierement,
récompensés de fagon différenciée, est que I’animal peut potentiellement continuer a apprendre. Or lors de
tests en cognition, la possibilité d’un apprentissage limite la conclusion de réussite du test. En conséquence,
le systeme généralement utilisé en cognition est la non-récompense systématique des essais-test. Dans ce
cas, le systeme de répartition des essais-test implique un petit nombre d’essais-test au sein de plusieurs
essais habituels, eux toujours récompensés de maniere différenciée.

Le deuxiéme systéme le plus utilisé est celui d’une récompense non-différenciée a un certain
pourcentage d’essais. Il est pertinent d’appliquer ce systéme de récompense dans le cas d’un nombre
resserré d’essais-test consécutifs, mais implique une gestion préalable qui est rarement applicable
techniquement en dehors de systemes completements automatisés et autonomes.

Enfin, malgré les risques de résolution par apprentissage, le systeme de récompense différenciée
(ou systématiquement récompensé) peut étre utilisé chez les espéces dont la réaction a 1’absence de
récompense est peu ou pas connue, ou s’il existe une forte appréhension de sa réaction a une modification
des conditions de test (

). Dans ce cas, les performances sont plutét analysées sur

un faible nombre d’essais test pour réduire le risque d’apprentissage.

Les systemes de récompense sélectionnés pour nos expérimentations suivent cette méthodologie.
(1) Le test d’inférence par exclusion étant un test de recherche alimentaire, les essais-test sont répartis
parmi plusieurs essais contrble, et sont réecompensés de maniere systématique (test de choix libre) ou
différenciée (test de choix forcé). (2) Le test de généralisation de concept implique de présenter des stimuli
nouveaux et inconnus. Pour ce test nous avons choisi de récompenser les animaux de maniere différenciée,
pour éviter de provoquer une réaction aversive ou de néophobie lors de la présentation des stimuli
nouveaux. Les essais-test ont été répartis au sein d’un nombre important d’essais habituels. (3) Le test
d’inférence transitive implique aussi de présenter une nouvelle situation a I’animal, mais en mettant en
scéne des stimuli connus. Pour ce test, nous avons realisé des essais-test systématiquement non

récompensés, répartis au sein d’'un nombre important d’essais habituels.

61



62



CHAPITRE 1 : Inférence par exclusion dans une
tache de recherche de nourriture chez la poule
domestique
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Inférence par exclusion dans une tache de recherche de nourriture chez la poule domestique

L’étude des capacités a la base du raisonnement chez I’oiseau d’élevage est un axe qui mérite
d’étre davantage développé. En effet, les capacités d’inférence et de mémoire relationnelle sont des
capacités cognitives qui permettent de mieux comprendre son environnement, et appliquer des stratégies
d’adaptation fonctionnelles. Chez les volailles, de rares études suggérent des capacités d’inférence chez
I’oie cendrée ( ), le canard ( ) et la poule domestique (

). L’inférence est le
mécanisme fondamental des capacités de raisonnement et se décline en inférences simples ou plus
complexes, et I’étude des capacités d’inférence simples est une premiére approche solide des capacités a
la base du raisonnement.

L’inférence par exclusion est la capacité d’inférence simple qui est la plus étudiée chez 1’animal
et notamment chez I’oiseau, et semble étre une capacité présente chez de nombreuses especes (

). Cette capacité consiste a inférer un choix
correct parmi deux (ou plusieurs) possibilités, en basant son choix uniquement au travers de 1’exclusion
des autres possibilités. Cette capacité, généralement testée au travers d’un choix entre deux possibilités
(« si ce n’est pas ici, alors c’est 1a »), est une capacité inférentielle basée sur un seul prémisse. La capacité
d’inférence par exclusion a été montrée chez plusieurs espéces d’oiseaux, mais n’a pas encore été étudiée
chez la poule.

Nous avons donc choisi de commencer par I’étude de la capacité d’inférence par exclusion
en tant que point de départ pour I’étude des capacités cognitives a la base des capacités de
raisonnement chez la poule domestique. L’objectif de cette recherche a été d’évaluer ’utilisation de
cette capacité chez la poule dans deux conditions qui peuvent refléter différentes situations
écologiques : une condition de choix libre, ou I’animal peut utiliser n’importe quelle stratégie pour
récupérer une récompense ; et une condition de choix forcée, qui mesure spécifiguement et

directement la capacité d’inférence par exclusion.

Dans la premiere expérience (premiére partie : ARTICLE 1), nous avons cherché a tester la
capacité d’inférence par exclusion chez la poule grace a la tdche des tubes inclinés (

). Dans cette tache, deux tubes sont

présentés a I’animal, de sorte a ce qu’il puisse soit vVoir 1I’intérieur des deux tubes, soit ne pas voir I’intérieur

des deux tubes, soit voir I’intérieur d 'un seul des deux tubes. Une récompense est placée dans un des deux
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tubes, hors de la vue de I’animal. Dans la configuration de test d’inférence par exclusion, un des deux
tubes seulement est placé de sorte a ce que I’animal puisse voir a I’intérieur, et la récompense est placée
dans D’autre tube, pour lequel I’animal ne peut pas voir 'intérieur. S’il est capable d’inférence par
exclusion, alors 1’animal voit que la récompense n’est pas dans le premier tube, et infére qu’elle est
forcément dans le second. L’utilisation de cette tache des tubes inclinés permet d’affiner 1’étude des
comportements de recherche de I’animal, sans action de I’expérimentateur, dans différentes conditions de
test. Dans la condition de choix libre, I’animal est libre de ses mouvements et peut récupérer la récompense
quel que soit son comportement de recherche. Dans la condition de choix forcée, si I’animal se dirige en
premier vers le tube qui ne contient pas la récompense, alors il ne pourra pas récupérer la récompense et
I’essai se termine. La performance a été mesurée en pourcentage de choix correct par session, un choix
correct étant défini par un premier choix qui correspond au tube dans lequel est effectivement la
récompense.

Nos résultats montrent que les poules n’ont pas appliqué d’inférence par exclusion de maniére
spontanée en condition de choix libre. Certains individus ont cependant montré qu’ils étaient capables
d’apprendre a choisir par exclusion, aprés plusieurs essais, en condition de choix forcé. Ce résultat en lui-
méme, qui peut étre expliqué par un apprentissage associatif, est insuffisant pour valider la capacité
d’inférence par exclusion chez la poule domestique.

Toutefois, les résultats dans les différentes conditions testées nous permettent d’approcher la
question de I’utilisation de capacités d’exclusion en fonction des conditions de test. En effet, le
comportement de recherche de nos poules montre qu’elles ont adapté de maniere optimale leur
comportement de recherche en fonction de la quantité d’information disponible & chaque essai, en
condition de choix libre ( ) : lorsque la récompense était visible, les poules restaient
attentives et se dirigeaient directement vers le tube contenant la récompense. Au contraire, lorsque la
récompense n’était pas visible, elles appliquaient systématiquement un biais de c6té dans leur recherche.
De plus, nos animaux ont appliqué une stratégie de recherche optimale en fonction des contraintes
extérieures : en condition de choix libre, une stratégie de moindre effort consiste a adopter un
comportement systématique face a la tache proposée ( ) ; alors qu’en condition
de choix forcé (par des contraintes extérieures), les individus ont été capables de s’adapter et apprendre la

maniere optimale de récupérer la récompense dans cette condition ( ).
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Au vu des résultats de la premiére expérience, nous avons cherché plus spécifiquement a évaluer
la capacité d’expression spontanée d’inférence par exclusion chez la poule domestique, avec un autre
groupe d’animaux (deuxieme partie). Pour ce faire, nous avons appliqué la tache des 2 cups, qui a été
utilisée chez plusieurs especes pour tester la capacité d’inférence par exclusion (

). Le principe de cette tache est le
méme que précédemment : dans la configuration de test, une cup opaque et une cup transparente sont
présentées a I’animal, et la récompense est dans la cup opaque. S’il est capable d’inférence par exclusion,
I’animal voit que la récompense ne se trouve pas dans la cup transparente et choisit par exclusion de
soulever la cup opaque pour récupérer la récompense. La performance a été mesurée via le pourcentage
de choix correct par session, un choix correct eétant défini par un premier choix qui correspond a la cup
dans laquelle est effectivement la récompense.

Nos résultats montrent que certains animaux ont réalisé une performance d’exclusion de manicre
spontanée, et ce de maniere significative en 12 essais-test seulement. Nos résultats ne nous permettent
cependant pas de discriminer entre une performance d’exclusion par inférence, et une performance
d’exclusion de type « Si je ne vois rien dans celle-1a, je vais voir dans I’autre » (

) ; les deux processus permettant de facon égale d’appliquer une régle d’exclusion

efficace.

En conclusion, la premiere expérience a permis de montrer que la poule domestique est
capable de s’adapter aux contraintes externes pour appliquer une stratégie permettant de récupérer
une récompense, et est capable d’apprendre une régle d’exclusion. La seconde expérience a permis
de confirmer la capacité de cette espéce a appliquer une régle d’exclusion de maniére spontanée, ce
qui est une premiéere démonstration de performance par exclusion de maniére spontanée chez la
poule domestique. Nos résultats doivent cependant étre complétés pour valider I’application de cette
régle d’exclusion de maniére inférentielle, au travers d’une représentation mentale. D’autres
capacités d’inférence simples ne sont pas réalisables par d’autres mécanismes qu’un mécanisme
inférentiel impliquant une représentation mentale, et pourraient permettre d’appuyer — ou non — la
présence de capacités d’inférence chez la poule domestique : c’est le cas par exemple des capacités

d’induction et de déduction.
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Premiere partie : ARTICLE 1 — Apply the optimal strategy: Adult domestic hens

learned to choose by exclusion in the sloped-tubes task (submitted)

Degrande Rachel @, Cornilleau Fabien?, Jardat Plotine 2, Ferreira Vitor Hugo Bessa?, Lansade Léa

a Calandreau Ludovic?

8CNRS, IFCE, INRAE, Université de Tours, PRC (Physiologie de la Reproduction et des
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Apply the optimal search strategy: Adult domestic hens learned to
choose by exclusion in the sloped-tubes task
Degrande R.?, Cornilleau F.?2, Jardat P. 2, Ferreira V.H.B.?, Lansade L.?, Calandreau L.?
aCNRS, IFCE, INRAE, Université de Tours, PRC (Physiologie de la Reproduction et des Comportements), F-
37380, Nouzilly, Indre-et-Loire, France

Corresponding author: rachel.degrande@gmail.com; rachel.degrande@inrae.fr

Abstract

Inference by exclusion is one of the main steps to investigate inferential abilities in non-human animals.
Inference by exclusion is assessed when an individual can choose an alternative by excluding the other
available alternatives. This ability seems to be common among multiple animal species. However, bird
species that have a smaller relative brain size, such as domestic birds, have received little consideration in
this regard. The aim of this research was to determine whether domestic hens are capable of inference by
exclusion based on visual stimuli. Here, we tested whether hens could spontaneously infer the location of
a food reward in free-choice conditions (i.e., no penalty for exhaustive searching), without any cue other
than its absence in one of two tubes. Under such condition, hens did not reach a significant level of
exclusion performance, but nevertheless adopted a different search strategy depending on whether they
could see the reward or not. Under forced-choice condition (i.e., no reward if the first tube investigated
was not the baited tube), hens did learn to choose by exclusion. From our results, we conclude that the
hens were able to flexibly use the more optimal strategy to get the reward depending on the situation.
Further studies are needed to precise the existence of exclusion abilities in the domestic hen, and grasp
the extent of their cognitive skills.

Keywords: causal reasoning, cognition, search strategy, sloped tubes test, Gallus gallus domesticus

Introduction

The study of the cognitive capacities of farm animals is increasing, however there is still a need
for a more comprehensive understanding of the extent of their cognitive skills. Chickens are the most

reared farm animals and the second most studied bird species in cognition, and a few studies seem to
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indicate that they possess complex cognitive abilities such as inferential abilities. One of the most
superficial level of inferential abilities is inference by exclusion (Premack and Premack, 1994). Inference
by exclusion is the ability of selecting a correct option among others, while avoiding incorrect alternatives.
This ability plays an important role on how animals adapt to various challenges and uncertain situations
(Marsh et al., 2015; O’Hara et al., 2016), especially when faced with novel or incomplete information
(\olter and Call, 2017).

In the last decade, a growing number of studies have been devoted to investigate the inference by
exclusion on multiple animal species. Most of these focused on primates and ‘large-brained’ birds
(corvids, parrots), with an increasing interest for non-primate mammals (dogs, goats, elephants, swine,
sea lions, bottlenose dolphin: Voélter and Call, 2017; donkeys: Danel et al., 2022c). Combined, these
studies gave evidence that the ability to infer by exclusion is wide spread among species, even if different
degrees of complexity must be considered (O’Hara et al., 2016; Schloegl, 2011; Vélter and Call, 2017).
However, there is still a lack of knowledge about this cognitive capacity in chickens, and more broadly in

poultry.

To date, the main task used to investigate inference by exclusion in animals is known as the ‘two-
cups task’. In this task, a reward is hidden in one of two cups and the bird has to retrieve its location by
exclusion, by understanding that its absence in one of the two cups reflects its presence in the other one
(Call, 2004). In birds, most of the species that have a larger relative brain size, as corvids and psittacine,
show a good performance in this task, even though poor performance was seen in Eurasian jays and
jackdaws (Mikolasch et al., 2012a; Schloegl et al., 2009; Shaw et al., 2013). Ground hornbills showed
inference by exclusion in the two-cups task based on visual information (Danel et al., 2022b), while wild
skuas were able to rely on either visual or auditory information (Danel et al., 2022a). Although the ability
to infer by exclusion has been observed in most bird species tested so far, we still do not know to what
extent and to what degree reasoning abilities are widespread among different taxonomic groups (Schloegl
and Fischer, 2017).

On another hand, bird species that have a smaller relative brain size, such as poultry, have not
received much attention with respect to their ability to reason by exclusion (O’Hara et al., 2016), although
a few studies suggest they are able to do so. For example, pigeons can learn to choose by exclusion in a
matching-to-sample task (Clement and Zentall, 2003) but fail to apply what they learned to new stimuli
(Aust et al., 2008). In chickens (Gallus gallus domesticus), the ability to reason by exclusion has never

been investigated so far. In previous studies conducted by Daisley et al. (2021, 2010), chicks showed
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transitive reasoning in a task in which they had to infer indirect relations from a learned artificial order of
a sequence of items (if A>B and B>C, then A>C). In Hogue et al.’s study (1996), hens were able to infer
their hierarchical position by simply observing the outcome of an agonistic interaction between a known
and an unknown individual. In addition, Evans et al. (1993) observed that hens responded differently to
alarm calls triggered by aerial predators compared to terrestrial ones, which suggests an understanding of
the inferential structure (i.e. the conspecifics called because they saw a predator). Finally, chicks seem to
show an early physical causal reasoning: they were seen to attribute the causality of the movement of an
object B to an object A, when A stops its course at the time it comes in contact with B (Michotte’s
launching event, Mascalzoni et al., 2010). To summarize, there are some elements suggesting that hens

do possess inferential capacities, but this needs to be investigated further.

The aim of the present study was to contribute to the knowledge of the extent of inferential abilities
in birds, and more precisely in poultry, by exploring the ability to infer by exclusion in the domestic hen.
We tested whether hens are capable of inference by exclusion based on visual stimuli, which has often
been found to give a better exclusion performance than auditory cues in bird and in mammal species (see
examples in Marsh et al., 2015). The common task used to test for inference by exclusion in animals is
the two-cups task. However, the lifting of the cups by the experimenter has been suggested to distract
tested individuals and prevent the expression of exclusion abilities in mammals (e.g. in dogs: Erdéhegyi
et al., 2007; in goats: Nawroth et al., 2014; in macaques: Schmitt et al., 2014) and birds (Mikolasch et al.,
2012b). Schloegl et al. (2009) proposed another method, derived from the work of Call and Carpenter
(2001), to test for inference by exclusion from visual stimuli in birds. In this task, named the ‘sloped tubes
test’, different configurations of two hollow tubes are presented with either the inside of one or both tubes
(visible content) or the side of one or both tubes (non-visible content) facing the animal, and a food reward
is hidden in one of them. Individuals are allowed to look inside the tubes before making a choice to retrieve
the reward. Individuals are considered to be expressing inference by exclusion when they choose the baited
tube without looking inside it, after first looking in the empty tube. The targeted behavioral variable

recorded is usually the choice strategy of the bird to find the reward, i.e., until the bird touches one tube.

Here, using the sloped tubes test, we tested the ability to infer by exclusion of twelve adult laying
hens. As hens are likely to develop passive and non-goal oriented behaviours to search for food (see:
pheasant chicks during problem solving tasks: van Horik and Madden, 2016), we considered an animal to

have made a choice on the first tube examined, with or without having touched it, and whether the
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individual approached the tube to gather information (which will result in a performance at random) or by
knowing the reward would be there. Then, the causal knowledge of the visual access to the content of
objects with complex shapes has not been demonstrated in chickens yet. Thus, in contrast with the use of
bent tubes (Schloegl et al., 2009; Duffrene et al., 2022; Jelbert et al., 2015), we used objects with a straight
visual access to their content, as a first step to study inference by exclusion in a food searching task in
chickens.

We measured the exclusion performance (EP) of hens with different modalities in order to
understand their strategy to solve the task, with no intervention of the experimenter during the test. First,
we measured the EP in free-choice conditions to assess whether hens would spontaneously use exclusion
in a food searching task. In free-choice conditions, hens were free to investigate both tubes with no penalty
for exhaustive searching, and the reward was still available even if their first choice was the unbaited tube.
Since hens did not reach a significant level of exclusion performance in the free-choice condition, we split
the group in two cohorts for further analysis. With the first cohort, we compared the EP with the tubes and
the EP using another object with different features (size, depth and openings) in free-choice conditions.
Indeed, depending on the species sensitivity, a lack of physical understanding of object properties might
prevent individuals to solve the task, in spite of the presence of the exclusion ability itself (Schloegl and
Fischer, 2017; Volter and Call, 2017). With the second cohort, we compared the EP in free-choice with
the EP in forced-choice conditions; for the latter condition, the reward was no longer available if the hen

did not investigate the baited tube first.

Material and Methods

Ethics approval

This experimental procedure was approved by the Val de Loire Ethics Committee (approval n°
CE19 — 2020-0601-1, CEEA VdL, France). Animal care and experimental treatments complied with the
French and European guidelines for housing and care of animals used for scientific purposes (European
Union Directive 2010/63/AU).

Animals and housing

Twelve adult laying hens (Isa Brown), aged 1.5 to 3 years, were included in the procedure. The

hens were maintained at the Pole d’Expérimentation Avicole de Tours, where the experiment took place

(UE PEAT, INRAE, 2018. Experimental Poultry Facility, doi: 10.15454/1.5572326250887292E12). Hens
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had access to a wood-chip littered barn (25 m?) equipped with nesting boxes and perches, and had an
access to an outside enclosure (about 30 m?) enriched with perches. Water was provided ad libitum, and
food was delivered at will once the experiments of each testing day were completed, until the start of the
dark phase (19h). Birds were kept in a stable social group of 20 individuals on a 6am to 8pm daylight

cycle. All experiments took place between 9am and 1pm.

Experimental arena and general apparatus operative

The test arena was 1.5 meters long and 1.2 meters large, surrounded by a 40cm high opaque
wooden fence, and covered with a light green PVC floor (Figure 1). A starting box (69cm length x 55cm
width x 80cm high) made of condensed wood was adjacent to the test arena. Two blue opaque straight
tubes (15cm long and 5¢cm in diameter) were placed one meter from the starting box and 30cm from each
other. The width of the tubes and their position on the floor were adjusted, to ensure hens would have to
lower their head markedly to look inside, and to ensure hens would be able to see the mealworms from
the starting box. The tubes’ configuration was determined according to the ongoing trial (see details
below).

At the start of each session, a hen was placed in the starting box, from which the experimenter
could open a two-step door leading to the test arena. The experimenter stood outside the arena, at one end,
and could open the doors remotely. A first opaque wooden door visually separated the starting box from
the test arena, allowing the experimenter to set up the configuration of the tubes and the location of the
reward before each trial, out of the sight of the hen. A second wire-meshed door allowed the hen to look
inside the test arena. Before each trial, the tubes were systematically manipulated from the experimenter’s
left to their right to avoid any perceptual bias through localized auditory cues. To start a trial, the
experimenter opened the opaque door and the hen could see the inside of the test arena during 5 seconds
through the wire meshed door. After these 5 additional seconds, the wire-meshed door was opened and
the hen had access to the test arena. The reward was three freshly dead mealworms.

Fig.1: Illustration of the testing apparatus. (a) Illustration of the starting box and the test arena. (b)

Photograph illustrating the free-choice condition during a non-visible probe trial (inference trial nvPT)
with the reward hidden on the left tube (experimenter’s view). Here the behaviour of the hen is considered
as having chosen the left tube, as she looked inside it first. The starting box can be seen in the background.
(c) Photograph illustrating the forced-choice condition during a non-visible probe trial (inference trial -

nvPT) with the reward hidden on the right tube (experimenter’s view). A wall divided the arena into two
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160  equal parts of 60x50cm. This wall was only used in forced-choice conditions to increase the negative
161  weight of not choosing the correct tube in inference trials, and is not pictured in (a). After an incorrect

162  trial, a grid was placed so that the hen could no longer access the other tube, in which the reward was.

163
(a) Sliding door to the arena
- Wire mesh door
- Opaque wooden door
Entrance door Test arena
\ Experimenter
Starting box
50 cm 6 1m20
50 cm
im 50 cm
1m50
164
165

166  Habituation and training

167  Habituation. Hens were gradually habituated to the test arena and to social isolation through six
168  habituation trials (two trials/day). In these trials, two mealworms were placed at each corner and in the
169  middle of the arena to promote exploration. Each trial ended 30 seconds after the individual ate all
170  mealworms, or after 5 minutes, whichever came first. Then, further habituation trials were run to
171  encourage birds to find mealworms inside two tubes. For these trials, mealworms were placed at both ends
172 of each tube, and the tubes were brought gradually back from the starting box to their final locations in
173  the arena, 1 meter from the starting box. Each hen got 10 sessions of two trials per day in 10 consecutive
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days. At the end of the habituation phase, all individuals had explored the arena fully and were used to

finding mealworms in tubes only, within 30 seconds.

Training. Once hens were accustomed to the testing environment, each hen got training trials in which
two mealworms were available only at one end of one of the two tubes. In this phase, the two tubes were
arranged 90° from the axis of the waiting cage (standard trials, ST) so that the hen could see the side of
the tubes but could not see the content of any tube from the starting box. Each hen got three sessions of
10 training trials with one session per day in three consecutive days. The location of the mealworms (left
or right tube) was not the same more than twice in a row, and both locations were presented in equal

numbers.

Testing procedure

1. General procedure

For each trial, hens had to find the food reward, two mealworms, placed at one end of one out of two
tubes. Depending on the testing phase, four types of trial configurations could be presented (see Figure
2):

- Non-visible probe trials (nvPT): these trials were inference trials. The inside, and thus the content, of
the empty tube was visible from the starting box (0°), while the content of the baited tube was not
(90°). If hens can infer by exclusion, they could infer the location of the reward in — and thus choose
— the 90° tube, from not seeing it in the 0° tube.

- Visible probe trials (vPT): in these trials, the content of the baited tube was visible from the starting
box (0°), while the content of the empty tube was not (90°). Hens were expected to perform above
chance level and go directly towards the easily visible baited tube.

- Control trials (CT): in these trials, hens had full information about the location of the food reward:
the content of both tubes was visible from the starting box (0°). Hens were expected to perform above
chance level and go directly towards the baited tube.

- Standard trials (ST): in these trials, hens had no information about the location of the food reward:
the content of both tubes was not visible from the starting box (90°). Hens were expected to perform
at chance level as they had no indication about the location of the reward. These trials were used as

perceptual bias controls.
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Fig.2 lllustration of the four trial configurations. The location of the reward is shown with a black dot. In

Standard trails (ST), the content of both tubes is not visible from the starting box (90°). In Control Trials
(CT), the content of both tubes is visible from the starting box (0°). In probe trials, the content of one tube
is visible from the starting box but not the other: in Visible Probe Trials (vPT), only the content of the
baited tube is visible; in Non-visible Probe Trials (nvPT), only the content of the empty tube is visible.

The four trial configurations were used during either of the two testing conditions (free- or forced-choice).

Standard Trials (ST) Control Trials (CT)
@) @
g %
: L
Visible Probe Trials (vPT) Non-visible Probe Trials (inference trials, nvPT)
%
/L BN S tf A

Mealworms were always placed at the same end of a tube, i.e., either the end close to the starting box if
the reward was in the 0° tube (visible content), or the end close to the arena wall if the reward was in the
90° tube (non-visible content), according to the trial configuration. Trial configurations and the food
reward location were pseudo-randomly determined: a same trial configuration could not occur more than
twice consecutively, and the food reward could not be located on the same side (left or right tube) more
than twice consecutively. A trial was correct only when the baited tube was the first tube chosen, i.e., the
first tube the hen looked inside, touched or pecked at. A look inside a tube was considered when the hen
looked inside a tube with mono- or binocular vision by being at 5cm or less from this tube. The
consequences for an incorrect trial were different among the testing phases and are detailed in the
following sections. If the hen did not choose one tube in 3 minutes, the session was postponed. Figure 3

summarizes the steps from the start to the end of the experiment, which are detailed below.

78



226
227
228
229

230

231
232
233
234
235

Fig.3 Summary of the steps of the experiment, detailing the number of individuals included at the start of

each step, the number of sessions and the distribution of the trials’ configurations at each step.
Abbreviations: ST = Standard Trials, CT = Control Trials, vPT= visible Probe Trials, nvPT = non-visible

Probe Trials, n = number of individuals

Free-choice test, hollow tubes
4 ST, 2 CT, 2 vPT and 2 nvPT (x2 sessions)

n=12 4

Group 1 Group 2

Free-choice test, square box Forced-choice test, hollow tubes
6 vPT and 6 nvPT (x2 sessions) 9 nvPT and 3 vPT (%2 sessions)

n=6

- 3

[ Exclusion performance at the group level J

RN

[ Improvement ] [ No improvement ]

[ No more sessions ]

[ Individual performance > chance ]

[ Further sessions + Control sessions: 6 ST, 6 CT (x2 sessions) ]

2. Spontaneous performance in the free-choice condition
Six test sessions were run and included 12 individuals. Each of these sessions contained 10 trials with 4
ST, 2 CT, 2 vPT and 2 nvPT (M-sessions with mixed trial types), for a total of 12 inference trials. Then,

to increase the number of inference trials, two other sessions (P-sessions with only probe trials) were run
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for each hen, each comprising 6 nvPT and 6 VPT at each session, for 12 supplementary inference trials.
An illustration of the test arena during the free-choice condition can be seen in Figure 1.

Since hens did not reach a significant performance level in the free-choice condition, we split the group
in two cohorts of six hens for further analysis.

3. Group 1: Free-choice test with a different object (square box)

Trials conducted with the first group of 6 hens aimed to determine whether the EP was influenced by the
physical properties of the object used in the test. The novel objects were two blue 5cm square boxes with
only one opening, compared to the two openings of the initial object which were tubes (Figure 1). Four
habituation trials were run with one square box to habituate hens to find mealworms in it (2 visible trials
and 2 non-visible trials). Then, two test sessions were run, each including 6 vPT and 6 nvPT, for a total
of 12 inference trials. The sessions were scheduled as the P-sessions (see free-choice test section 2.), so
that the results from these two testing conditions could be compared.

4. Group 2: Forced-choice test with the initial object (hollow tubes)

Trials conducted with the second group of 6 hens aimed to determine whether the EP was influenced by
constraints on searching conditions (free-choice versus forced-choice conditions). The objects were the
initial hollow tubes. In the forced-condition, an opaque wall (40.5 long x 60 high) was placed between the
two tubes and separated the arena in two equal sides. To increase the negative weight of not choosing the
correct tube in inference trials, the sessions mirrored the P-sessions (see free-choice test, section 2.), but
with more inference trials in each session. Two sessions were run, each including 9 nvPT and 3 vPT, for
a total of 18 inference trials. Furthermore, hens could no longer access the other tube as the grid was

placed over the remaining tube following the initial choice.

5. Further sessions

For the two groups, if no improvement of the EP was observed at the group level in comparison with the
two previous sessions (P-sessions), the test was terminated. On the contrary, if an improvement of the EP
was observed at the group level, a maximum of 10 further sessions was run, except for the birds who
performed significantly worse than chance. These further sessions were run to analyze the evolution of
the search strategy towards inference by exclusion. Then, for the remaining individuals, two control

sessions were run, each including 6 standard trials (ST) and 6 control trials (CT).
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Statistical analysis

A non-parametric approach was preferred due to the small sample size (n=12). All statistical
analyses were performed using R version 4.2.0 (R Core Team, 2022) with the packages tidyverse
(Wickham et al., 2019), rstatix (Kassambara, 2021), ggrepel (Slowikowski, 2021), AlCcmodavg
(Mazerolle, 2020), nlme (Pinheiro et al., 2022) and Ime4 (Bates et al., 2015). We considered p-values
below 0.05 to be statistically significant for all statistical analyses. Chance level was considered at 50%
of success.

Performance was analyzed by comparing the number of successful trials to the total number of
performed trials, for each type of trial (CT, ST, vPT and inference trials nvPT) and for each testing
condition. Performance for each testing condition was clustered by 2 sessions to get a relevant number of
trials for statistical analysis at the individual level (a minimum of 12 trials).

Two-tailed exact binomial tests were used to test the statistical significance of individual performance per
testing condition, and two-tailed Wilcoxon tests were used to assess the statistical significance of the
performance at the group level.

A Tukey HSD post-hoc test allowed the comparison of the EP between the different conditions
tested (linear model with individuals as random effect, gaussian residuals distribution). Cohen’s d effect
size was calculated for each pairwise comparison.

We ran generalized linear models to analyze an eventual side bias for the side of the first object
chosen (left or right), and its relation to test conditions. The response variable was the side bias, i.e., the
side chosen first at each trial. Explanatory variables were the individual, the trial type (CT, ST, vPT or
nvPT) and the visibility of the reward. A comparison of corrected Akaike Information Criterion was used
for model selection, if necessary. Kruskal-Wallis tests were run to detail the analysis, followed by Dunn
post-hoc tests. Homogeneity of variances was assessed with Levene tests before running multiple

comparisons analyses and before model fitting.

Results
The results concerning the statistical significance for the different trial types at each stage are reported in

Supplementary Materials Sl 1. Pairwise comparisons for the EP (nvPT) between each stage, and effect

sizes, are reported in SI 2. The EP at each stage can be visualized in Figure 4.
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Fig.4 Exclusion performance for inference trials (nvPT) for each condition tested. Twelve individuals

participated in the free-choice test (M-sessions and P-sessions). Then, the group was divided into two, 6
individuals in group 1 (free-choice condition with another object) and 6 individuals in group 2 (forced-
choice condition). Four individuals continued the forced-choice test sessions to reach a performance
greater than chance (group 2, two last sessions). The dashed line corresponds to the 50% level. For each
boxplot, dots are the mean individual performances, vertical lines are standard deviation, and the

horizontal line shows the median value.
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1. Spontaneous performance in the free-choice condition

M-sessions. In M-sessions, the mean performance for inference trials (nvPT) was 43.05 = 12.22%, at
chance level (V=3, P=0.073). At the individual level, hens performed at chance level (binomial tests,
P>.05).

Performances for control trials (CT) as well for vPT were significantly greater than chance (mean
performances for CT: 92.36 +7.50%, V=78, P=0.0023; and for vPT: 89.58 +10.73%, V=78, P=0.0021)

suggesting that hens differentiated between visible and non-visible conditions. The performance for
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standard trials (ST) was not significantly different than chance (mean=48.26 + 9.14%, V=7.5, P=0.60)

which indicates that hens had no perceptual indication about the reward’s location.

P-sessions. In P-sessions, the mean performance for nvPT was 31.95 + 12.22%, significantly worse than
chance (V=0, P=0.022). At the individual level, almost all of the individuals performed at chance level
(P>.05) with four individuals performing significantly worse than chance (P<.05), meaning that hens
tended to choose the tube they could see inside even if it was not rewarded.

The mean performance for vPT was 94.45 + 11.42%, greater than chance level (V=78, P=0.0015), which

suggests again that hens differentiated between visible and non-visible test conditions.

2. Group 1: Free-choice test with a different object (square box)

For group 1, the mean performance for nvPT was 29.17 £ 18.07%, at chance level (V=0, P=0.057), with
a tendency towards being worse than chance. At the individual level, no individual performed better than
50% with two hens performing significantly worse than chance (France and Pearl).

The mean performance for vPT was 95.83 + 6.97%, greater than chance level (V=21, P=0.031).

3. Group 2: Forced-choice test with the tubes

For group 2, the mean performance for nvPT was 42.59 + 25.50%, at chance level (V=3, P=0.58). At the
individual level, four hens performed at chance level and two hens performed worse than chance (Starr
and Soleil).

The mean performance for vPT trials was 97.22 + 6.81%, above chance level (V=21, P=0.026).

4. Further sessions

In comparison with the previous sessions (spontaneous performance in the free-choice condition), no
improvement of the performance in inference trials was observed at the group level in group 1 within two
sessions, thus test sessions were terminated for this group. On the contrary, the performance improved at
the group level in group 2, thus further sessions were conducted. Two individuals (Starr and Soleil) were
removed as they showed a performance significantly worse than chance in the previous sessions (binomial
tests, P <.05).

Further sessions. Further sessions in forced-choice conditions were carried for four individuals from

group 2. Throughout these sessions, the performance of the four individuals significantly increased in
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inference trials (difference between the first two and the last two sessions for the group, Tukey permutation
test 14, P<0.001). Their performance throughout the sessions can be seen in Figure 5. The four individuals
performed greater than chance (at least 14/18 successful nvPT; binomial tests per individual with P<0.05)
respectively in 6 sessions (Octo and Océan), 7 sessions (Précieuse) and 9 sessions (Majesté). The
performance on the last two sessions was significantly better than the group performance in any other
tested condition (= post-hoc comparisons with Tukey HSD: P<.05 only for comparisons with the last two
forced-choice sessions, Sl 2).

The mean performance for vPT trials in the last two sessions was 91.62 + 9.62%, greater than chance
(V=10, P=0.095, n=4; binomial tests per individual with P<0.05).

Fig.5 Evolution of individuals’ performance in inference trials (nvPT) throughout forced-choice condition

testing, separated by session. To reach a performance significantly better than chance, individuals had to

validate inference performance with at least 14 trials out of 18 (2 consecutive sessions, binomial test). The
circled points correspond to the session of validation, for each individual. The dashed line corresponds to
the 50% level. For each boxplot, dots are the mean individual performances, vertical lines are standard

deviation, and the horizontal line shows the median value.

14 Les analyses par permutation permettent de réaliser des tests statistiques sur un nombre d’individu égal ou plus
petit que 5. Le principe, qui est réalisé de maniere automatisée par le logiciel statistique, consiste a (1) utiliser les
données expérimentales de la variable réponse pour les reproduire un nombre de fois fixé, par une méthode de
rééchantillonnage aléatoire, (2) établir un jeu de données virtuelles qui équivaut a une réponse égale au hasard par
rapport aux données expérimentales, et égalant en taille le tableau de données fixé par I’étape 1, et (3) comparer les
deux jeux de données afin de répondre a I’hypothése de recherche. Ce type d’analyse ne nécessite ni que les résidus
du modéele suivent une loi normale, ni I’homogénéité des variances.
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Control sessions. Control sessions were run for these four individuals, to control for perceptual cues at
this stage, with Control Trials (CT, full information about the location of the food reward) and Standard
Trials (ST, no information). The group performance in CT was greater than the chance level (mean=100
+ 0%, V=10, P=0.072, n=4; binomial tests per individual with P<0.05) meaning hens differentiated
between visible and non-visible conditions. The group performance in ST was at chance level
(mean=52.08 + 4.17%, V=1, P=1, n=4; binomial tests per individual with P>0.05) suggesting hens had

no perceptual indication about the reward’s location when they did not see it.

5. Side bias

At the group level, we found a significantly biased choice for one side, depending on the trial configuration
(KW Chi2=17.68, P<0.001, SI 3). The strength of the side bias depended on the individual (KW
Chi2=162, P<0.001, SI 3). More precisely, there was significant difference for the side bias between CT
and nvPT (P=0.0043), CT and ST (P=0.0035), and between vPT and ST (P=0.0041), with a right bias in
nvPT and ST, but no side bias in CT and vPT (SI, Figure 6). Indeed, the visibility of the reward (i.e.,
whether the content of the baited object was visible or not) was a better predictor of the side bias than the
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trial configuration (dAICc=3.68, Sl 4). There was a significant difference between visible (CT and vPT)
and non-visible (ST and nvPT) trials, showing a stronger right bias in non-visible trials (Kruskal-Wallis
Chi2=17.42, P<0.001). This result was also found in P-sessions (z=3.150, P=0.0016) but not in group 1
sessions (P=0.080).

Discussion

The main objective of this study was to investigate whether inference by exclusion was part of the
cognitive capabilities of domestic hens. We tested this ability with a food searching task in which an
individual has to retrieve a food reward in one of two tubes. Inference by exclusion can be inferred when
the individual chooses the baited tube (non-visible content) with the sole information that the reward is
not in the other tube (empty tube, visible content). In free-choice conditions, hens performed at chance
level and their performance decreased over time. These results suggest that they applied a task-adapted
strategy depending on the visibility of the reward. In forced-choice conditions, hens were capable to apply

exclusion, over multiple sessions.

Free-choice exclusion performance

In the free-choice condition with the hollow tubes, the group performance reached 43% in the
twelve first trials, each individual performing at chance level. This performance decreased in further trials.
There may be several reasons explaining hens did not infer by exclusion in the free-choice condition. Lack
of motivation could not have led to this result since hens responded correctly to visible trials, that is they
went towards the reward when they could see it (vPT and CT). The features of the tubes are also unlikely
to be at stake as there were no improvement of the performance in inference trials, when hens were tested

with an object with different features (square box, group 1).

In free-choice conditions, hens incurred no costs in looking into extra tubes. Instead of inferring
by exclusion, hens may have adopted another search strategy depending on the amount of directly
available information. In visible trials (CT and vPT), hens always went towards the reward which was
visible from the starting box, responding to the direct visual stimulus of the food. Instead, in non-visible
trials (ST and nvPT), hens adopted a side-biased search strategy which led to a performance at random.
This side-biased strategy could be linked to the behavioural ecology of the species. In some species as

poultry, in natural conditions, exploratory behaviours such as the strategy to “search until you find” (Smith
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et al., 2008) is associated with greater chance of finding food (van Horik and Madden, 2016). This search
strategy cannot be qualified as a random search strategy, as hens applied a systematic side bias in the
absence of information about the location of the food reward. From this point of view, and with the absence
of negative consequence (free-choice conditions), the adoption of the side bias can be seen as the optimal
strategy (Akam et al., 2015). The right direction of the side bias of hens in free-choice conditions could
be explained because, by choosing the object on their right side, hens had visual access to the food with
the left eye. A study from Regolin et al. (2005) in chicks suggests that the right hemisphere, where the
neural information from the left eye is projected contralaterally, could be at lead for spatially focused
search for food. The right bias we observed might have arisen because of the food searching principle of
the task.

Throughout more inference trials (P-sessions), the group performance decreased from 43% to 32%
of successful trials which was significantly below chance in 8 out of 12 individuals. This result suggests
that, in further inference trials, hens tended to choose the object they can see inside, i.e., the object with a
visible content, even if it was empty. The propensity was persistent whatever the object (group 1, group
performance for inference trials of 29%). This tendency to prefer objects they can see inside has already
been highlighted in chicks (Versace et al., 2016). Further studies are needed to confirm whether this innate

preference is also present in adult hens.

Forced-choice exclusion performance

In the two first sessions (18 inference trials, group 2), the group performance was 43% of
successful trials and three hens succeeded at their very first inference trial. This is a good performance
compared to other analogous studies in birds. Indeed, in a very similar task, i.e. in a forced-choice food
searching task, ravens, jackdaws and keas showed group EPs of 19.17%, 8% and 3.78% respectively, in
the trials for which exclusion could have been applicable (Schloegl et al., 2009 ; Schloegl et al., 2011).
Our hens reached a greater EP, with a minimum of 11% and a maximum of 67% of successful trials among
individuals. However, comparisons between previous studies and ours should be made with caution, since
we may question the relative difficulty of the different experiments. For example, Schloegl and colleagues
considered standard trials (total absence of cues about the location of the reward) as inference trials, and
they also presented a straight tube and a bent tube (45° angle in its middle) while we presented two straight

tubes for each trial. These two points may have added difficulty in the Schloegl et al.’s task.
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In contrast to free-choice conditions, hens showed an increase of their performance in further
inference trials in forced-choice conditions (group 2). Four out of six hens learned the exclusion rule in
further trials and reached a performance in inference trials that was significantly above chance level within
6 to 9 sessions (i.e., within 36 to 56 inference trials). This result is supported by the fact that hens adapted
their search strategy according to the trial configuration: when they could see the reward from the starting
box (CT and vPT), they chose the baited tube; when they could not get any information about the reward
location (ST), they performed at chance level; and in inference trials (nvPT), they did not choose the
empty tube (visible content), and chose the correct, rewarded one (non-visible content). This result is
promising, but not sufficient to determine whether the domestic hen is capable of inference by exclusion.
Indeed, in our experiment, the hens might have learned to respond to the inference trials through a less
cognitive strategy, by learning to avoid the empty tube (Schloegl and Fischer, 2017) which does not
involve a mental representation of the location of the reward. Alternatively, it is possible that the hens did
not show inference by exclusion spontaneously in the forced-choice condition, from that they might have
learned, in the free-choice condition, that the reward would still be available even if they don’t pay
attention to its (non-)location. An independent task in forced-choice conditions and with naive individuals

would allow to test for inference by exclusion in domestic hens without this methodological impediment.

The prevailing cognitive strategy depends on external and internal constraints

From our results, hens adopted the optimal strategy to search for food depending on the test
conditions. In free-choice conditions, hens were attentive to the trial configuration and switched from a
direct response to a visual stimulus, in visible trials, to a side-biased search, in non-visible trials, switching
directly to the other tube when they did not find the reward in the first one investigated. A free-choice task
in itself includes alternative options which are equally rewarding. In our experiment, hens were first
allowed to continue to search and get the reward even if their first choice was the incorrect one. Such task
can be related to a random choice task, particularly in ST where no information was available (Naefgen
and Janczyk, 2018). In these, the individual behaviour is internally triggered, and even humans commonly
tend to choose consistently one option among the two, randomly, and keep this option, as a speed-accuracy
trade-off. Indeed, in instrumental tasks, when the behavioural performance (and thus the cognitive effort,
as a goal-directed action; Akam et al., 2015) is not correlated with the outcome over several trials, then
the behaviour is likely to turn to what is called behavioural autonomy, or automatization (Balleine and
Dezfouli, 2019; Dickinson, 1985).
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In contrast, when the automatized action-outcome strategy is not working anymore, the external
constraints have to be reconsidered and the behavioural response readjusted (Keramati et al., 2016).
Compared to free-choice conditions, forced-choice conditions presented an externally triggered task, i.e.,
the reward was no longer available if no exclusion strategy was used. In the two first test sessions, the
group performance reached a mean of 43% of successful inference trials in both the free-choice (with the
tubes) and the forced-choice (group 2) conditions. However, the results show a different in further trials
according to the condition: in the free-choice condition, the performance decreased in the two following
sessions; while in the forced-choice condition, the performance increased. Finally, hens learned to perform
inference by exclusion in the forced-choice condition. This is consistent with the ability to implement a
search strategy depending on external constraints. Forced-choice tasks are known to improve early
attentional processes and facilitate perceptual processing of stimuli specified in the early decisional
process (discussed in Janczyk et al., 2015). This suggests that inference by exclusion might be facilitated
in forced-choice conditions, and that the absence of a significant exclusion performance in free-choice
conditions might be due to the fast acquisition of an alternative search strategy (Grether and Maslow,
1937; Marsh et al., 2015). Otherwise, it must be pointed out that the simple risk of not getting the reward
in forced-choice conditions was in itself sufficient to switch to a more effective strategy in four out of six

hens, with no food deprivation nor further negative reinforcement.

In conclusion, hens applied an optimal search strategy depending both on the available information
(visible or non-visible reward) and the external constraints (free- or forced-condition). Our results should
be put into perspective in relation to the testing procedure. It is possible that the hens’ behaviour in the
free-choice condition might have strongly affected the cognitive response of the hens in the forced-choice
condition, that happened just after and without any transition. Even if the results of the present study are
not sufficient to conclude about the ability to infer by exclusion in the domestic hen, our results bring new
information about the adaptative searching strategy of hens depending on external constraints.
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23

SI 1: Mean performance +/- SD (%) for each trial type at each stage. For each line, the pvalue from the

comparison with the chance level is detailed (Wilcoxon test). ® = statistical tendencies (P < 0.1) considered

when tested individuals are four.

Stage Trial type Mean (%) Sd (%) P (vs50%)
vPT 89.58 10.73 0.0023
Free-choice test, M-sessions nvPT 43.05 12.22 0.073
cT 92.36 7.5 0.0021
ST 48.26 9.14 0.60
Free-choice test, P-sessions VPT 94.45 11.42 0.0015
nvPT 31.95 12.22 0.022
Group 1: Different object vPT 95.83 6.97 0.031
nvPT 29.17 18.07 0.057
Group 2: Forced-choice test (2 first sessions)  vPT 97.22 6.81 0.026
nvPT 42.59 25.50 0.58
Group 2: Forced-choice test, final sessions vPT 91.67 9.62 0.095 °®
nvPT 83.33 7.85 0.098 *
Forced-choice test controls CT 100 0 0.072 ¢
ST 52.08 4.17 1°
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24 Sl 2: Result for the post-hoc comparisons between each tested condition with a Tukey HSD post-hoc test,

25  with the absolute value of Cohen’s d effect size for each comparison. Performance in inference trials

26 (nvPT) was calculated over 2 sessions for each tested condition to get a relevant number of trials for the

27  analysis (i.e. at least 12 trials). Cohen’s d is commonly described as weak at and under 0.2, mean around

28 0.5 and strong at and over 0.8.

29
Test conditions compared Difference Lower Upper Adjusted Effect size
P-value  (abs. Cohen’s d)
Forced-choice, 2 Forced-choice, 2 first -40.74 -7425  -7.23 0.01 1.78
last sessions sessions (group?2)
Free-choice, M-sessions -40.28 -70.25 -10.31 <.0.001 3.33
Free-choice, P-sessions -51.39 -81.36 -21.41 <.0.001 2.60
Free-choice with another -54.17 -87.68 -20.66 <.0.001 3.25
object (groupl)
Forced-choice, 2 Free-choice, M-sessions 0.46 -2550 26.42 1.00 0.025
first sessions
Free-choice, P-sessions -10.65 -36.61 15.31 0.76 0.455
Free-choice with another -13.43 -43.40 16.55 0.70 0.561
object (groupl)
Free-choice, Free-choice, P-sessions -11.11 -32.30 10.08 0.56 0.632
Msessions
Free-choice with another -13.89 -39.84 12.07 0.55 0.924
object (groupl)
Free-choice, Free-choice with another -2.78 -28.74  23.18 1.00 0.133
Psessions object (groupl)
30
31
32
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SI 3: Analysis of the effect of the individual identity and the trial type on the side chosen first, at each

trial, during the M-sessions in free-choice conditions. Both the individual identity and the trial type have

a significant impact on the side chosen first. The generalized mixed model table is not detailed (median
of deviance residuals = -0.51). The results of post-hoc KruskalWallis are detailed for the variable
Individual and the variable Trial type. The Dunn post-hoc test (Holm correction) is detailed to compare

the side chosen first according to the trial type.

Kruskal-Wallis rank sum test Chi2 df p-value
Side chosen ~ Individual 162 11 <0.001
Side chosen ~ Trial type 17.68 3 <0.001

Dunn test with Holm correction

Group 1 Group 2 statistic Adjusted p-value
nvPT -2.86 0.020

CT vPT -0.490 1
ST -3.44 0.0035

nvPT vPT 2.37 0.054
ST -0.141 1

vPT ST -2.87 0.020
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S1 4: Model selection for the effect of the trial type (ST. nvPT, vPT and ST), the visibility of the reward

(visible or non-visible), of the presence of a tube with a visible content in the trial (CT, vPT or nvPT) or

not (ST). The more accurate model has the smallest corrected Akaike Information Criterion value.

AICc model selection K AlCc

Side chosen ~ trial type + individual 15 761.35
Side chosen ~ reward_visible + individual 13 757.67
Side chosen ~ content_visible + individual 13 770.13

SI 5: The generalized linear model table for the effect of the side of the reward ant the visibility of the

reward on the performance at each trial, whatever the trial type (individuals as random effects, binomial

family).
Random effects Variance Std. Dev.
Individuals 0.23 0.48
Fixed Effects Estimate Std. Error Z value Pr(<|z|)
Intercept 0.77 0.17 4.46 <0.001
Side of the reward -2.16 0.15 -14.05 <0.001
Visibility of the reward 3.46 0.20 17.10 <0.001
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Sl 6: Detail of the number of time individuals choose to search the reward in one side or the other

(percentage of success) depending on the trial type, the test condition, at the group level. There was a
significant effect of the trial type on the side chosen first (P<0.05 between CT-nvPT, CT-ST and vPT-
ST), but no effect of the test condition. Thus, there was an effect of the side of the reward location on the

performance, with a significant side bias for right over left in nvPT and ST but no significant difference
in CT and vPT. For each boxplot, dots are the mean individual performances, vertical lines are standard

deviation, and the horizontal line shows the median value.

Free_choice Free—choice Group 1 (free_choice, Group 2 (forced-choice,
M-sessions P-sessions other object) 2 first sessions)
1001
7s) I J I
>
<
50 3 2 $ 3
o
25+ °
3 o @
01 o &
100+
-] °
754 i o
o] & (-] -] £
501 # XXX -:nngzn_ _ [ | L
-] o (-]
251 o
-] ©
0 E
100 ]
751 ° 3
501 | | 3
-3
25+ °
01 |
1004 [ ]
754
i w
50 % =
254
8
01 0 . . "
Right Left Right Left Right Left Right Left

Side chosen first

100



Deuxieme partie : Validation de I’expression spontanée d’une performance par

exclusion chez la poule domestique, au travers de la tache des 2 cups

INTRODUCTION

Les résultats du test d’inférence par exclusion via la tache des tubes inclinés mettent en évidence
la capacité de la poule domestique a adapter son comportement de recherche en fonction des contraintes,
et en fonction de I’information disponible sur la localisation de la récompense (

). Les résultats de cette expérience ne sont cependant pas suffisants pour confirmer la
présence de la capacité d’inférence par exclusion chez la poule. Néanmoins, le fait que les animaux aient
¢té capables d’apprendre a choisir par exclusion est une premier indice permettant de questionner plus
avant la présence de capacités d’inférence par exclusion spontanée, hors apprentissage, chez la poule
domestique ( ).

Dans I’expérience décrite dans ’ARTICLE 1, 1’absence d’inférence par exclusion exprimée
spontanément, sans apprentissage peut étre expliquée par le fait que les animaux ont d’abord été testés en
condition de libre choix avant d’étre testés dans la condition choix forcé, ce qui demande un réajustement
comportemental de I’animal. En passant de la premiére a la seconde condition de test, 1’animal doit faire
preuve de flexibilité comportementale et modifier la réponse habituelle qui avait alors été exprimée et
renforcée dans le test de choix libre. Ceci peut étre limitant sachant que, par exemple, les poules montrent
une faible inhibition comportementale par rapport aux corneilles, dans une tache de flexibilité impliquant
la récupération de 1’aliment par 1’animal lui-méme lors du test ( ). De plus, la forte
composante spatiale dans le test des tubes inclinés pourrait avoir favorisé un biais de latéralité, qui est

d’ailleurs confirmé dans la condition de choix libre.

L’objectif de la seconde expérience a été d’adapter a nos poule une tiche d’exclusion plus
communément utilisée chez I’animal, la tAche des 2 cups ( ). Cette tache de choix force
utilise le méme principe que celle des tubes inclinés. Dans cette tache, une cup opague et une cup
transparente sont présentées a 1’animal sur une table, I’une des deux contenant une récompense alors que
I’autre non. Si I’animal est capable d’inférence par exclusion, comme dans la tache précédente, il doit
comprendre que si la récompense n’est pas sous la cup transparente, elle est nécessairement sous la cup

opaque. Cette tache peut également étre complexifiée en recouvrant, apres les avoir présentés a 1’animal,
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les 2 cups par deux grandes cups opaques. Ainsi pour émettre des réponses correctes, quel que soit I’essai,
I’animal doit se souvenir de ce qui lui a été¢ présenté. La performance des animaux ne peut donc plus étre
seulement basée sur ce que 1I’animal voit, elle implique qu’il ait mémorisé ce qui lui a été présenté avant
de faire son choix, argument en faveur de 1’utilisation d’une représentation mentale en tant qu’objet de
I’inférence ( ).

Dans cette expérience, les essais ont été réalisés en condition forcée et avec un nombre limité
d’essais test, afin de s’assurer de la spontanéité de la réponse d’inférence. Les expériences ont été réalisées
sur un nouveau lot d’animaux n’ayant aucune expérience dans les tests d’inférence. Nous avons basé¢ le
protocole sur des études réalisées sur d’autres espéces d’oiseaux (

), ce malgré les réticences exprimées dans
I’introduction de I’ARTICLE 1, relatives a la capacité de la poule domestique a suivre la gestuelle humaine
(pas d’études a ma connaissance) et les possibles interférences lors de I’intervention de I’expérimentateur
( ). L’expérience a
¢té réalisée avec le dispositif de la cage d’exposition (voir introduction : dispositifs de test) ; ce dispositif,
moins spatial, pourrait permettre de limiter le biais de latéralité. Nous avons analysé la performance
d’exclusion des individus au travers du nombre d’essais d’inférence réussis. Des essais-controle positifs

et négatifs ont ét¢ ajoutés afin de nous assurer de I’absence de réponse en faux-positif.

MATERIEL ET METHODE

1) Dispositions genérales et analyses statistiques

Les tests sont réalisés sur 10 individus femelles de 1 an d’age appartenant au nouveau lot
d’animaux. Les conditions d’¢élevage et de test des animaux sont les mémes que précédemment, hormis
que I’aliment est cette fois délivré systématiquement entre 16h et 18h tous les jours. Le protocole
d’expérimentation a fait 1’objet d’une validation par le Comité d’Ethique Centre Val de Loire (numéro
APAFIS #40298-202301041435956 v3). Les expérimentations impliquent un choix force, et les sessions
n’incluent pas d’essais de correction en cas d’échec. Chaque individu a réalisé une session par jour, que

ce soit une session d’habituation, d’entrainement ou de test.

Ce test a été réalisé grace au dispositif de la cage d’exposition. Au début de la session, les animaux
sont placés dans la cage d’exposition. La porte grillagée permet a I’expérimentateur d’exposer 1’animal a

un ou plusieurs stimuli visuels pour la durée souhaitée, puis I’ouverture de la porte grillagée permet a
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I’animal d’interagir avec les stimuli (ici :

les cups). Une séparation avec écran sans tain entre la cage

d’exposition, ou est placé I’animal, et I’expérimentateur, permet d’éviter que 1’expérimentateur ne donne

des indices involontaires sur la réponse correcte a chaque essai. Dans cette expérience, la recompense a

retrouver (vers de farine) sera cachée sous des cups.

Les cups internes opaques (de couleur noire) et

transparentes utilisées sont de 9 cm de hauteur et 6 cm de diametre. Les cups externes, opaques et plus

larges, font 19 cm de hauteur et 8 cm de diametre et sont de couleur bleu foncé (Figure 20a). Les cups

sont placées a droite et a gauche sur une planche en bois amovible, que I’expérimentateur peut rapprocher

ou ¢loigner de la cage d’exposition au cours du déroulement de ’essai (Figure 20b). La distance entre les

cups sur la planche est fixe et de 50 cm. En tant que récompense, les vers de farine sont placés dans un

bouchon bleu de 2 cm de hauteur et 5.5 cm de diamétre, afin que 1’indication de leur localisation soit

saillante.

Les analyses statistiques et les graphiques ont été réalisés via le logiciel Rstudio (

). Au niveau du groupe, la recherche de biais de c6té en fonction de la configuration des

essais ou en fonction des individus a été analysée par un modéle linéaire généralisé. Au niveau des

individus, la significativité d’éventuels biais de coté sur I’ensemble des sessions a été évaluée en Posthoc

via un test de Wilcoxon bivarié, et les performances

ont été comparées au hasard via un test binomial

bivarié. Le niveau de hasard est considéré a 50% du total du nombre d’essais, et les résultats sont

considérés significatifs lorsque la pvalue est inférieure a 0.05.

ﬂ ﬂ o

<—— Cupsinternes

[ ]
Opaque Transparent
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Figure 20 : (a) llustration des cups internes, transparentes
ou opaques, et des cups externes opaques. Les cups
internes sont présentées a I’animal, puis les cups externes
sont placées par-dessus les cups internes avant que
I’animal ne puisse donner sa réponse sur 1’emplacement
de la récompense, ce qui permet d’intégrer une
composante mnésique. (b) Illustration de I’emplacement
de [lindividu testé, de I’expérimentateur, et de
I’emplacement des cups. La planche sur laquelle sont
posees les cups peut étre rapprochée et éloignée de la cage
d’exposition. La séparation avec écran sans tain entre
I’individu testé et I’expérimentateur n’est pas représentée
ici. Le dispositif est placé sur une table.



2) Entrainement

Dans un premier temps, les individus ont été entrainés a devoir piquer sur une cup (cup externe)
pour récupérer des vers de farine en dessous, contenus dans le bouchon ; les individus ont mis entre 1
minute et 10 minutes pour comprendre la tache et la réaliser en autonomie sur 4 essais consécutifs (répété
le lendemain).

Ensuite, trois sessions d’entrainement de 10 essais chacune ont été réalisées (cups externes). Au début
de chaque essai, la poule est dans la cage d’exposition et a un acces visuel a la zone de test. A chaque
essai, I’expérimentateur montre le bouchon contenant les vers de farine a la poule pendant 3 secondes, en
placant sa main a équidistance de sa droite et de sa gauche, et proche de la porte grillagée. Une fois que
la poule a porté attention aux vers, ou aprés un maximum de 10 secondes, I’expérimentateur place le
bouchon d’un c6té (droite ou gauche) sur la planche en bois, puis place les deux cups aux deux
emplacements simultanément. L’expérimentateur avance ensuite la planche vers la cage d’exposition,
souléve les deux cups pendant 3 secondes, les replace et recule la planche. Ce geste constitue une seconde
exposition de 1’animal a I’emplacement de la récompense. Puis, la porte grillagée est ouverte et 1’animal
a acces aux cups. La cup sur laquelle la poule pique en premier est considérée comme un choix,
I’expérimentateur la souléve et la poule a accés au contenu. Si le choix est incorrect, la cup correspondant
au choix est soulevée pendant un temps de 5 secondes, et la poule est replacée dans la cage pour la suite
de la session. Le critére d’apprentissage demandé pour passer a 1’étape suivante est de réussir 8 essais sur
10.

L’étape suivante impliquait le méme déroulement, mais cette fois en ajoutant les cups internes
transparentes ou opaques aux essais : 1I’expérimentateur plagait les vers de la méme maniére, puis placait
les cups internes, puis les cups externes. Ceci pour un maximum de 3 sessions de 10 essais. Le critere
d’apprentissage demandé pour passer au test était de réussir 8 essais sur 10. Pour ’ensemble des sessions
d’entrainement, I’emplacement droite / gauche des cups opaques ou transparentes, ainsi que la localisation
de la récompense, étaient pseudo-aléatoires : une configuration de test n’était pas présentée plus de deux
fois a la suite, et la récompense n’était pas présentée au méme endroit (droite / gauche) plus de deux fois

a la suite.
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3) Test
Apreés que les animaux aient passé le critére d’apprentissage, 6 sessions de 8 essais ont €té

programmeées, pour totaliser 12 essais d’inférence. Chaque session test comprenait les 4 types

d’essais répartis équitablement et de facon pseudo-randomisée au sein des sessions :

- Les essais-contréle ST, avec 2 cups internes opaques, et donc aucune information sur la localisation
de la récompense

- Les essais-controle CT, avec 2 cups internes transparentes, et donc la totalité de 1’information sur la
localisation de la récompense

- Les essais PTv, avec une cup interne opaque et une transparente, la récompense étant placée dans la
cup transparente

- Les essais d’inférence PTnv, avec une cup interne opaque et une transparente, la récompense étant
placée dans la cup opaque.

Pour cette expérience, les essais sont récompensés de facon différenciée (récompense en cas de succes,

absence de récompense en cas d’échec). Le déroulement des essais est équivalent au déroulement des

sessions d’entrainement.

RESULTATS

Un modeéle linéaire généralisé (gaussian family) montre qu’il existe un effet d’interaction entre les
variables individu et coté de la récompense sur le succes aux essais d’entrainement (2 cups externes
opaques ; P<0.05), avec un biais pour se diriger préférentiellement vers la droite au niveau du groupe. Le
modéle ne montre pas d’effet du type d’essai (ST, CT, PTv ou PTnv ; p>0.05), et pas de biais de coté qui
serait fonction du type d’essai (pas d’interaction ; p>0.05). Au niveau individuel, le biais de c6té impacte
significativement la réponse aux essais pour Chips (biais pour la droite ; p=0.0013) et Pamela (biais pour
la gauche ; p=0.035). La Figure 21 illustre ce résultat.

Lors des sessions d’entrainement avec les cups opaques externes, aucun individu n’a acquis le
critere d’apprentissage dans le temps imparti ; au contraire, la performance des individus s’est globalement
dégradée au cours des sessions (nombre maximal d’essais consécutifs réussis par session : performance
moyenne session 1 = 2.95+/-1.19 ; session 3 = 1.75+/-1.45 ; W=298, p=0.007). Afin de vérifier que ce
comportement n’était pas di a la nature des cups externes, nous avons réitéré I’entrainement (3 sessions
de 10 essais) avec les cups opaqgues internes. Au cours de ces sessions, la performance a stagné autour de

2 a 3 essais réussis sur 10 pour tous les individus, voire s’est dégradée pour certains, sauf pour Pamela,
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qui passe de 2 essais sur 10 réussis lors de la session 1, a 7 essais réussis lors de la session 3, ce qui ne

répond toujours pas au critere d’apprentissage (nombre maximal d’essais consécutifs réussis par session :

performance moyenne session 1 = 2.25+/-1.48 ; session 3 = 2.1+/-1.89 ; W=217.5, p=0.639).
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Figure 21 : Nombre d’essais d’entrainement (cups
opaques externes) réussis au total pour chaque
individu, selon le c6té de 1’emplacement de la
récompense (gauche en rouge ; droite en bleu).

Les animaux n’ont donc pas été capables de répondre & un test de mémoire simple par rapport a

la localisation droite/gauche de la récompense dans le temps imparti. Plusieurs raisons peuvent étre

évoquées et seront détaillées dans la discussion. Finalement, a la suite de ces 60 essais d’entrainement

avec des cups opaques, nous avons décidé de tout de méme faire le test d’inférence, mais sans les cups

externes, ¢’est-a-dire sans impliquer la capacité de mémorisation.

Les résultats des sessions test (avec cups internes seulement) montrent que chacun des individus

a une performance au hasard pour les essais ST (2 cups opaques ; test binomial bivarié, p>0.05) et une

performance significativement supérieure au hasard pour les essais CT (2 cups transparentes ;

performance >10/12, p<0.05). Dans les essais PTv (une cup opaque vide et une cup transparente contenant

les vers), quatre individus ont montré une performance inférieure au hasard, ce qui indique un biais pour

les cups opaques, malgré la visibilité des vers dans la cup transparente (Figure 23 ; Tweety, Whitehead,
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Chips, Péche). Pour ces individus, la performance sur les essais d’inférence (PTnv) ne peut pas étre prise
en compte a cause de ce biais. Finalement, quatre individus montrent une performance significativement
supérieure au hasard pour les essais PTv, donc se dirigent bien vers la récompense lorsqu’elle est visible ;
et montrent en méme temps, une performance significativement supérieure au hasard pour les essais
d’inférence (PTnv ; Douce, Sky, Tori, Fluffy; Figure 22). Ces individus ont donc exprimé une

performance d’exclusion spontanée en 12 essais test, via le test des 2 cups.
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Figure 22 : Nombre d’essais réussis par individu lors des sessions test dans la tache des 2 cups, pour les essais PTv
(en bleu ; 1a récompense est dans la cup transparente, donc visible) et les essais d’inférence PTnv (en rouge ; la
récompense est dans la cup opaque, donc non visible). Quatre individus montrent une performance par exclusion :
Douce, Sky, Tori et Fluffy. La ligne noire correspond a la performance qu’il faut atteindre au minimum pour avoir
une performance significativement supérieure au hasard (10/12 ; test binomial bivarié).

DISCUSSION

L’objectif de cette expérience était de questionner la capacité spontanée d’inférence par exclusion
chez la poule domestique, en complément des résultats qui ont pu étre obtenus dans I’ARTICLE 1. Ces
derniers avaient montré que la poule est capable de réaliser une performance d’exclusion au bout de
plusieurs essais forcés. Cependant, I’absence d’une réponse spontanée est un argument en faveur d’un
apprentissage, et un frein a I’argument de la capacité a exprimer une inférence par exclusion via ce
dispositif. Nous avons donc testé la capacité d’inférence par exclusion chez la poule de maniére spontanée,

avec le test des 2 cups.
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En suivant le protocole communément utilisé dans la littérature ( ), NOUS avons
d’abord entrainé les individus a retrouver des vers de farine parmi deux cups opaques, les vers ayant été
placés sous 1’une ou 1’autre cup a la vue de I’animal. Tous les individus ont montré une réponse au hasard
et une absence d’amélioration au cours des sessions d’apprentissage. Il est possible que ce résultat soit en
partie dii au fonctionnement du dispositif. En effet, lorsque 1’expérimentateur montre I’emplacement des
vers de farine a I’animal au début de 1’essai, I’animal est retenu par la grille et montre des comportements
d’impatience (observation : mouvements de téte rapides de part et d’autre de la grille). Il est donc possible
que cet acces visuel, pourtant nécessaire, implique que I’animal cherche a avoir immédiatement acces au
dispositif et perde ainsi son attention envers la localisation de la récompense. D’autres travaux ont déja
montré qu’une barriere entre I’animal et 1’expérimentateur pouvait significativement diminuer les
performances de I’animal, notamment dans des taches impliquant que 1’expérimentateur indique la
localisation de la récompense a 1’animal ( ).

Une autre possibilité concerne la capacité de permanence de 1’objet de la poule domestique. La
compréhension de la permanence de 1’0bjet a été testée chez le poussin, qui est capable de montrer une
compréhension du stade 3 voire 4 de permanence de I’objet, ce qui correspond a la capacité a suivre un
objet vers I’emplacement ou il a disparu en dernier. A ma connaissance, toutes les études qui s’intéressent
ou qui exploitent la compréhension de la permanence de 1’objet chez le poussin impliquent des
déplacements d’objets, qui se déplacent ou sont déplacés derriere une paroi opaque, ou ils restent. Une
hypothése est que la mémoire de la localisation d’un objet par I’animal, aprés avoir observé le déplacement
de cet objet (objet animé), serait soit plus forte, soit plus facilement encodée, que la mémoire de la stricte
localisation d’un objet (droite/gauche par exemple). Les tests de permanence de 1’objet chez la poule
domestique ont tous été réalisés chez le poussin, et donc a un jeune age, ce qui pourrait expliquer une
différence en terme de performances cognitives sur ce type de test : la période a laquelle sont testés les
poussins (entre 3 et 5 jours) correspond un age auquel le poussin apprend a identifier des objets
alimentaires ( ) et sa tendance a suivre un modele mobile dans une situation d’imprégnation
filiale augmente jusqu’a I’age de 3 ou 4 jours, pour décliner ensuite ( ). Ces points pourraient
expliquer une attention non suffisante, et donc I’échec de nos animaux a retrouver une récompense de
maniere flexible entre les deux cups.

Etant donné les performances lors de 1’entrainement, le test d’inférence par exclusion a été réalisé
sans les cups opaques externes, donc sans impliquer la capacité de mémorisation. Dans le test des 2 cups,
quatre individus ont montré une performance d’exclusion significativement supérieure au hasard en 12

essais. Les autres individus ayant utilisé une stratégie de réponse différente, nous supposons que la
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stratégie de résolution d’une tache relationnelle dépend beaucoup de facteurs individuels. Notamment,
plusieurs individus qui n’ont pas réussi la tache d’exclusion ont montré un biais de préférence pour la cup
opaque alors que les vers étaient dans la cup transparente, donc visibles. Ce résultat aura pu étre causé par
I’implémentation des sessions d’entrainement, au préalable. En effet, les sessions d’entrainement ont
comporté uniquement des cups opaques ; malgré une performance au hasard lors de cet entrainement, il
est possible que les animaux aient attribué une valeur positive associée a la récompense pour les cups
opaques, ce qui n’est pas le cas pour les cups transparentes au début du test. Cette différence aura pu étre
a I’origine d’un biais de préférence pour les cups opaques pour ces individus.

En opposition, quatre individus ont montré une compréhension de la tache d’exclusion en
choisissant la réponse correcte dans les différentes configurations de test. Ce résultat montre que la poule
domestique est capable d’appliquer une régle d’exclusion de maniére spontanée. Le fait d’avoir retiré la
composante mémoire de I’emplacement, implique qu’il est possible que nos animaux aient plutot répondu
a ce test au travers d’une stratégie de type « Si je ne vois pas la récompense dans la cup transparente alors
je choisis ’autre cup », stratégie qui n’implique pas de représentation mentale de la localisation de la
récompense ( ).

En résumé, nos résultats supportent I’hypothése que la poule domestique est capable d’appliquer
une régle d’exclusion de maniére spontanée. Néanmoins, de futures recherches seront nécessaires pour
investiguer précisément les processus cognitifs impliqués dans la résolution de cette tche chez la poule

domestique.
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CHAPITRE 2 : Généralisation de concept dans

une tache de correspondance a I’échantillon
différée chez la poule domestique
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Généralisation de concept dans une tache de correspondance a I’échantillon différée chez la poule

domestique

Dans le premier chapitre, nous avons vu que la poule domestique est capable de résoudre une tache
d’inférence par exclusion de maniére spontanée. Toutefois, nos résultats ne permettent pas de conclure
quant a I’utilisation ou non d’une représentation mentale pour résoudre la tache. Les inférences inductives
et déductives, comme explicitées en introduction de cette thése, sont des capacités d’inférence basiques
qui, elles, mettent obligatoirement en jeu une représentation mentale au travers de la mémoire d’une régle
ou d’une catégorie ( ). Nous avons donc cherché dans un second temps a tester ce type
d’inférence chez la poule domestique

Pour cela nous avons développé une tache qui implique la capacité de généralisation, qui met en
jeu ces deux inférences basiques. En effet, une généralisation implique d’avoir été capable de former une
catégorie a partir de plusieurs observations (induction, par exemple : peu importe leur couleur, tous les
chats ont des caractéristiques précises qui correspondent au concept de chat). Puis, il est ensuite possible
d’utiliser le concept formé pour I’appliquer a de nouveaux stimuli inconnus (déduction, par exemple : un
animal violet qui correspond au concept de chat, est par déduction un chat).

La capacité a généraliser a déja été montrée chez le poussin dans une tache de discrimination entre
deux images ( ). Cependant, les auteurs proposent une explication
alternative basée sur la mémorisation de couches perceptives (filtres), qui impliquerait que les poussins
n’aient pas généralisé un concept appris, mais plutét reconnu par identité un schéma perceptif particulier
dans les nouveaux stimuli.

L’objectif de ce second chapitre a donc été de valider la capacité de généralisation chez la
poule domestique, en la testant dans une tache plus complexe : la tache de correspondance a
I’échantillon (ARTICLE 2). Dans cette tache, une généralisation implique des capacités d’inférence

inductive et inférence déductive, une mémoire du concept appris, et une flexibilité a chaque essai.

Pour cette expérience, nous avons introduit un dispositif écran composé de cellules sensibles qui
permettent a la poule d’interagir directement avec les items apparaissant a I’écran. Nous avons dans un
premier temps testé la capacité des animaux a utiliser un tel dispositif avec écran, dans une tache simple
de discrimination visuelle (entre A et B, choisir A pour avoir une récompense) et d’inversion de consigne
(2"% phase : choisir B ; 3°™ phase : choisir A ; 4°™ étape : choisir B). Les résultats de cette expérience

sont présentés dans I’ARTICLE 2. En résumé, nos animaux ont bien appris la tdche de discrimination et
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ont trés rapidement montre une flexibilité entre les étapes d’inversion, ce qui suggére une compréhension
rapide d’une régle sous-jacente de type win stay-loose shift : des que la récompense n’est plus donnée
pour le stimuli A, alors sélectionner B, et inversement ( ).

Nous avons ensuite testé nos animaux dans une tache de correspondance a 1’échantillon différée
( ). Dans un premier temps, un stimulus (1’échantillon, ici : un rond
de couleur) apparait au centre de I’écran. Une fois que la poule a piqué dessus, 1’échantillon disparait, et
apres un délai de 10ms, deux stimuli apparaissent, 1’un a droite et ’autre a gauche de 1’écran (ici : deux
ronds de couleurs différentes) dont un qui correspond a 1’échantillon (méme couleur). La poule est
récompensée si elle pique sur le stimulus qui correspond a 1’échantillon présenté juste avant.

Le concept testé ici est un concept perceptif d’identité de couleur. L’entrainement est réalisé en
utilisant différents stimuli qui correspondent a différentes couleurs (vert, jaune, bleu, rouge), et correspond
a I’étape de formation du concept (induction). Le test est réalisé en utilisant des stimuli qui n’ont jamais

été utilisés lors de I’entrainement (violet, marron), et correspond a I’étape de généralisation (déduction). .

Nos résultats montrent que pour les essais-test, deux individus (parmi les 6 testés) réalisent une
performance qui suggere une généralisation du concept d’identité de couleur aux nouveaux stimuli. Ce
résultat vient solidifier la conclusion de I’existence de capacité de généralisation chez la poule domestique,
et ce au travers d’une tache déja complexe a apprendre pour 1’animal qui est la tache de correspondance a
I’échantillon. En dehors de ces deux individus, les autres individus ont montré une performance croissante
et instable dans les sessions test, ce qui suggére 1’apprentissage d’une régle de choix dans le cas de ces

nouveaux stimuli : ces individus n’ont pas réussi a généraliser le concept appris aux nouveaux stimuli.

En conclusion, cette expérience a permis de montrer que la poule domestique possede la
capacité de généralisation d’un concept perceptif. Nos résultats suggerent que la poule est capable
d’inférence inductive et déductive, en formant un concept a partir d’un entrainement sur plusieurs
cas particuliers, et en appliquant le concept appris a un cas nouveau. Par rapport au CHAPITRE
1, ces résultats confirment que la poule domestique posséde des capacités d’inférence qui impliquent
la représentation mentale d’une régle. Les inférences que nous avons étudiées jusque-la sont des
inférences simples qui s’appuient sur des représentations mentales simples. Dans le cadre de I’étude
des capacités de base du raisonnement chez la poule domestique, il sera intéressant d’explorer des
capacités d’inférence plus complexes : les inférences relationnelles, qui s’appuient sur la mémoire

de plusieurs relations entre différentes informations (représentations mentales relationnelles).
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Improving the welfare of farm animals depends on our knowledge on how they perceive and interpret
their environment; the latter depends on their cognitive abilities. Hence, limited knowledge of the range
of cognitive abilities of farm animals is a major concern. An effective approach to explore the cognitive
range of a species is to apply automated testing devices, which are still underdeveloped in farm animals.
In screen-like studies, the uses of automated devices are few in domestic hens. We developed an original
fully automated touchscreen device using digital computer-drawn colour pictures and independent sen-
sible cells adapted for cognitive testing in domestic hens, enabling a wide range of test types from low to
high complexity. This study aimed to test the efficiency of our device using two cognitive tests. We
focused on tasks related to adaptive capacities to environmental variability, such as flexibility and gen-
eralisation capacities as this is a good start to approach more complex cognitive capacities. We imple-
mented a serial reversal learning task, categorised as a simple cognitive test, and a delayed matching-
to-sample (dMTS) task on an identity concept, followed by a generalisation test, categorised as more
complex. In the serial reversal learning task, the hens performed equally for the two changing reward
contingencies in only three reversal stages. In the dMTS task, the hens increased their performance
rapidly throughout the training sessions. Moreover, to the best of our knowledge, we present the first
positive result of identity concept generalisation in a dMTS task in domestic hens. Our results provide
additional information on the behavioural flexibility and concept understanding of domestic hens.
They also support the idea that fully automated devices would improve knowledge of farm animals’
cognition.
© 2022 The Authors. Published by Elsevier B.V. on behalf of The Animal Consortium. This is an open access
article under the CC BY-NC-ND license (http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/).

Implications

Introduction

Understanding farm animals’ cognitive capacities is important
for improving their welfare. However, information about the cogni-
tive range of many farm animal species, notably poultry, is limited.
This study focuses on developing an automated device relevant to
farm animals with the aim of testing a larger range of cognitive
capacities. We have developed an automated touchscreen device
adapted for large-range cognitive testing in domestic hens.
Through this device, we collected results that suggest that laying
hens possess concept generalisation abilities, thus stressing the
interest in applying complex cognition testing devices to farm
animals.

* Corresponding author.
E-mail  addresses: rachel.degrande@gmail.com, rachel.degrande@inrae.fi
(R. Degrande).

https://doi.org/10.1016/j.animal.2022.100607

From a welfare perspective, improving farm animals’ living con-
ditions depends on our knowledge of how they perceive and inter-
pret their environment, which in turn depends closely on their
cognitive abilities (ANSES, 2018). The cognition of farm birds is rel-
atively poorly studied even though they are the most abundant
farmed animals in the world (FAO, Global Livestock Distribution
Data). Among farm birds, the majority of cognition studies have
focused on domestic hens, mainly chicks (Garnham and Levlie,
2018; Vallortigara, 2006, 2021). A few studies have suggested that
domestic hens may possess complex cognitive capacities such as
retrospective metamemory (Nakamura et al,, 2011) or transitive
inference (Daisley et al., 2010). However, there are still many
capacities to explore in this species, and the methods to study its
cognitive modalities still need to be developed.

1751-7311/@ 2022 The Authors. Published by Elsevier B.V. on behalf of The Animal Consortium.
This is an open access article under the CC BY-NC-ND license (http://creativecommons.org/licenses /by-nc-nd/4.0/).
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A strong relationship exists between the range of cognitive abil-
ities of a given species and its ability to cope with environmental
variability. On one hand, behavioural flexibility is the ability to
adapt one’s behaviour in response to environmental contingencies
(Brown and Tait, 2010), which underlies a wide range of adaptive
behaviours. For example, individual recognition of social con-
specifics and a flexible memory of their hierarchical position are
suited to group living and allow for saving energy in terms of cog-
nitive demand and stress response (Elgar and Riehl, 2021). On the
other hand, concept understanding requires the discrimination and
generalisation of a rule to many stimuli for which the same beha-
viour can be applied (Smith et al., 2012; see Versace et al., 2017 in
chicks). It enables animals to cope with novelty in their physical
environment, thus reducing unpredictability and subsequent
related stress. Behavioural flexibility and concept generalisation
are the two main components of adaptive capacities in animals.
[nvestigating these capacities facilitates an approach to more com-
plex cognitive capacities. Meanwhile, it offers solid ground to suit
husbandry practices to animals’ behavioural needs and welfare by
understanding how animals cope with environmental variability.

Automated testing devices are an effective approach to explore
the cognitive range of a species (Livesey et al., 1972; Gabor and
Gerken, 2012). Several automated devices have been developed
to investigate or operate simple cognitive tasks in farm animals,
such as discriminative learning, notably from the cognitive enrich-
ment perspective (for example in goats: Langbein et al., 2008; in
pigs: Zebunke et al., 2013). More specifically, a few screen-like
devices have been developed with the aim of operating tasks that
require more complex cognitive capacities in farm animals, such as
relational learning or concept understanding tasks. Some of these
devices have proven effective in fish (Kleiber et al.,, 2021), horses
(Gabor and Gerken, 2010), goats (Meyer et al,, 2012), and laying
hens (Werner et al., 2005). Automated testing devices remain par-
ticularly underdeveloped for farm birds (for a review on farm ani-
mal cognition tests, see Bushby et al., 2018). There may be a vested
interest in copying screen devices used for primate cognition, for
example, because they are automated and flexible enough to easily
set up many cognitive tests of increasing complexity (Rowe and
Healy, 2014; Calapai et al., 2022). This would allow the exploration
of farm animals’ cognitive capacities, such as self-control (Beran,
2018), concept understanding (Zentall et al., 2008), and more
broadly relational learning and retrieval.

In domestic hens, most cognition tests have been conducted
with three-dimensional (3D) apparatus, from the arena and mazes
to operant boxes, including detour task structures and location- or
object-choice tests (for a review, see Garnham and Lavlie, 2018). In
screen-like studies, uses of automated devices in domestic hens,
mainly as part of delayed matching-to-sample procedures or stim-
uli discrimination procedures, are few (but see specific research
based on imprinting process in chicks: Zanon et al.,, 2021). Ryan
and lea (1994) and Deakin et al. (2016) developed non-
automated screen-pecking tasks using computer-coloured slides.
Forkman and Vallortigara (1999) used an automated system with
infrared beams to detect chicks’ pecks at symbols displayed on a
computer screen. More recently, Dudde et al. (2018) used a
touch-kit automated device coupled with a simple screen, in which
pecks on the monitor were detected by a mesh of infrared lights
from a frame laid over the monitor screen.

We developed a standardised and fully automated touchscreen
device for domestic hens, enabling a wide range of test types from
low to high complexity under standard conditions. The aim of this
study was to introduce and perform experiments with our device
using two cognitive tests from existing procedures. The first test
was a discrimination learning task followed by a serial reversal
learning task (SRL), which is classified as a simple cognitive task
as it demands procedural learning. The second test is a delayed
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matching-to-sample (dMTS) task followed by a generalisation test
for the concept of identity, which is classified as more complex as it
demands flexible working memory, a declarative report of the
response, and concept understanding. Both tasks typically require
the individual to use a given stimulus to conduct its behaviour
on a one-trial scale and, at the same time, to use a more general
understanding rule asked throughout the task. For the SRL task,
we expected a decline in performance from the discrimination to
the first reversal learning stage (i.e. more sessions needed to reach
the criterion in the first reversal stage) and an increase in perfor-
mance through the next reversal stages (i.e. fewer sessions needed
to reach the criterion in the following stages) (see for example,
Brushfield et al., 2008). For the dMTS task, we expected an increase
in performance during training (see for example, Cook and
Wasserman, 2007). In the generalisation test, we did not have
any expectations because concept generalisation through a dMTS
task has not yet been described in domestic hens.

Material and methods
Animals and housing

The two experiments involved nine and six Isa Brown laying
hens, respectively (1-3 years old) maintained at the Pole
d’Expérimentation Avicole de Tours where the experiment was
performed (UE PEAT, INRAE, 2018. Experimental Poultry Facility,
https://doi.org/10.15454/1.5572326250887292E12). The hens
were maintained in a social group of 21 hens on a 6 am to 8 pm
daylight cycle, with water ad libitum. Every day when the experi-
ments were completed, food was provided at will. Hens had access
to a barn (25 m?) equipped with nesting boxes, perches, and wood
chip litter and to an outside enclosure (approximately 30 m?)
enriched with perches. All experiments were conducted in the
morning between 7 am and 10 am.

Apparatus

Subjects were tested individually in a playbox (44.5 x 65 x 52 ¢
m) made of condensed wood without direct contact with or view of
the experimenter to avoid any influence of the experimenter on its
behavioural response. A grid ceiling allowed the experimenter to
control the hen’s behaviour when needed. A screen (25 x 25 cm)
linked to a computer was located at one end of the box. This screen
was surmounted by nine sensible cells (8 x 8 cm) that could be
independently activated. At the bottom of the screen, a feeder
(5 cm diameter x 3 cm depth) was used to automatically deliver
mealworms as rewards. A lamp was placed 50 cm above the screen
to illuminate the box (260 Ix). The playbox was located on a table
in a room that was independent and adjacent to the hens’ aviary.
The items on the screen were computer-coloured filled circles of
7.5 cm diameter. The apparatus, playbox, and the screen are illus-
trated in Fig. 1. The procedures described below was automated. At
the beginning of the procedure, hens had been experienced with
the apparatus, that is, they had been familiarised with the appara-
tus and to peck at different items on the screen for food.

Testing procedures

Discrimination and serial reversal learning

Nine individuals were tested in a four-stage procedure includ-
ing a discrimination task (stage 1), followed by three reversal
stages (stages 2, 3, and 4). Stage 1 consisted of discriminating
between a green- and a red-filled circle presented on the screen
(Fig. 2). Four hens were rewarded when they pecked at the green
circle and five hens when they pecked at the red circle. The hens
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Fig. 1. Schematic view of the testing device used for the two procedures. The photograph illustrates the hen's (Gallus gallus domesticus) positioning when facing the screen at
every trial. The apparatus system and the corresponding software were built by © Imetronic. Photograph courtesy of Fabien Cornilleau.
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Fig. 2. Schematic view of the successive screens during the serial reversal learning task (SRL). The two filled circles are presented in the middle left and right sensible cells of
the screen. The hen stood in front of the screen and pecked at a filled circle on the screen. A peck at the correct colour induced a reward delivery accompanied by a 2 kHz
sound and a white screen. A peck at the wrong colour induced no reward delivery and a black screen accompanied by the 9 kHz sound.

then underwent three successive reversal learning stages: pecking
at the non-rewarded colour during the previous stage was now
rewarded (e.g. pecking at the red circle if they had to peck at the
green circle at the previous stage). Individuals had to meet the cri-
terion of 80% of success in two consecutive sessions to move on to
the following stage, with a maximum of 49 sessions for the overall
procedure.

Each hen was individually subjected to one session of 30 trials
per day, with an inter-trial interval of 3 s. A correct response was
always accompanied by a reward of two mealworms, a 2-second
2 kHz sound (62 dB), and a white screen. An incorrect answer
was always accompanied by a 2-second 9 kHz sound (51 dB), dark
screen, and no reward. A cut-off was set when the hen did not peck
at the correct item within 20 s, and the trial was recorded as failed.
Item presentations were pseudo-randomised and presented
equally on the left and right sides for each session, with the
rewarded stimulus presented no more than two consecutive times
on the same side. Both the percentage of success at the first session
for each stage (PCT) and the number of sessions per stage required
to reach the criterion (STC) were scored.

Delayed matching-to-sample and generalisation task

Six hens were tested in a delayed matching-to-sample task
(dMTS). This included two hens from the SRL task, namely Samba
and Yuna (among the hens that participated in the SRL task, four

hens deceased before the dMTS task was implemented, and three
hens did not respond to the matching rule from the start). Before
the testing procedure, individuals were gradually trained to give
a five-key pecking at a black circle and then at a coloured circle
on the screen to obtain the reward, including the colours used in
the dMTS procedure. Overall, six colours were used in the different
stages of training and testing: green, red, yellow, blue, brown, and
purple.

General procedure. For the dMTS task, a trial typically consisted of
presenting a coloured filled circle at the centre of the screen (i.e.
the sample). A five-key pecking within a maximum of 45 s was
required for the hen to move to the choice phase. For the choice,
a second screen presented two coloured filled circles as compar-
ison stimuli: one of the filled circles was of the same colour as
the sample and the second one was of another colour. The hens
were rewarded only if they pecked at the comparison stimulus cor-
responding to the previous sample (Fig. 3). A correct response was
always accompanied by a reward of two mealworms, a 2-second
2 kHz sound (62 dB), and a white screen, and an incorrect answer
was always accompanied by a 2-second 9 kHz sound (51 dB) and a
dark screen. A cut-off was set when the hen did not achieve the
five-key pecks at the sample within 45 s or when the hen did not
choose a comparison stimulus within 10 s, and the trial was
recorded as incorrect. Three consecutive cut-offs were considered
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Fig. 3. Schematic view of the successive screens during the delayed matching-to-sample task. The sample is presented in the middle cell. The two choices are then presented
in the middle left and right cells of the screen. The hen stands in front of the screen and pecks at the colour corresponding to the sample to obtain a reward.

as a lack of motivation and lead to the end of the session. The hen
was then taken back again later in the morning. After an incorrect
response, correction trials were proposed to rectify the eventual
side or colour biases. The correction trials consisted of presenting
the exact same trial once again after the presentation of the dark
screen and 9 kHz sound, with a maximum of five corrections per
trial. One session included 120 trials, not counting the correction
trials. The inter-trial interval was fixed at 2 s after a correct
response and 5 s after a wrong answer to increase the negative out-
come. Three pairs of colours were used progressively: green and
red (GR), yellow and blue (YB), and purple and brown (PBr). Item
presentations were pseudo-randomised for the left and right sides
for each session. A given trial configuration (sample identity and
side of the correct comparison stimulus) was presented no more
than two consecutive times.

Training and generalisation test. First, hens were trained to match
the sample to the corresponding choice between the two colours
presented: GR. All achieved at least 90% of success for this pair. Fol-
lowing this, hens were trained in a dMTS task with a second pair
(YB) until they achieved at least a mean of 70% of success during
five consecutive sessions containing at least three sessions with a
minimum performance of 75% of success. These two training stages
were part of a common pretesting procedure which was not
recorded from the start. The hens were then trained with mixed
sessions containing equal GR and YB trials until they reached
80% of success for three consecutive sessions before moving to
the test. Test sessions included a third unknown pair, PBr. The test
lasted for 11 sessions of 120 trials each: 40 test trials with the new
pair (PBr) and 80 trials with the training pairs (40 YB trials and 40
GR trials). The test trials were differentially reinforced as the base-
line trials. The variable of interest was the mean percentage of suc-
cess in each session of the test pair.

Statistical analysis

Less than 10 individuals were tested; therefore, we chose a non-
parametric approach for model fitting and detailed analyses. The
results are presented as the mean performance and standard devi-
ation. To analyse the effect of fixed variables on performance,
results were analysed using generalised linear models with indi-
viduals as repeated measures (Supplementary Material S1). The
fixed variables tested were (1) for the SRL task: the stage of learn-
ing (1-4) and the group (i.e. if hens started to learn to peck inde-
pendently at the red or green circle); (2) for the dMTS task: the
colour pairs and the stage (training or testing sessions). Indepen-
dently, we controlled for side or colour bias for the dMTS task.
With regard to the fixed variables described above, we compared
the likelihood of interaction versus additive models with the

Akaike information criterion (all parameters were otherwise
equal), and only the results with the best fits are reported, which
are additive models for each analysis. Further analysis was per-
formed using Wilcoxon tests to assess the statistical significance
of the performance above chance at the group level and at the indi-
vidual level, as well as to compare group performance between
conditions. At the individual level, binomial tests were conducted
to assess the statistical significance of performance above chance
within one session. All tests and figures were performed using
RStudio (version 1.4.1106). P-values below 0.05 were considered
statistically significant for all statistical analyses. Chance level
was at 50%.

Results
Serial reversal learning task

The results of the model analysis for the two response variables
showed the same tendency and are presented respectively, that is,
the number of sessions to reach the criterion (STC) for each stage
(1-4) and the percentage of success at the very first session
(PCT) for each stage. Five individuals did not meet the criterion
for the fourth reversal stage in the time allowed and were consid-
ered not to have passed it (NA). We found no effect of the group
(i.e. depending on the first colour learned) on performance
throughout stages (for STC: F = 0.08, df = 1, P = 0.79 and for PCT:
F=1.89, df = 1, P = 0.18). Moreover, no effect of the group was
observed on performance within each stage, indicating that the
first colour learned, red or green, had no impact on the perfor-
mance within and between the stages (P > 0.05).

We found an effect of stage on performance (STC: F = 4.63,
df=3,P=0.01; PCT: F=3.98, df = 3, P=0.02). As expected, the first
reversal stage (stage 2) significantly affected the performance of
hens: individuals took 14.44 + 3.57 sessions to reach the criterion,
that is, on average, four sessions more than the discrimination
stage (paired Wilcoxon test, P = 0.03; Fig. 4). PCT at stage 1 was sig-
nificantly higher than that at stages 2 and 3 (paired Wilcoxon tests,
P = 0.04 and P = 0.04, respectively; Fig. 5). Performance increased
across the three reversal learning stages: PCT at stage 4 was almost
significantly higher than that at stage 2 (Wilcoxon test, P = 0.051;
Fig. 5). Accordingly, the mean STC decreased from the reversal
stage 2 to the reversal stage 4.

Delayed matching-to-sample task

Performance for the training pairs (green and red and yellow and blue)

The six individuals took 17 to 22 sessions to reach the learning
criterion of 80% of success in mixed sessions containing equal GR
and YB trials (last training phase). The mean percentage of correct
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responses for the two stimulus pairs was not significantly different
in the three last sessions before testing (paired Wilcoxon test, GR:
87.5 +7.00% and YB: 88.3 + 6.9, P = 0.91). Consistently, the percent-
age of correct responses was not different between the two train-
ing pairs during testing (paired Wilcoxon test, GR: 86.3 + 9.1% and
YB: 83.7 £ 11.1%, P = 0.13); these pairs were therefore analysed as
one. At the group level, we found a colour bias among the known
pairs for blue over yellow before the testing sessions and for green
over red during the testing sessions (paired Wilcoxon tests,
P <0.01). A side bias was found for the right over left, either before
or during the testing sessions (paired Wilcoxon test, P < 0.01).

Performance for the generalisation test pair (purple and brown)

At the group level, the mean percentage of correct responses for
PBr trials (11 sessions) was 62.4 + 10.5% of success, which is lower
than that for the two training pairs (paired Wilcoxon test,
P < 0.001) but still significantly above the chance level (Wilcoxon
test, P < 0.001; Fig. 6). Confirming this, at the individual level, the
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mean percentage of correct responses for the PBr pair was signifi-
cantly greater than chance for each hen, except for Lys (binomial
test, P=0.11).

Fig. 7 shows individual performances for PBr trials through the
sessions. In the first session, group performance achieved 52.92% of
success with three hens (Yuna, Celebi and Ariel) performing better
than 50%, even if not significant (binomial tests, P > 0.05). Samba
significantly performed above chance from the third session, that
is, within 120 test trials. Similarly, Casquette and Yuna performed
significantly above chance from the fourth session, that is, within
160 test trials. Moreover, Samba and Yuna consistently and signif-
icantly performed above chance until the end of the test (binomial
tests for each session for each individual, P < 0.05). In addition,
even if it was not consistent throughout the next sessions, Plume
significantly performed above chance at the fourth session, Ariel
at the seventh session, and Lys and Célébi at the eighth session
(Fig. 7). Overall, group performance significantly increased from
session 1 to session 11 (paired Wilcoxon test for group perfor-
mance between sessions 1 and 11, P = 0.02). Upon PBr trials, a side
bias for right over left (paired Wilcoxon test, P = 0.004) was con-
firmed for four out of six individuals (binomial tests, P < 0.05),
and a colour bias for purple over brown (paired Wilcoxon test,
P < 0.001) was confirmed for three out of six individuals (binomial
tests, P < 0.05). Only Ariel had no colour or side bias.

Discussion

Our automated screen device allowed us to effectively test one
simple and one more complex cognitive task in domestic hens. In
the SRL task, hens reached a similar performance for the two
changing reward contingencies in only three reversal stages, which
refines the existing data on their behavioural flexibility in this task.
In the dMTS task, our results suggest that at least two hens (Samba
and Yuna) may have generalised the identity concept as their per-
formance for the novel colours fits in what is mentioned in the lit-
erature. Both tasks are discussed below.
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Fig. 7. Percentage of success in PBr trials for each hen at each session. Horizontal
dashed lines at 65% and 35% of success represent the percentage for which the
individual performance is greater than chance and worse than chance, respectively.
Abbreviation: PBr = test pair purple-brown.

Serial reversal learning task

As expected, learning performance decreased at the first rever-
sal learning stage (PCT stage 2) in comparison with the discrimina-
tion stage (PCT stage 1). This tendency has already been observed
with spatial or 3D object discrimination procedures in many spe-
cies (Tello-Ramos et al, 2019), including laying hens (among
others: Bona et al., 2018). In our study, the performances of the
hens at the discrimination stage (STC stage 1) were similar to those
observed by Werner et al. (2005), in which hens also had to inter-
act with a screen-like apparatus. Research investigating reversal
learning abilities in hens with a 3D procedure seems to yield better
performance results than when hens are assessed for the same cog-
nitive task on a board. This observation is at least true for the dis-
crimination and the first reversal learning stage (Sorato et al.,
2018; among others: Loconsole et al,, 2021), based on the results
of Werner et al. (2005) and the present study, which were designed
with screen-like boards (referring to performance as STC). Such a
difference between a 3D procedural and a screen reversal task
has been observed in keas (O’Hara et al., 2015). This contradicts
with the argument of Loconsole et al. (2021) who supports that
spatial SRL tasks might not be optimal to allow the study of beha-
vioural flexibility in view of their strong brain hemispheric special-
isation. We hypothesised that a larger physical involvement could
have an intrinsically deeper reinforcement effect by being more
biologically relevant to hens. In line with this view, learning effi-
ciency can be improved by the spatial location of the reward in
accordance with comparison stimuli (Williams et al., 1990), the
many possible distinctive attributes, and the longer inter-trial
intervals at stake in 3D tasks (Pearce, 1997).

Hens performed two more reversal learning stages correspond-
ing to a serial reversal learning task (for a review, see Tello-Ramos
et al., 2019), Despite the normal decrease in performance in com-
parison to the first stage due to the changing reward contingency,
the performance increased through successive reversal learning
stages (stages 2-4). At the group level, some difficulties must be
emphasised because five out of nine hens did not manage to reach
the criterion for the third reversal task (stage 4) in the time
allowed. These individuals’ performance at stages 2 and 3 was
the most affected by the change in reward contingency. Variations
in individual performance could be explained by several parame-
ters, including personality, hierarchical position, physiological
state, and emotional state of the individual (for a review, see
Bushby et al., 2018).
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When considering the four successful hens, they performed sta-
tistically equal to the discrimination stage (stage 1) at the third
reversal stage (stage 4), that is, they performed equally for two dif-
ferent rewarded contingencies only after three reversals which is
rather fast, thus demonstrating that our device is appropriate for
implementing such flexibility tasks. This result is in line with those
of other studies which set up to 20 reversals. Following the
assumptions of Loconsole et al. (2021) on chicks’ performance,
hens seem to pass through the novelty of inconsistent orders and
to generalise the underlying reversal rule as a win stay-loose shift
rule according to the last outcome (van Horik and Emery, 2018)
within only three reversal learning stages.

Delayed matching-to-sample task

To our knowledge, this is the first report of identity concept
generalisation in a dMTS task in domestic hens. For generalisation
trials, the mean performance (11 sessions, i.e. 440 trials) was sig-
nificantly above chance for every hen but one, and above the 50%
threshold for every hen. More precisely, three individuals per-
formed above 50% at the very first session, and two individuals
performed significantly and consistently above chance from the
third and fourth sessions, respectively.

Transfer studies in animals are not congruent when perfor-
mance can be referred to as concept generalisation performance.
The claim that generalisation must occur at the very first test trial
contradicts the fact that chance can be accountable on a one-trial
scale, so that more trials are needed. In most studies, concept gen-
eralisation is assumed when the performance is above chance at
the very first session, either within less than 10 trials (for example:
Giurfa et al., 2001 in bees) or within more trials (for example:
Wright and Katz, 2006; Truppa et al., 2010 in capuchin monkeys;
Obozova et al,, 2015 in parrots) with generally approximately
90-120 test trials. Two out of six hens consistently performed
above chance from 120 and 160 test trials, respectively, which cor-
responds to a performance level recognised for validating concept
generalisation in other species. Since the test trials were differen-
tially reinforced, it is not possible to exclude fast learning occurring
for the novel stimuli. However, the fast increase in performance
(from sessions 1-3) only concerned the two hens whose perfor-
mance was still above chance in all subsequent sessions. This fast
acquisition with novel stimuli indicates that the hens were able
to transfer what they had previously learned in a new situation.
This finding supports the application of the concept through the
dMTS task to new stimuli presented. Regarding this purpose,
together with the neophobic tendencies of hens (Perez et al,
2016) and the intrinsic difficulty of the dMTS task, we may con-
sider that domestic hens are able to transfer a learned concept
by generalising it to novel and unknown stimuli. This result is in
line with the generalisation abilities of perceptual information
shown in chicks (see Versace et al. 2017; Rosa-Salva et al. 2018
through imprinting process; see Santolin et al. 2016 through a
two-choice task).

At the individual level, apart from Samba and Yuna, individuals
who performed above chance at one session did not show any con-
sistency throughout the sessions, even if their mean performance
was still above chance. This intra- and inter-individual inconsis-
tency could be explained by a lack of attention depending on indi-
vidual personalities. This lack of attention may have caused a sharp
decrease in performance, despite better performance in previous
sessions. This observation highlights the need to consider more
than one session to further evaluate concept generalisation in
animals.

Another explanation is that not all hens may have solved the
dMTS task in the same approach, and some may have used alterna-
tive learning strategies to respond to it. In line with this idea,

122



R. Degrande, F. Cornilleau, Léa Lansade et al.

Lormant et al. (2018) showed that, to solve the same spatial task,
quails with a higher emotionality trait rely on spatial memory
which is an explicit form of memory, whereas less emotional quails
adopt preferentially cue-based memory, which is an implicit form
of memory. Hens who did not effectively acquire the identity con-
cept may have resolved the generalisation test with a cognitive
process that does not imply explicit concept learning of the iden-
tity rule but procedural learning. This strategy, based on a simple
stimulus response, could have allowed hens to rapidly increase
their performance over time (Gabor and Gerken, 2010).

When presented with the testing stimuli, that is, PBr, individu-
als showed a significant bias towards purple over brown. Interest-
ingly, blue was preferred over yellow in the training stage (mixed
sessions containing equal GR and YB trials). Jones et al. (2001)
showed that chicks who learned to choose two colours (e.g. red
and yellow) among many colours, spontaneously generalised their
behaviour to an intermediate colour (e.g. orange). Whether the
learning parameters for a particular colour affect the behaviour
of hens facing colours in a wavelength range remains to be
addressed. We also found a side bias for the right over the left side
at the group level. Recent studies in chicks have shown that using
the right eye is crucial to attend to object-specific cues (Regolin
et al., 2005), which could explain the right-side bias observed in
our experiment.

Conclusion

We introduced an original fully automated touchscreen device
using digital computer-drawn colour pictures and independent
sensible cells adapted for cognitive testing in domestic hens. Our
device allowed us to confront individuals both to a simple and a
more complex cognitive task, to which they responded positively.
We demonstrated that this approach is appropriate for questioning
a large range of cognitive capacities in domestic hens, and more
generally, for questioning farm animals’ cognition.

Knowing the range of cognitive capacities of farm animals is
crucial for understanding their perceptions and psychological
needs. Husbandry practices can be improved by fundamental cog-
nition research, which can answer common welfare issues of rear-
ing systems by understanding the animal point of view (for a
review on chickens, see Ferreira et al., 2021). This issue is even
more current considering that the impact of the current develop-
ment of new farm management technologies on animal welfare
depends on the cognitive capacities of animals.
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Supplementary Table S1: Serial reversal learning, number of sessions to reach the criterion per stage.

Outputs of the analysis of variance (ANOVA) for the number of sessions to reach the criterion (STC) per
stage in the serial reversal learning task. The additive model got a better Akaike Information Criterion
(AIC) score than the interaction model. A linear model Imer was directly called since calling a glmer

gaussian model is deprecated.

Model implemented: Imer(data=d_rev, nb_sessions~stage+group+(1|individual))

Fixed variables Sum Sq MS NumDF DenDF F value Pr(>F)
Stage 115.85 38.62 3 19.49 4.63 0.01
Group 0.66 0.66 1 6.57 0.08 0.79
Random Effects Variance  SD
Individual 3.79 1.95
Residuals 8.344 2.89
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Supplementary Table S2: Serial reversal learning, mean percentage of success for the first session per

stage. Outputs of the analysis of variance (ANOVA) for the mean percentage of success per stage
considering only the very first session, for each stage, in the short serial reversal learning task. The additive
model got a better AIC score than the interaction model. A linear model Imer was directly called since

calling a glmer gaussian model is deprecated.

Model implemented: Imer(data=first_dsc, percentage~stage+group+(1|individual))

Fixed variables Sum Sq MS NumDF DenDF F value Pr(>F)
Stage 282.68 94.23 3 26 3.98 0.02
Group 44.64 44.64 1 26 1.89 0.18
Random Effects Variance  SD
Individual 0 0
Residuals 23.66 4.86
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Supplementary Table S3: Delayed matching-to-sample, effect of a colour or a side bias during the training

stage. Outputs of the analysis of variance (ANOVA) for the effects of colour or side bias on the
performance during the training stage, in the delayed matching-to-sample task. The interaction model got
a better AIC score than the additive model. A linear model Imer was directly called since calling a glmer

gaussian model is deprecated.

Model implemented: Imer(data=tr, percentage~side:colour+(1|individual))

Fixed variables Sum Sq MS NumDF DenDF Fvalue Pr(>F)
Side:Colour 15569 2224.2 7 875 11.76 2.33e-14
Random Effects Variance  SD
Individual 32.46 5.70
Residuals 189.16 13.75
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Supplementary Table S4: Delayed matching-to-sample, effect of a colour or a side bias during the

generalisation test. Outputs of the analysis of variance (ANOVA) for the effects of colour or side bias on

the performance during the generalisation test, in the delayed matching-to-sample task. The additive
model got a better AIC score than the interaction model. A linear model Imer was directly called since

calling a glmer gaussian model is deprecated.

Model implemented: Imer(data=te, percentage~side+colour+(1|individual))

Fixed variables Sum Sq MS NumDF DenDF F value Pr(>F)
Side 5768 5768.48 1 780 20.60 6.57e-06
Colour 104862 20972.4 5 780 74.88 <2.2e-16

Random Effects Variance  SD
Individual 26.15 5.11
Residuals 280.09 16.74
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CHAPITRE 3 : Inférence transitive chez la poule
domestique adulte dans une séerie arbitraire de
SIX items
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Inférence transitive chez la poule domestique adulte dans une série arbitraire de 6 items

Dans les chapitres précédents, nous avons montré que la poule domestique est capable d’inférences
simples qui impliquent potentiellement des représentations mentales. D’autres types d’inférences, dites
relationnelles, impliquent une représentation mentale plus sophistiquée comprenant la mémoire de
différentes relations entre différentes informations. Ces inférences relationnelles regroupent les deux
composantes a la base des capacités de raisonnement : la capacité d’inférence, et la capacité de mémoire
relationnelle.

L’inférence transitive est une capacité d’inférence relationnelle qui est trés utile dans le contexte
social. Cette capacité permet par exemple d’inférer la relation entre deux individus de maniére indirecte,
en se basant sur les relations directes connues, et de se positionner dans la hiérarchie sociale relativement
aux autres individus. Plusieurs paramétres ont permis d’émettre 1I’hypothése d’une telle capacité chez la
poule domestique dans le contexte social ( ). Finalement, une étude en
conditions contrblées chez le poussin suggere que I’espéce est effectivement capable d’inférence transitive
( ).

La tache communément utilisée pour tester la capacité d’inférence transitive chez 1’animal, qui a
¢été utilisée dans 1’étude de Daisley et al. chez le poussin, est la tache des 5 items en série ordonnée (série
d’items ABCDE). Cette tache implique une situation non sociale et met en jeu des relations arbitraires
entre les items. Dans cette tache, I’animal apprend dans un premier temps les relations directes entre les
paires d’items successifs, et est récompensé s’il choisit 1’item prioritaire dans la paire (A>B, B>C, C>D,
D>E ; par exemple : entre A et B, choisir A pour étre recompenseé). Le test d’inférence consiste a présenter
a I’animal une paire d’items non successifs, n’ayant jamais été présentés ensemble auparavant, ici : la
paire B-D. Si I’animal est capable d’inférence transitive, alors il utilisera les relations directes B>C et
C>D qu’il aura mémorisé, et sera capable d’inférer que B>D, choisissant B dans la paire B-D. Cependant,
cette tdche ne permet pas complétement d’exclure une résolution qui serait plutdt basée sur des valeurs de
renforcement associatif.

L’objectif de ce troisieme chapitre a donc été dans un premier temps de valider, puis de
questionner de maniére plus approfondie la capacité d’inférence transitive, cette fois chez la poule
adulte. Pour consolider et pour approfondir les résultats obtenus chez le poussin, nous avons utilisé

une variante plus compléte de la tiche d’inférence qui est communément utilisée (ARTICLE 3).
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Nous avons entrainé six poules sur une série de 6 items ordonnés (série d’items ABCDEF). Nous
avons réalisé un entrainement hybride, combinant des sessions d’apprentissage des paires une a une, et
des sessions mixées comprenant I’ensemble des paires apprises (A>B, B>C, C>D, D>E, E>F). Une fois
I’apprentissage finalisé, trois types d’essais d’inférence ont pu étre proposés : B-D, B-E et C-E (au lieu
d’un seul dans la tache des 5 items), ce qui permet d’établir une conclusion plus solide sur I’existence de
la capacité d’inférence. Cette variante plus compléte nous a aussi permis de comparer les performances
pour un nombre plus important de paires (5 paires d’items successifs et 3 paires d’inférence). En effet, en
complément des performances d’inférence en elles-mémes, comparer les performances entre les paires
permet d’établir des hypothéses plus solides sur les processus cognitifs sous-jacents lors de la résolution
de la tache relationnelle (processus associatif ou inférence). La performance des animaux a été mesurée
avec le pourcentage de choix corrects par session pour les paires d’items successifs, le pourcentage de
choix corrects global sur les essais d’inférence (sur les 12 premiers essais puis sur le total de 36 essais), et
le pourcentage de choix corrects global pour chaque type d’essai d’inférence (12 essais au total, par type
d’essai d’inférence).

Les deux tiers des individus ont été capables de mémoriser les relations de priorité entre les 5 paires
d’items successifs. L’ensemble des individus qui ont réalisé le test d’inférence transitive, a montré une
performance significativement supérieure au hasard pour les essais d’inférence. Finalement, 1’analyse
approfondie de nos résultats suggere que la performance de certains individus peut étre expliquée par
I’utilisation effective de représentations mentales relationnelles. Pour d’autres cependant, des explications
cognitives alternatives basées sur des mécanismes associatifs permettent d’expliquer leur comportement

de choix.

En conclusion, cette expérience a permis de montrer que la poule domestique est capable
d’inférence transitive. En utilisant une variante plus compléte de la tache, nous avons pu apporter
des éléments supplémentaires pour appuyer une résolution de cette tache par inférence. Ce résultat
suggére que la poule est capable d’utiliser des capacités d’inférence qui mettent en jeu des
représentations mentales relationnelles, et donc une représentation mentale des relations entre
différentes informations mémorisées. Toutefois nos résultats attirent I’attention sur la variabilité

inter-individuelle de I’expression de cette capacité d’inférence relationnelle chez I’animal.
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ABSTRACT

Transitive inference (TI) is a disjunctive syllogism that allows to infer a relationship between two
components, indirectly, by knowing their respective direct relationship to a third component (if
A>B and B>C then A>C). Few bird species have been tested for Tl to date, which limits our
knowledge of the phylogenetic spread of such reasoning ability. To our knowledge, there have been
three studies investigating T1 in a 5+ terms series task in birds before ours (in corvids: Bond et al.
2003; in pigeons: von Fersen et al. 1991; Daniels et al. 2014), with no studies in Galloanserae yet.
Here, we tested TI in adult laying hens with the 6-terms series task, that allows to draw more solid
conclusions about TI capacity through learning and testing performance. Six hens were trained to
direct relationships in a sequence of six arbitrary items, varying in color and shape
(A>B>C>D>E>F) in a hybrid training procedure. The birds were trained to always peck at the
priority item among two adjacent ones (e.g., in the pair CD, peck at C). Then, 12 testing sessions
were implemented, comprising 3 non-rewarded inference trials each: BD, BE, and CE. All subjects
showed T1 within 12 inference trials and were capable of Tl whatever the relative distance between
the items in the series. We found that T1 performance was not impacted by the reinforcement ratios
of the items; thus, making it harder to support a purely associative-based resolution of the task. Our
results suggest that T1 is based on the same cognitive processes in Galloanserae than in Neoaves,
and that the cognitive strategy to solve the task might be driven mainly by individual parameters

within species. These results contribute to a better understanding of transitive reasoning in birds.
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INTRODUCTION

Animals need some specific cognitive capacities to adapt to their living environment,
depending on species-specific physical or social constraints. In large groups, the abilities to
recognize the individuals and to position themselves in the hierarchy enable individuals to avoid
potential injuries from predictable conflicts (Zuberbuhler and Byrne 2006; Croney and Newberry
2007). In free-living conditions, hens form social groups from 20 to 30 individuals, that are
organized in a strict linear hierarchy maintained through the pecking order (Craig 1978). Some of
their socio-cognitive capacities have already been demonstrated, that serve them to navigate such
complex social structure. For example, hens are able to recognize the individuals based on several
individual features (Abeyesinghe et al. 2009), and to behave properly towards an unknown
individual, depending on whether this individual won or lost the interaction with a known, more
dominant individual (Hogue et al. 1996).

Among these capacities, transitive inference is the ability to infer the relationship between
two individuals indirectly, by knowing their respective relationship with a third individual. This
can be illustrated with the three individuals A, B and C: by knowing that A is the dominant over
B, and B is the dominant over C, C must infer that A will be dominant over him. Transitive
inference (T1) is thus particularly useful in the above-mentioned context of large hierarchical-group
living. This complex ability requires a long-term memory about the relationships (relational

memory) and the ability to use this knowledge to infer the indirect relationships.

The common task to test for TI in animals is the five-terms series task (Piaget 1928; Bryant
and Trabasso 1971; McGonigle and Chalmers 1977). In this task, the individuals have to learn
dyadic relationships between successive items in a five-term ordered sequence A>B>C>D>E
(where the letters stand for the different items). That is, for example, when faced with the items A
and B, individuals are reinforced when choosing A; when faced with B and C, they are reinforced

when choosing B, etc. Then the individuals are tested on the unanticipated, nonadjacent pair BD.
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Choosing B over D is interpreted as a demonstration of Tl, as B and D are indirectly linked through
their relationship with the third item C (learned relationships: B > C and C > D).

TI has been studied in chicks (Daisley et al. 2010, 2021) through the five-term series task.
In these studies, the chicks showed a transitive response significantly better than chance when faced
with the unanticipated, non-adjacent pair BD. However, the use of the five-terms series task has
been questioned in the literature (for example: Allen 2006). In a five-terms series, B is directly
linked to A, the most positive item in terms of probability of reinforcement, and D is directly linked
to E, the most negative item. This configuration involves that B is associated with a more positive
residual value, and D with a more negative residual value. Thus, it impedes discussions about the
cognitive process at stake both during the relational learning and during TI, that is, either a

relational representation of the ordinal series, or a more associative-based representation.

The main purpose of the present study was to train adult hens (Gallus gallus domesticus)
in a six-term series task. A larger sequence allows to test Tl with three nonadjacent and non-
endpoint pairs (BD, BE and CE). This approach has already been used in pigeons to draw more
solid conclusions about T1, by performing complementary analyses (von Fersen et al. 1991; Bond
et al. 2003; Daniels et al. 2014).

We trained hens following a procedure adapted from the hybrid training procedure
proposed by Daniels et al. (2014) in pigeons. We implemented a six-terms series of arbitrary items
of different shape and colour. Pairs were trained successively (AB, BC, CD, DE and EF), and
mixed sessions, containing each previously trained pair, were included at each step. Such hybrid
training procedure gradually increasing complexity allows to maximize and equalize the
performance for every pair trained and to avoid different delays between training each pair and test
sessions (Vasconcelos 2008; Daniels et al. 2014). The 6-item series allowed us to test for three
different inference trials: BD, BE and CE, which provides a more robust result for T1 by making it
harder to respond to, based solely on associative-based processes (Vasconcelos 2008; Bond et al.
2010).

We analyzed the learning performance, the T performance and the choice latency for each
adjacent pair (premise pairs) and for each nonadjacent pair (control and inference trials,
respectively), at the group level, and at the individual level to measure eventual inter-individual

variations. We put an emphasis on the learning accuracy between the premise pairs as it might give
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some indication about the cognitive resolution of the TI task (Bond et al. 2010). Finally, we tested
for alternative cues that could have driven the choice behaviour of individuals through the
configuration of the sessions.

METHOD

ETHICS APPROVAL

This experimental procedure was approved by the Val de Loire Ethics Committee (approval
n° CE19 —2021-0211-1, CEEA VdL, France). Animal care and experimental treatments complied
with the French and European guidelines for housing and care of animals used for scientific

purposes (European Union Directives 2010/63/AU).

SUBJECTS AND HOUSING

Six adult laying hens (Isa Brown strain), aged 2 to 3 years old, were included in the
procedure. The hens were maintained at the Pole d’Expérimentation Avicole de Tours, where the
experiment took place (UE PEAT, INRAE, 2018. Experimental Poultry Facility, doi:
10.15454/1.5572326250887292E12). They had access to a wood-chip littered barn (25m?)
equipped with nesting boxes and perches, and had access to an outside enclosure (approx. 30m?)
enriched with perches. Water was provided ad libitum, and food was delivered at will once the
experiments of each testing day were completed. Birds were kept in a stable social group of 21
individuals on a 6am to 6pm daylight cycle. All experiments took place between 9am and 3pm and

the running order of the individuals was counterbalanced each day.

STIMULI

Each individual was attributed a unique sequence of 6 items, composed of the same items
in a different order. The items (4x4cm) were printed in the center of white cards (10x8cm). Each
item had a different color (yellow, red, black, green, blue and pink) and a different shape (square,
circle, cross, diamond, triangle, star) (Figure 1). The colors and the shapes were chosen in order
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to maximize the difference between the items. With the same purpose, the blank rate and the
structural information rate were not controlled. Each individual had a unique sequence order of
these items, thus, for clarity, we will name the items depending on their sequence position: A, B,
C,D,EandF.

o + >

Figure 1. Example of the priority sequence of the items for one individual. The colors and shapes

correspond to those that have been printed on the cards for the procedure. The priority order is from the
item A to the item F.

APPARATUS AND GENERAL OPERATIVE

1. Apparatus

The apparatus consisted in a starting box and a separation between the box and the
experimenter, both made in condensed wood. The starting box (69cm long x 55cm large x 80cm
high) was closed with a wire-meshed door (Figure 2a). A separation with a one-way mirror,
mounted on a wall, stood 20cm away from the starting box. This separation provided a 10cm high
x 40cm large opening allowing the experimenter to present the cards to the hen without her being
able to see the experimenter (Figure 2b). The pairs of cards were presented on a solid cardboard
display (Figure 2c).
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Figure 2. Apparatus, with the starting box and the separation (a). At each trial, the experimenter showed a
pair of cards thanks to the display through the opening (b), and the hen had to choose one of the two items
presented. Photograph (c): the cards were presented on the display. The films taken by the camera placed

on the separation were used to measure the choice latencies when needed.

2. General operative

Before training, each individual was habituated individually to the new testing environment
and accustomed to peck on a neutral card (black figure printed on a white card with the same
dimensions as the test cards) to get mealworms. This habituation was implemented using a clicker-
training procedure (see for example Feng et al. 2016).

After this procedure, the stimuli habituation and the training sessions started for each
individual. During habituation, the experimenter randomly presented each item of the series, as a
prior habituation, and each hen pecked directly on each item regardless of the shapes or the colors.
Then, through the training sessions, the hens would learn to peck preferentially (i.e., to choose) on
one item in the pair presented, i.e., the prior item among the two, to get the reward.

For each trial, the pair was prepared out of the sight of the individual. Then, the wire-
meshed door was opened and the experimenter presented the pair on the display. A choice was
considered when the hen pecked on one card. If she gave the incorrect answer, the display was
immediately taken back and the hen was brought back in the box for a 10-second wait. Then, a
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maximum of 3 correction trials was given with the exact same trial. If she gave the correct answer,
the experimenter clicked and waited for a second peck on the same card to give her the reward
(either for a successful standard trial or a correction trial: 3 mealworms). After each trial, the hen
was brought back in the box and the inter-trial interval was of 15 to 20 seconds. If the hen did not
respond within 2 minutes, the experimenter closed the door and waited 10 seconds before trying
again. If the hen did not respond for a total of 3 minutes, she was considered unmotivated and the
session was postponed.

Sessions could last from 20 to 45 minutes depending on the individual performance
(number of correction trials needed) and depending on the number of trials in the session. Each
individual had one session per day. For each training or testing session, the prior item for each pair
was equally presented right and left among the trials (e.g., in the pair CD, the prior item is C), and
a prior item was presented no more than two times in a row on the same side. A learning criterion
was demanded at each training step: both in single-pair training and in mixed sessions (detailed
below), the hen had to reach a minimum of 75% of success in 2 consecutive sessions with more
than 50% of success for each side of presentation of the prior item for each pair. However, if an
individual reached 90% successful trials or more for both sides within one session, then the learning
criterion was considered to be reached. The learning criteria stood to avoid any potential side bias,
i.e., systematically pecking on the left or on the right card, independently of the card. In case of a
side bias, a maximum of 8 correction sessions were implemented, that were adapted to the bias and

the strength of the bias on a case-by-case basis.

PROCEDURE
1. Training sessions
1.a. Single-pair training of the premise pairs

Each pair of adjacent items (i.e., premise pairs) was learned in the sequence order (e.g., AB,
then BC, etc.). These training sessions had 20 trials, with an equal amount of left and right
presentations of the prior item. We measured the number of sessions individuals needed to reach

the learning criterion for each pair.
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1.b. Mixed sessions

To ensure that hens were able to remember the correct choice for the items that were
involved in two different situations (e.g., C is the prior item the hen had to peck on in CD but not
in BC), mixed sessions, where all pairs previously learned were retrained, were added to our
training schedule. These sessions were included after the training of BC, CD, DE and EF,
respectively (Figure 3). This hybrid training procedure (successive pair training intermixed in
mixed sessions) has been shown to lead to a faster significant performance for the premise pairs
(Daniels et al. 2014). The number of presentations of each pair was equal in each session. For a
consistency of the number of trials per pair per session, and considering the conditions of prior
items presentations, we allocated a total number of trials per session accordingly. Mixed sessions
after BC training sessions had a total of 20 trials; those after CD had 18 trials; those after DE had
32 trials; those after EF had 40 trials. We controlled afterwards that the number of presentations of
each pair did not influence the performance in inference trials.

We measured the number of sessions the individuals needed to reach the learning criterion
for each mixed step. For the last three mixed sessions (which included the 5 premise pairs), a

baseline performance (percentage of success) and the response latency was measured for each

premise pair.
> Pair training | | Pair training | Mixed sessions Pair training
AB BC AB+BC [ CD [,
Mixed sessions
AB +BC+CD
Mixed sessions | . Pair training | Mixed sessions | | Pair training
AB + BC + CD + DE + EF EF AB +BC + CD + DE DE

L
.
.
.
.~
.
.
L

& | Test sessions

Figure 3. Following of the pair training of adjacent items and of the mixed sessions. Individuals had to

pass a learning criterion at each step. The outlined items are the prior items in the pair.
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2. Test sessions

Each individual had 12 test sessions with 46 trials each: 40 trials of adjacent pairs (8 trials
per pair), 3 control trials and 3 inference trials. Control and inference trials were non-rewarded and
with no correction trials.

Extremity items are not used in inference trials as they are either always reinforced (A) or
never reinforced (E). Thus, nonadjacent pairs involving an extremity items (e.g., AC or CE) don’t
test for T1 but allows to control for the basic understanding of associative values according to the
reinforcement of each item during training (end-anchor effet, von Fersen et al. 1991). Control trials
consisted in nonadjacent pairs with either the very first item A or the very last item F (AC, AD,
AE, BF, CF or DF). These A and F control trials were pseudo-randomly distributed and equally
presented among the 12 test sessions.

Inference trials were trials of nonadjacent items (but no extremity item) for which transitive
inference was needed to give the correct response. The pairs involved items that were both equally
reinforced (for example, in BD: B+C- and D+E-) and non-reinforced (for example, in BD: A+B-
and C+D-) during the training. The six-term series enabled to test TI through three inference trials
(BD, BE and CE). Each one of the possible inference trials was presented once per test session.
The sides of presentation of the prior item for each possible inference trial, were pseudo-
randomized and equalized within two sessions.

During the test sessions, the performance for the premise pairs was tracked. In case of a
side- or an item-bias, we integrated optional correction sessions with, in main proportion, the
difficult pair, and the two adjacent pairs, to ensure an equalized level of performance for every
premise pair throughout test sessions. A maximum of two correction sessions was added each two
test sessions.

We measured the number of successful trials for the premise pair trials, for control trials,

and for inference trials. We measured the response latency for control trials and for inference trials.

STATISTICAL ANALYSIS

All statistical analyses were performed using R version 4.2.1 (R Core Team 2022). We
considered p-values below 0.05 to be significant, and p-values below 0.1 as a statistical tendency,
for all statistical analyses. Chance level was considered at 50% of success. A non-parametric

approach was preferred due to the small sample size (6 to 4 individuals).
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The response variables were either the number of sessions to criteria, or the percentage of
success, or the response latency. The fixed variables were the side for the presentation of the prior
item, the trial type, the pair and the number of the session. Anova permutational models were
performed when several explanatory variables were to consider, with individuals as random effect
(aovperm function, package permuco, (Frossard and Renaud 2021); np=10000, type=permutation).
Symmetry tests or one-way permutational tests were run to analyze the effect of a fixed variable
with more than 2 modalities on the response, when the data were paired or not, respectively
(package coin, Hothorn et al. 2006; two-tailed comparisons, np=10000). Pairwise permutation t-
tests were run for Posthoc analyses to detail the comparison between more than two modalities
(pairwise.perm.t.test function, package RVAideMemoire, Hervé 2022; np=10000, Holm
correction). Two-tailed Wilcoxon rank-sum tests were used to assess the statistical significance of
a comparison against the chance level, with Holm correction when appropriate (manual correction).
Two-tailed exact binomial tests were used to test the statistical significance of individual
performances (binom.test function). Homogeneity of variances was assessed with Levene tests
before model fitting and before running multiple comparison analyses. Graphics were performed
with the package ggplot2 (Wickham et al. 2019).

For statistical analyses including less than 10 responses, the results are presented as the
median and the first and third quartiles (MED [Q1:Q3]). For other statistical analyses, the results
are presented as the mean and the standard deviation (MEAN +/- SD).

Supplementary analyses were implemented to control for some eventual response biases
because of the sessions’ configuration. These analyses are detailed in Supplementary Materials

(Supplementary Material S2).

RESULTS

TRAINING SESSIONS

The details of the number of sessions to reach the learning criterion at each step for each individual

are presented in Supplementary Materials, Supplementary Table S1.
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Single-pair training of the premise pairs (i.e., pairs of successive items). At the group level, the
mean number of sessions needed to reach the learning criteria did not differ between the different
pairs (variance homogeneity, one-way permutation test, chi2=4.5469, df=4, p=0.337; global

median number of sessions=3 [3:4] sessions to reach the criterion).

Mixed sessions. At the group level, the mean number of sessions needed to reach the learning

criterion was significantly different depending on the number of pairs included in the session (no
variance homogeneity, one-way permutation test, chi2=12.203, df=3, p=0.007). More precisely,
the learning speed was higher in the mixed sessions including pairs [AB to BC] compared to other
stages of mixed sessions (significant with pairs [AB to CD]: p=0.046; statistical tendency with [AB
to DE]: p=0.082 and with [AB to EF]: p=0.074; pairwise permutation t-test).

Baseline performance for the premise pairs. Four out of six individuals successfully finished the

training by reaching the learning criteria (Supplementary Materials, Figure S1). The two others
remained stuck at a previous learning stage and were not included in the following analyses. In the
last 3 mixed sessions, the mean performance for the premise pairs was of 80.42 +/- 17.88% of
success, which is higher than chance level (two-tailed Wilcoxon rank-sum test, V= 1526.5,
p<0.001; Supplementary Materials, Figure S2). We used a permutational anova model analysis to
estimate the effect of the pair presented and of the side of the prior item, on the percentage of
success. We found an effect of the side (F=8.69, p=0.011), with a global side bias for left over right
(mean performance when prior item on the left = 85.69 +/- 19.29%; on the right = 74.81 +/-
25.59%) that was not different between the pairs (F=1.464, p=0.260). Moreover, we found an effect
of the pair presented on the performance (F=3.343, p=0.038; Figure 4). A multiple pairwise
analysis revealed significant performance differences between pairs AB and DE (p=0.035), CD
and EF (p=0.007) and DE and EF (p=0.002) and a statistical tendency for the difference between
pairs BC and EF (p=0.053; pairwise permutation t-test). The performance for the premise pairs at

the end of training for each individual is detailed in Figure 5.
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Figure 5. Percentage of success at the individual level for each premise pair at the end of the training (3
last mixed sessions), for the four individuals that passed the learning criteria. At the individual level, there

were no significant difference in the performance of the premise pairs.

Response latency for the premise pairs in the 3 last mixed sessions. The mean response latency for

the premise pairs was of 3.097 +/-3.335 seconds. We found no difference of response latency
between the premise pairs (one-way permutation test, variance homogeneity; chi2=4.9606, df=4,
p=0.291). At the individual level, there was a significant difference in the response latency between
the pairs for two individuals with a slower response latency for DE and EF (for Dion: between AB
and DE: p=0.020; between BC and DE: p=0.014; between AB and EF: p=0.048; between BC and
EF: p=0.048; for Daenerys: between AB and EF, p=0.018; pairwise permutation t-test). The
response latency for each premise pairs at the end of the training for each individual is detailed in
Figure 6.
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Figure 6. Response latency in seconds for each premise pair for each individual, at the end of the training

(3 last mixed sessions). *: p<0.05 (pairwise permutation t-test).

TEST SESSIONS

Four individuals successfully finished the training and were tested for transitive inference.
The test sessions had 40 premise trials, 3 inference trials (BD, BE and CE) and 3 control trials per
session. Each individual had 12 test sessions. The performance in control trials validated the basic
understanding of the associative rule of the (non-)reinforced extremity items, as every hen
performed better than chance level (total of 36 control trials; group median performance = 98.61
[95.14:100] %; binomial tests, p<0.05; performance for A- trials = 97.22 [94.44:100] %, for F-
trials = 100 [95.83:100] %).
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TI performance. Each hen performed better than the chance level (total in 36 inference trials;
80.56% for Octo, 83.33% for Starr, 94.44% for Dion and 72.22% for Daenerys; binomial tests,
p<0.05). The median performance at the group level is of 81.94%. Starr, Dion and Daenerys were
successful in their very first inference trial. Within the 12 first inference trials, Dion and Daenerys
performed significantly better than the chance level (12/12 and 10/12, respectively; binomial tests,
p<0.05; 7/12 for Octo and Starr). We found no side bias for test trials (anova permutation model
analysis; F=1.19, p=0.3144) either for control or inference trials (no interaction; F=0.629,
p=0.4325).

Comparison of the different inference trials. At the group level, we found a statistical tendency for

the difference in the performance between the 3 trial types at the group level with a higher
performance for BE than the two others (variance homogeneity, symmetry test, maxT=2.250,
p=0.06312; median performance for BE= 100 [97.9:100] %; for BD= 83.30 [70.83:91.60] %); for
CE= 66 [64.08:70.47] %). At the individual level, each hen performed better than 50% of success
for each trial type (BD, BE and CE). Every individual performed significantly better than chance
level when tested with BE, two individuals performed significantly better than chance level when
tested with BD, and one individual when tested with CE (statistical significance for more than 10
successful trials among 12 for each inference trial possibility; two-tailed binomial test, p<0.05;
Figure 7).

Response latency. We found a significant difference in the response latency between premise pairs,

control trials and inference trials (One-way permutation test, chi2=7.553, df=2, p=0.023) with a
significant difference between premise pairs and control trials (pairwise permutation t-test,
p<0.001; mean response latency for premises pairs trials=3.0965 +/-3.33 seconds, for control
trials=2.043 +/-1.106 seconds, for inference trials=2.519 +/- 2.189 seconds). We found no
significant difference in the response latency between the different pairs presented in control and
in inference trials (homogeneity of variances, One-way permutation test, chi2=7.89, df=8,
p=0.444). In inference trials, the mean response latency for BD trials was of 2.271 +/- 1.201
seconds; for BE trials = 2.308 +/- 1.207 seconds; and for CE trials = 2.933 +/- 3.438 seconds.
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Figure 7. Detailed performance for each type of inference trial for each individual. Left y-axis: percentage
of success in 12 inference trials. Right y-axis: differential ratio of reinforcement in percentage (see
Supplementary Materials). For example, the higher Dgp is, the more B has been reinforced in comparison
of D. The performance to reach to be significantly higher than the chance level is 83,33% (10 trials out of

12) which is visualized with the black horizontal line.

CONTROL FOR CONFOUNDING FACTORS ON CHOICE BEHAVIOUR AND TI PERFORMANCE

We analyzed whether the hens could have relied on other cues to be successful in test trials.
These analyses are detailed in the Supplementary Materials. The results show that the

reinforcement ratios of the items and the configuration of the test sessions could not have allowed
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hens to perform higher than the chance level in test trials, as (1) neither the reinforcement history
nor the reinforcement ratio of the items resulting from the training stage influenced the performance
in test trials (2) the configuration of the previous pair trial influenced the choice behaviour in the
following test trial, (3) hens did not use the rule of a maximum number of trials with the prior item
on the same side, to perform better than the chance level in test trials, and (4) the individuals did
not have a systematic left-right response scheme that would have enabled them to perform better
than chance in inference trials, excepted for Daenerys, for whom 22.22% of her performance in
inference trials can be explained by the repetition of a particular scheme (Left-Right-Left-Left).

Interestingly, the fact that test trials were not rewarded might have affected the performance
of the hens in premise pairs during test sessions. A permutation anova analysis showed that the
choice to peck at an item in a premise pair significantly increased when the individual had pecked
on this item in the previous non-rewarded test trial (control or inference trial) but only if it was
presented on the other side (anova permutation model analysis; interaction: F=7.108, p=0.0078).
In parallel, whether hens gave the correct (Ct) or the incorrect (I1) response at test trials did not
significantly impact their performance (correct Cx or incorrect 1) at the next premise pair trial
which presented one of the same items (two-tailed Wilcoxon tests with Holm correction; mean
occurrence of Itl4=0, ITCx =10 +/- 4.97, Ctln =0, C1Cx =42.5 +/- 9.85).

DISCUSSION

Our results show that the hens were capable of transitive inference through the 6-term series
task. We found an inter-individual variability in the resolution of the task, and notably, the
performance of one hen suggest a resolution of the task through a mental representation of the
series. The TI performance of the hens was impacted neither by the reinforcement ratios of the
items, nor the configuration of the sessions; thus, making it harder to support a purely associative-
based resolution of the task (except for Daenerys). Overall, the present study brings more
information about the way chickens can learn and solve a relational task. Unlike other studies that
exist in Galloanserae (in chicks: Daisley et al. 2010, 2021; in geese: Weil} et al. 2010), the
implementation of a six-terms series allowed us to further analyze the performance for the premise

pairs and the performance for the different inference trials, that we detail below.
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LEARNING PERFORMANCE

Overall, the hens needed a mean of 51.25 +/- 13.43 sessions to complete the training stage.
They ended the training of the premise pairs of the six-term series faster than did the graylag geese
for a 5-terms series (mean of 83.4 +/-17.1 sessions; Weiss et al. 2010) with a similar hybrid training
procedure. Two main reasons might explain this difference. Firstly, the learning criteria may have
been more demanding in Weiss et al.’s study. Secondly, our hens were tested in a controlled
environment without further diversions, which was not the case for the tested graylag geese.

As in graylag geese (Weil3 et al. 2010) and in pigeons (Clement and Zentall 2003), our hens
learned the first two premise pairs at a similar speed (Supplementary material, Figure S1).
However, unlike the latter authors, we will not hypothesize a tendency to naturally choose a
familiar stimulus over a novel one. At the start of the training sessions for each premise pair (5 to
10 first trials), we observed that the hens tended to apply the rule previously learned, that is, they
tended to first avoid the item they had not to peck at for the previous pair (e.g., don’t peck at B in
BC because that was the item to not peck at in AB). A difficulty to step to a new pair has already
been found in other species (Treichler and Van Tilburg 1996 in macaques; Bond et al. 2003 in
corvids). As a consequence, we would rather hypothesize that, first, hens tended to apply a previous
rule when facing new situation, which could be referenced as rule generalization, and then, that the
learning speed of the new pair could rather be attributed to a high behavioural flexibility to learn

the new rule (see Degrande et al. 2022).

The comparison of the performance of the premise pairs has been shown to bring
information about the cognitive process that could be at stake in the n-term series task (Bond et al.
2010). When comparing the performance between the premise pairs at the end of the training, each
hen showed a better performance for AB and EF compared to the other pairs. This result is called
the end-anchor effect and is referenced as a serial position effect that implies a better performance
when the pair includes an extremity item (here, A or F; Allen 2006). This effect can be explained
through the strong conditioning (positive and negative, respectively) that comes with the very first

item of the series, that is always reinforced, and the very last, that is never reinforced.
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Concerning the response latency, two out of four individuals showed a choice speed that
was dependent on the serial position of the pairs, with a slower response for the pairs at a longer
distance from A. Some authors argue that this effect suggest a mental representation of the ordinal
series (Terrace 2005): the item A being the reference point of the spatial representation of the series,
the response latency for the premise pairs increases with the distance from A. This result was
significant for Daenerys (AB < EF) and for Dion (AB < DE and EF, and BC < DE and EF).
However, the first-item effect is an associative effect that can account for this response latency
scheme on the premise pairs (von Fersen et al. 1991). Another hypothesis is that a higher number
of presentations of the pairs during training might generate a faster response latency. Thus, the
response latency could better reflect the details of the premise pairs differences, rather than the
performance itself; this hypothesis needs to be further investigated as the result is not significant at

the group level in our study.

At the individual level, two out of our six individuals did not manage to end the training
stage, by not being able to mix the first two premise pairs (Elizabeth) or not being able to mix the
five premise pairs together (Savana). The fact that some individuals never pass the learning criteria
has been found in other species (e.g., in pigeons: von Fersen et al. 1991). The n-term task, that is
commonly used for TI testing, involves some individual parameters that are prerequisites to the
task and that can impact strongly the performance, independent of the ability to perform TI.
Independently of inferential and relational memory abilities, this task requires a long-term memory,
a retrieval capacity, a good behavioural flexibility, and the ability to apply a different rule for the
same item depending on the context of presentation (i.e., depending on the pair). Personality and
social structure issues have been shown to impact these parameters in birds (Fortin et al. 2018; see
for example in chicks: Daisley et al. 2021; in geese: Weiss et al. 2010). This observation calls for

precautions when testing for TI in animals with the common n-term series task.

Finally, we found a significant side bias for left over right in the last mixed sessions of the
relational training. In the same way, Daisley et al. (2010) found that chicks that could use their left
eye only had a better TI performance in comparison to chicks that could use their right eye only.
As the bird’s visual pathway have been shown to be contralateral (Deng and Rogers 1998), the
authors conclude that the right hemisphere may be more implicated in T, which is consistent with
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a development of TI capacities through relational representations in mammals (see for example
Dusek and Eichenbaum 1997). However, we did not find a significant side bias for the TI
performance, which could mean that the cognitive process implied in relational learning is different

than the one implied in relational retrieval in birds.

TRANSITIVE INFERENCE PERFORMANCE

The hens showed transitive inference in the 6-term series task. Each hen performed
significantly better than chance in 36 inference trials (non-rewarded test trials), and two hens did
it in 12 trials. Notably, one individual (Dion) performed significantly better than chance level for
the three different trials (BD, BE and CE). Further analyses showed that the hens could not have
used some alternative strategy than transitive inference to perform better than chance in inference
trials, as we controlled for a strategy based on the reinforcement ratio of the items and for a
performance based on the configuration of the sessions (see Supplementary Materials). TI
performance was not dependent on the reinforcement ratio of the items, which is an argument
against an associative-based response. Our hens performed better than the chicks in Daisley et al.
(2010; series ABCDE with 70 +/-5.88 % in 20 trials, compared to 81.94 [78.47:86.11] % in 36
trials or 75 [58.33:100] % in 12 trials in the present study). The reason might be that the chicks had
a different learning procedure for the premise pairs (sequential learning without mixed sessions)
which has been discussed as less optimal (Daniels et al. 2014).

The 6-term series enabled to study further the cognitive resolution of the task through the
three inference trials. The hens performed better in inference trials with more distant items, i.e., in
the nonadjacent pair BE (performance significantly better than chance for the four hens), compared
to pairs BD and CE (sign. for two hens and for one hen, respectively). This performance related to
the distance between two items is referred to as the symbolic distance effect (Moyers et al. 2018).
It has been found in other species as pigeons (von Fersen et al. 1991; Daniels et al. 2014), corvids
(Bond et al. 2003) or even in humans (for example: Bryant and Trabasso 1971) and is consistent
with linear models of Tl as a prediction of a serial position effect (von Fersen et al. 1991; Daniels
et al. 2014). However, the premise pairs were trained in a temporal order that was consistent with

their ordinal rank, thus, we cannot state from our results whether the hens mentally organized the
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items of the series along a linear representation (Couvillon and Bitterman 1992; MacLean et al.
2008). This symbolic distance effect is also explainable by the Value Transfer Theory (VTT) from
von Fersen et al. (1991) or derived associative-based models (see for example Zentall et al. 1996;
discussed in: Allen 2006; Vasconcelos 2008; Guez and Audley 2013). In these models, each item
is being transferred a partial associative value from its adjacent items in the series, depending on
the reward contingency that occurs in the pairs presented. This way, A transfers its positive value
along the adjacent items, and F transfers its non-rewarding, negative value along its adjacent items.
This transfer mechanism could thus make it easier to respond to BE through associative values than
BD or CE.

According to the symbolic distance between the items, the performance for the nonadjacent
pairs BD and CE should have been similar. However, we found that the performance for BD was
better than the one for CE for two out of four individuals (not significant). The decreasing TI
performance from BE to BD to CE has also been found in pigeons in Daniels et al. (2014) at the
group level. The associative model proposed by Bond et al. (2003) predicts a better accuracy for
BD than CE; at the individual level, the performance of Octo matches this model well. It is possible
that the worse performance in CE is related to a recency effect for the learning of the pair EF (with

E rewarded), which hypothesis must be validated through further studies.

Focusing on the performance of each individual separately, we show that the hens might
have used different cognitive strategies to solve the TI task. At one extreme, Dion probably solved
the task through a relational representation of the series: she showed a high performance for the
premise pairs and an almost perfect performance for the three different inference trials. Her
performance highlights the relevance of studying the response latency to observe potential response
differences between the pairs at a high level of performance. At the other extreme, Daenerys used
a more associative strategy, as her performance could be predicted by the values of the differential
ratio of reinforcement at the end of her training. Her learning performances and her inference
performances match an associative model including a transfer of associative values through the
items. More broadly, such relational learning might be multiply encoded and simultaneous
cognitive- (through a relational representation) or associative- strategies (through associative-based
models) could be used in the TI task, as designed in most experiments (Jacobs 2006; Lazareva and
Wasserman 2006; Bond et al. 2010).
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Test trials were not rewarded in our study and the hens remained constant in their TI
performance through the sessions, which is conflicting with the hypothesis of Daisley et al. (2010)
that assumed that the lack of feedback in TI trials could produce an additional learning. However,
we found that the lack of feedback in test trials might have an impact on the choice behaviour of
hens in following premise pairs trials, when it included one of the items contained in the previous
test trials. It might be interesting to question further the effect of non-rewarded test trials in birds
on the baseline performance of the premise pairs, as the majority of the studies in Tl imply non-
rewarded test trials (for example: von Fersen et al. 1991; Greene et al. 2001; Lazareva and
Wasserman 2006; Aust et al. 2008; Avargues-Weber et al. 2010; WeiR et al. 2010; Daisley et al.
2010, 2021; Mikolasch et al. 2013; Werchan and Gomez 2013; Galizio et al. 2017, but see other
methodologies for example in Lazareva et al. 2020; Zentall et al. 2019; Camarena et al. 2018).

CONCLUSION AND PERSPECTIVES

To our knowledge, this is the first attempt to further study transitive inference and the
underlying process of T1 in the domestic chicken, and more generally, in Galloanserae. Our results
confirm that adult chickens are capable of transitive inference, and support that their transitive
responding cannot be explained just in terms of an associative-based model. Moreover, we found
that some hens might be able to solve the transitive task through a mental representation of the
series. We suggest that different resolution processes might be at stake depending on the individual.
Since our results resemble those found in Neoaves (pigeons and corvids), our hypothesis is that Tl
is based on the same cognitive processes in both phylogenetic groups, and that the cognitive
strategy to solve the transitive task might be driven mainly by individual parameters within species.
Our study brings additional information about the cognitive capacities in chicken, which might be

more complex than what is often assumed in the collective mind.
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SUPPLEMENTARY MATERIALS

Supplementary analyses are detailed in the Supplementary Materials.
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Supplementary Material S1: Details about the training and testing performances

Supplementary Table S1. Number of sessions each individual (columns) needed to reach the

learning criterion for each training step (lines). NC: the individual did not reach the learning

criterion in the constraints imposed and is thus removed from the experiment.

Savana | Elizabeth | Octo Starr | Dion [ Daenerys Mean
AB 4 4 3 3 3 2 3.17
BC 4 3 3 2 4 4 3.33
CD 5 3 3 3 3 3.40
DE 3 4 3 2 3 3.00
EF 5 9 3 3 3 4.60
Mixed sessions
with AB to BC 2 NC 2 2 3 3 240
Mixed sessions
with AB to CD 9 10 9 6 7 8.20
Mixed sessions
with AB to DE 11 3 4 9 13 8.00
Mixed sessions
with AB to EF NC 11 10 10 16 11.75
Total sessions
to end the 69 39 43 54 51,25
training
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Supplementary Table S2. Detail of the learning and test (lines) performances at the individual level

(columns) for a more visual comparison. The two individuals who did not reach the learning criteria

for all training steps are not included.

Starr Dion Daenerys Octo Group mean

total sessions to criteria 39 43 54 69 51.25
vosuccessattheendof | 4 5 90 725 80.8 80.42
the training

% AB 87.5 87.5 83.3 95.8 88.53
% BC 79.2 95.8 62.5 58.3 73.95
% CD 70.8 83.3 62.5 83.3 74.97
% DE 58.3 83.3 66.7 75 70.83
% EF 95.8 100 87.5 91.7 93.75
:f;;‘;céegstr';‘;[s‘)’o”tro' 100 100 88.89 97.22 96.53
5 .

tf;;‘;c(cle;irfig[s'2‘;?;2?3 80.56 94.45 72.23 77.78 81.26
% BD 91.67 91.67 58.33 75 79.17
% BE 91.67 100 91.67 91.67 93.75
% CE 58.33 91.67 66.67 66.67 70.84
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Supplementary Material S2: Controls of confounding factors on choice behavior and

performance during test sessions

1) The reinforcement ratio of the items resulting from the training stage did not influence the

performance in test trials

We measured the reinforcement ratio of the items involved in the inference trials (B, C, D
and E) to observe if there would be any effect on the transitive response (Lazareva et al. 2004,
Daniels et al. 2014). The reinforcement ratio of each item X was calculated as the total number of
trials presented during the training (including correction sessions) where X was reinforced, divided
by the total number of trials presented with X (reinforced and non-reinforced). For example, the
reinforcement ratio of B was calculated as follow: Re=Ngc/(Nas+Ngc). Rs was used to calculate
the differential of reinforcement ratios of the two items involved in each inference trial type. For
example, the differential reinforcement ratio in BD was calculated as followed: Dep=Rs-Rp. The
higher Dgp is, the more the individual would have been reinforced for the item B in comparison to
the item D. We measured the correlation between D and the TI performance (number of successful
trials) for each trial type (BD, BE or CE) for each individual.

(@) Iltem B Item C Item D Item E
Starr 0.538 0.514 0.464 0.388
Octo 0.585 0.474 0.469 0.513
Dion 0.556 0.495 0.462 0.364
Daenerys 0.617 0.528 0.448 0.284
Median Ratio 0.571 0.505 0.463 0.376
(b) Pair Mean % of success | Differential reinforcement ratio

BD 91.7 0.074
Starr BE 100 0.150

CE 58.3 0.126

BD 75 0.116
Octo BE 100 0.072

CE 66.7 -0.039

BD 91.7 0.094
Dion BE 100 0.192

CE 91.7 0.131

BD 58.3 0.169
Daenerys BE 91.7 0.333

CE 66.7 0.244
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Supplementary Table S3. (a) Detail of the reinforcement ratio for each term of the series (except

the extremity items) at the end of the training stage, at the individual level. (b) Detail of the Tl
performance and the differential reinforcement ratio for each nonadjacent pair (inference trials) at
the individual level. The performance is indicated as the percentage of success for the 12 trials for
each pair. The differential reinforcement ratio is calculated as, with the example for the pair BD:
Dep=Rs-Rp with Re=Ng+c./(Na+s-+Ng-+c.) and Ro=Np+£./(Nc+p-+Np+£.).

At the group level, the differential of the reinforcement ratio of the items cannot explain the
performance (Spearman correlation test, S=267.78, p=0.8441, rho=0.0637). At the individual level,
this result is confirmed except for Daenerys whose TI performance increases with the differential
ratio reinforcement.

In addition, we measured whether the number of presentations of an item during the whole
training procedure and its reinforcement history could have an effect on the performance of
individuals when this item was presented in an inference trial. First, we measured the number of
presentations of each item (B, C, D, E) during the whole training procedure, either (1) in a pair in
which this item is the reinforced item (RI; e.g., B in BC), or (2) in a pair in which this item is not
the reinforced item (NRI; e.g. B in AB). Second, we detailed the individual performance for each
inference trial, either (1) when the trial included the item as the prior item (PI; e.g. BD for the item
B), or (2) when the trial included the item as the non-prior item (NPI; e/g/ BD for the item D). We
found neither an effect of the total number of presentations of an item during training on the TI
performance (F=0.08847, p=0.7676), nor an interaction with the priority of this item in the
inference trial (F=0.0003911, p=0.9856; anova permutation model analysis).

2) The configuration of the previous pair trial did not influence the choice behaviour in the

following test trial

We tested whether the relationship between the configuration of the previous training pair
trial Hn.1 and the configuration of the test trial T, would have an influence on the success at this
test trial Tn. This relationship was described in terms of whether Hy.1 and T had the same item or
not (we analyzed it for the prior and the non-prior item); if this item was presented on the same

side or not; and whether the prior item was presented on the same side in both (Hn-1 and Ty) or not.
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None of these parameters did significantly influence the performance in test trials, either control or
inference trials (anova permutational model; same item: F=0.1566, p=0.9316; same side if same
item: F=0.2944, p=0.8114; same side prior item: F=0.2318, p=0.7647).

3) The configuration of the previous pair trial did not influence the choice behaviour in the

following test trial

The building of the test sessions implied that no more than two consecutive trials could
present a prior item on the same side. We tested whether the hens could have used this rule to
succeed more than chance in test trials (e.g., Hn-2 pair: BC, Hn1 pair: DE, Ty pair: DB). An anova
permutational model showed that the percentage of success was not significantly different when
the test trial was at the end of such sequence or not (F=0.04904, p=0.8331). This conclusion was

true both for inference trials and for control trials (no interaction effect: F=3.0888, p=0.1542).

4) The individuals did not have a systematic left-right response scheme that would have

enabled them to perform better than chance in inference trials, except one individual.

We questioned whether the individuals repeated a particular left-right scheme in
consecutive trials for their response choice during test sessions, and if so, whether this was
positively related to the inference performance of the individual. Here, a scheme means a sequence
of left and right choice responses in consecutive trials, for example: R-L-L-R-R (R for choosing
the right card, and L for choosing the left card). If the repetition of a particular scheme during test
sessions can be positively correlated to the correctness of the individual's choices in test trials, then
its performance would not have been an inference performance. First, we searched for left-right
schemes that appeared more than chance in the choice response of each individual in test sessions.

Then, we compared this result with the inference performance for each individual.

1. Count of the repetitions of left-right schemes in test sessions by a python program
The principle of this program was to count, for each individual, the number of repetitions
of a scheme of a particular length, to the chance level. We included schemes of a length of 4 to 8

items (R or L choices). The analysis was made for each individual, independently. For each
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individual, the program considered all the possible schemes of each length, by taking into account
the way the test sessions were conducted (12 sessions of 46 trials).

First, for each length, the program returned the most frequent scheme and the number of
times that it appeared in the sequence of the choice responses of the individual. We compared this
number to the number of times it appeared in the scheduled sessions (i.e., the number of times such
scheme appeared due to the way the sessions were built).

Second, a program (kmer_permut, written in rust) allowed us to do a permutation test.
Random datasets were created considering the way the test sessions were conducted. The
distribution of the maximum number of repetitions (repmax) that would appear at random was
obtained (within 12 sessions of 46 trials per individual; np=100 000). From this distribution, we
obtained a corresponding p-value for each maximum number of repetitions (repmax) of the scheme
(ecdf function, in R). This allowed to compare the number of repetitions of the scheme in the
individual's responses to the chance level. The length of 5 items showed the responses that derived
the most from the chance level, and thus is the length for which we present the results below.

The schemes (that could be different depending on the individual) which were kept for the
next analysis were the schemes which were repeated more that chance (data from the permutations)

and that were repeated more than they were in the scheduled session (data from the comparison).

2. Correlation with the inference performance

The result shows that the individual Daenerys is the only who shows a scheme with a
repetition higher than what was presented in the scheduled sessions (scheme L-R-L-L; 51
repetitions versus 32 in the scheduled sessions), and with a number of repetitions that was
significantly higher than chance (ecdf function, p=0.041).

This individual is the one who performed the worse, both in control trials (88.89%) and in
inference trials (72.22%). We analyzed more precisely the co-occurrences of the scheme and her
success in inference trials. This co-occurrence was of 30.55% (11 co-occurrences in 36 inference
trials), and she succeeded in 8 out of these 11 inference trials (72.72%). Finally, 22.22% of her
performance in test trials could have been explained by the repetition of this scheme (8 successful
trials out of 36; 1/12 for BD, 3/12 for CE and 3/12 for BE), which brings her overall inference

performance down to 50% of success.
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Cette these, centrée autour de I’étude des capacités d’inférence, avait pour objectif
d’améliorer nos connaissances sur les capacités cognitives a la base des capacités de raisonnement
chez la poule domestique adulte. Nous avons cherché a évaluer la présence de différents types
d’inférence chez la poule, impliquant des capacités de mémoire relationnelle plus ou moins
complexes. Nos résultats suggerent que la poule domestique est capable d’inférence et de capacités
de mémoire relationnelle complexes, et viennent préciser et appuyer les conclusions tirées de la
littérature sur le poussin. Apres avoir rappelé les principaux résultats de ces travaux, nous
discuterons de la pertinence des concepts de représentation mentale et de raisonnement chez la
poule domestique, a la lumiére des expériences menées. Nous aborderons ensuite 1’importance des
paramétres individuels dans I’expression des capacités de raisonnement chez I’animal. Enfin, nous
terminerons en abordant les principales limitations et implications potentielles de nos résultats
concernant les connaissances des capacités de raisonnement chez les volailles, et plus largement

chez 1’oiseau.

) La poule domestique posséde des capacités d’inférence et de
mémoire relationnelle

Rappel des résultats principaux
Dans le premier chapitre, nous avons testé la capacité d’inférence par exclusion chez la

poule domestique. C’est un type d’inférence simple qui a été étudié chez plusieurs especes mais
pour laquelle il n’existe pas d’étude chez la poule. Notre premiére expérience (chapitre 1,
ARTICLE 1) montre que la poule domestique n’utilise pas spontanément I’inférence par exclusion,
lorsque les conditions externes permettent d’appliquer une autre stratégie qui permet de récupérer
la récompense. Notre seconde expérience (chapitre 1, deuxiéme partie) montre que la poule est
capable d’appliquer une regle d’exclusion de maniere spontanée en condition de choix forcé.
Cependant, ces résultats a eux seuls n’ont pour I’instant pas permis de confirmer 1’utilisation
effective d’une représentation mentale de la localisation de la récompense, et donc de confirmer
une résolution par inférence.

Dans le deuxiéme chapitre, nous avons testé la capacité de généralisation de la poule
domestique sur un concept perceptif : ’identité de couleur (ARTICLE 2). Cette tache requiert des
capacités d’inférence inductive et déductive. Nos résultats suggérent que certains individus ont

réussi le test : elles ont adapté leur réponse face a des stimuli inconnus, grace a la représentation
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mentale du concept appris. Par rapport au premier chapitre, ceci appuie I’hypothése de capacités
d’inférence chez la poule domestique, au travers de la représentation mentale d’un concept.
Jusqu’alors, moins d’une dizaine d’études s’étaient intéressées aux capacités d’inférence
chez la poule domestique, la plupart ayant ét€ menées sur le poussin autour de 3 a 4 jours d’age.
L’hypothése de capacités d’inférence simple chez le poussin (inférence diagnostique ou inférence
déductive
) pouvait étre remise en cause, en raison
d’explications cognitives alternatives basées sur la perception et la mémorisation fine d’indices
perceptifs par le poussin, qui posséde alors une attention prononcée a ce type de stimuli
( ). Nos résultats sur la généralisation de concept chez la poule adulte
viennent appuyer I’hypothése de capacités d’inférence simple, et donc de [I’utilisation de

représentations mentales simples chez cette espece.

Dans le troisieme chapitre, nous avons test¢ une capacité d’inférence relationnelle :
I’inférence transitive, qui met en jeu des capacités de mémoire relationnelle plus complexes au
travers de représentations mentales relationnelles. Nos résultats montrent que la poule est capable
d’inférence transitive ; de plus, les résultats de certains individus suggerent fortement I’utilisation
effective de représentations mentales relationnelles chez cette espéce.

De précédentes études avaient déja montré des capacités de mémorisation d’informations

relationnelles chez la poule et chez le poussin, dans le cadre de tests d’orientation spatiale (

et chez le poussin dans un test de mémoire contextuelle (« ou + dans quel contexte »

). Daisley et al. ( ) ont ensuite étudie la capacité a réaliser des
inférences sur des informations relationnelles dans un test d’inférence transitive, chez le poussin.
En ayant mis en place une série plus longue (basée sur 6 items) dans la tache d’inférence transitive,
nos résultats nous ont permis de discuter d’avantage des processus cognitifs sous-jacents, et de
conforter I’hypothése de capacités de représentations mentales relationnelles dans cette tache chez
la poule domestique.

En plus de conforter ’hypotheése de capacités d’inférence et de mémoire relationnelle
complexe chez la poule, nos résultats suggerent que cette espéce est capable de différents types

d’inférences a partir d’informations relationnelles mémorisées, et donc qu’elle serait capable de
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représentations mentales relationnelles. Globalement, ces résultats contribuent a I’amélioration des
connaissances fondamentales sur les capacités de raisonnement de la poule domestique, et sur

I’étendue phylogénétique des capacités de raisonnement chez I’oiseau.

Le rOle central des capacités de mémoire relationnelle en tant que support des capacités
de raisonnement
L’inférence est le processus cognitif qui permet de mettre en relation différentes

informations mémorisées, et d’en tirer une conclusion. Autrement dit, inférer, c’est étre capable de
relier une expérience perceptive®> avec des informations mémorisées au travers d’une expérience
passée, sur la base d’une relation entre les deux. C’est le mécanisme fondamental des capacités de
raisonnement, qui sert aussi de base aux processus de prise de décision, de résolution de probléme,
d’apprentissage de causalités par exemple.

Ce processus d’inférence repose sur la capacité a établir des représentations mentales
flexibles. Ces représentations mentales flexibles sont supportées par la mémoire relationnelle, qui
a donc un réle central en tant que support des capacités de raisonnement. La complexité de la
mémoire relationnelle est déterminée par la variété des opérations combinatoires possibles qui
permettent a 1’animal d’établir des conclusions par inférence ( ). Eichenbaum et
Cohen ( ) ont proposé une visualisation mécanistique du concept de représentation mentale
flexible, qui a pu étre ensuite soutenue par des résultats a I’échelle neurobiologique (« the Tolman-
Eichenbaum Machine » ; Figure 23 ; ).
Ainsi, la mémoire relationnelle serait structurée sous forme de grille, permettant d’encoder les
¢éléments d’une sceéne en tant qu’informations dissociées mais reliées entre elles. Cet encodage
permettrait d’avoir accés : Soit aux informations en tant que telles (un élément d’une scéne), soit
aux différents liens entre toutes ou certaines relations entre les éléments de la scéne (généralisation,
établissement de liens indirects), ou méme en tant qu’unités structurelles par exemple pour
I’établissement de comportements innovants (généralisation d’une solution trouvée dans la scéne

A, alascéne B, car les structures relationnelles entre les éléments des deux scénes sont similaires).

15 Les capacités d’inférence concernant des informations uniquement en mémoire sont particuli¢res : c’est,
par exemple, étre capable de répondre a une question sur le lien entre deux éléments non perceptibles sur le
moment (voir représentations détachées, partie 111 de la discussion). L’observation de cette capacité n’est
possible qu’au travers d’un intermédiaire de communication qui permettrait a 1’individu questionné
d’exprimer sa réflexion et/ou sa conclusion a I’expérimentateur.
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Figure 23 : La figure correspond a une partie de la Figure 1 de Whittington et al. ( ). Les illustrations
schématisent 1’idée de structure en réseau pour la mémoire des relations entre différentes informations. La
Figure (E) présente I’exemple du réseau des liens familiaux. La Figure (F) présente I’idée selon laquelle,
grace a cette visualisation conceptuelle, il n’y a pas besoin de connaitre I’ensemble des relations entre tous
les éléments du réseau. L’intégration d’un nouvel élément dans le réseau a travers sa relation avec un des
¢léments du réseau peut permettre d’inférer les liens de ce nouvel élément avec les autres éléments du réseau,
par inférence.

Cette visualisation permet d’appréhender 1’importance de ce support qu’est la mémoire
relationnelle, nécessaire aux processus d’inférence médiate. A partir des relations encodées dans
la mémoire relationnelle, le processus d’inférence consiste a mobiliser la flexibilité de la mémoire
relationnelle pour mettre en relation ou combiner les informations, pour en tirer une conclusion /
solution adaptative. Nos expériences ont montré que la poule possede une mémoire relationnelle
flexible, au travers des tests d’inférence simple (par exemple : déduction) ou d’inférence
relationnelle (inférence transitive). Ces résultats originaux suggerent 1’existence de représentations

mentales relationnelles chez la poule domestique.

1) Peut-on parler de représentations mentales chez la poule ?

Réflexion sur le concept de représentation mentale
Une représentation mentale est une relation entre deux ou plusieurs éléments, encodée en

mémoire, qui permet potentiellement d’inférer des conclusions a partir d’informations qui ne sont
pas directement perceptibles (regle, nature des relations). Certains auteurs remettent en cause la
capacité de raisonnement basée sur 1’utilisation flexible de représentations mentales chez I’animal.
Bien qu’elle reste pertinente pour expliquer ce qui sous-tend les processus de raisonnement (

), la notion de représentation mentale est un concept d’analyse psychologique, et il
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n’existe pas de consensus sur le format de stockage des unités d’information en mémoire (
).

Ainsi, certains auteurs réfutent le concept de représentation mentale et se positionnent en
antithése d’un systéme de résolution par inférence chez 1’animal (

. La grande majorité des processus cognitifs
alternatifs proposés se basent sur le principe de modélisations mathématiques, qui permettent de
reproduire certaines performances d’inférence sur la base de suites d’opérations booléennes et/ou
de combinaisons de réponses conditionnées ( ). Ces
explications alternatives impliquent cependant tout aussi bien la réalisation de combinaisons sur
plusieurs informations en mémoire, quel que soit le format de représentation de ces informations.
A ce sujet, Smith et al. ( ) écrivent que « la possibilité de recréer un phénomeéne avec des
continua et des critéres n’implique ni n’exclut la possibilité que le phénomeéne soit associatif ou
cognitif (...). Par exemple, les performances humaines pourraient étre modélisées de cette maniere,
méme si ces performances étaient explicites, conscientes, méta-représentatives et
métacognitives. ». Cette réflexion nous incite a rester prudent lors de la formulation d’hypothéses
plus simples, concernant la réponse comportementale de nos animaux.

Finalement, certains travaux de neurobiologie comme ceux de Whittington et al. ( )
rendent le concept de représentation mentale relationnelle trés pertinent pour exprimer le format
de stockage des informations dans la mémoire relationnelle. Ceci nous permet, au vu des
conclusions de nos expériences, de soutenir la notion de représentations mentales relationnelles

chez la poule domestique.

Inférence ou mécanismes associatifs ?
Malgré cela, parmi les auteurs qui remettent en question la notion de représentation mentale,

beaucoup estiment que s’il est possible de modéliser'® mathématiquement (méme a posteriori) les
réponses cognitives de I’animal, alors cette explication prend le pas sur I’hypothése de
représentations mentales (

). Nous pouvons mettre cette idée en lien avec la réponse de certains individus lors de notre

expérience sur I’inférence transitive (ARTICLE 3) : ’hypothése la plus probable concernant la

6 Une modélisation est la mise en place d’un systéme capable de reproduire au moins en partie le
fonctionnement dynamique de ce qu’il modélise.
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performance de ces individus aux essais d’inférence, est une résolution rendue possible par un
ensemble de mécanismes associatifs.

La maniére la plus évidente de trancher en faveur d’une résolution par inférence est de
travailler sur des tests de généralisation. En effet, ce qui différencie une inférence d’un mécanisme
associatif est le caractere flexible, et la directionnalité des représentations mentales. La notion de
flexibilité implique que la capacité d’inférence puisse étre généralisée a de nouveaux stimuli, voire
a des situations complétement nouvelles. Bien sir, la transposition de certaines taches d’inférence,
dans le but de tester la capacité de généralisation de 1’animal sur cette inférence, peut sembler
difficile a mettre en place sans impliquer une combinaison trop importante de capacités cognitives
(inférentielles ou non) qu’il serait nécessaire d’avoir, en plus de la capacité questionnée. Beckers
et al. ( ) soulignent notamment qu’il reste des progrés a faire pour pouvoir discriminer entre
une résolution de taches par inférence ou par combinaisons associatives chez I’animal. Par
exemple, les inférences relationnelles, qui impliquent 1’utilisation d’informations de type relation,
sont des capacités qui peuvent difficilement étre reproduite par des conditionnements associatifs,
comme par exemple le raisonnement par analogie ( ).
Ce type de capacité mériterait d’étre testé chez la poule domestique afin de valider I’hypothese de
capacités d’inférence relationnelle chez cette espéce ; cela pourrait étre fait au travers de la tache

de correspondance a 1’échantillon ( ).

Finalement, les processus de résolution inférentiels et associatifs ne sont pas forcément
mutuellement exclusifs voire parfois difficilement discriminables. Certains auteurs proposent que
ces processus agissent de maniére couplée dans le cadre des capacités d’inférence (

). Ceci donne naissance
a la notion de multi-action des systémes de résolution impliqués dans les capacités d’inférence
( ), qui permet notamment de parler d’échelle graduelle continue au sein de la
dichotomie associatif — inference ( ). Par exemple, les capacités d’inférence peuvent
apparaitre utiles en soutien a I’apprentissage de causalités ; ou encore, un apprentissage associatif
peut venir en tant qu’information supplémentaire dans le cadre d’inférences.

Cette notion de multi-action des systemes de résolution convient au concept de
représentations mentales tel qu’intégré dans la catégorisation conceptuelle des systémes de

mémoire par Cohen et Eichenbaum ( ) : les informations stockees en memoire relationnelle
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peuvent étre accessibles en tant qu’unités indépendantes, ou en relation les unes avec les autres.
Ceci permet d’introduire, au vu de nos résultats, I’hypothése que le systéme de restitution des
informations relationnelles pourra dépendre de facteurs individuels. Par exemple, le trait d’anxiété
de I’individu peut avoir un impact sur I’utilisation de sa mémoire relationnelle dans une tache

d’orientation spatiale ( ).

I11) Le concept de raisonnement en cognition animale

Discussion sur la définition de raisonnement
Au-dela du concept de représentation mentale, la définition de raisonnement elle-méme ne

fait pas consensus au sein de la communaute scientifique ; la définition utilisée pourra impacter les
conclusions sur I’existence de capacités de raisonnement chez 1’animal.

Comme mentionné en introduction, la définition de raisonnement chez 1’humain implique
la notion de conscience de ses propres processus mentaux, ce qui est une forme de métacognition.
La notion de métacognition est aussi présente dans d’autres approches qui insistent sur la nature
des informations qui sont utilisées dans les représentations ( ). Dans cette
approche, un processus cognitif est considéré étre un raisonnement seulement lors de I’utilisation
de représentations dites détachées : le raisonnement a lieu en dehors de toute activation par des
indices perceptifs.

Outre le fait que nous n’ayons pas acces aux capacités de conscience et de métacognition
de I’animal, ces capacités ne sont pas un prérequis a la capacité d’inférence (

). Chez I’animal, le raisonnement est défini par sa logique inférentielle, c’est-a-
dire par la capacité de I’individu a utiliser sa mémoire relationnelle et relier plusieurs informations
entre elles, pour émettre une conclusion ( ). D’aprés cette définition, les résultats
de cette thése soutiennent I’hypothése que la poule domestique est capable de raisonnement.

En paralléle, certains auteurs considerent que 1’acquisition du langage est un prérequis aux
capacités de raisonnement, et plus specifiqguement a la formation de concepts. Cette approche
trouve son origine dans la tradition philosophique, et a été contre-argumentée par plusieurs auteurs.
Ces derniers proposent que la capacité a utiliser et combiner des représentations mentales de

maniere flexible est un critére nécessaire et suffisant pour permettre la formation de concepts

( ).
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Enfin, une approche majeure est celle de I’opposition entre la logique inférentielle et la
logique propositionnelle ( ). La logique propositionnelle a cela de
plus qu’elle produit un raisonnement valide : les formes propositionnelles sont des représentations
complétes dont la cohérence est susceptible d’étre évaluée de fagon binaire (oui/non ; évaluation
métacognitive). Nous ne nous positionnons pas dans ce cadre théorique car nous considérons qu’un
raisonnement peut aussi étre fallacieux (par exemple : formation d’une catégorie par inférence
inductive, basée sur des éléments qui ne sont pas représentatifs d’une situation réelle — exemple
des préjugés), que ce soit chez I’humain ou I’animal ( ). De plus, nous ne
considérons pas qu’il y ait lieu d’opposition entre ces deux logiques : dans le cas de ’existence
d’une logique propositionnelle, cette logique se baserait sur le principe de la logique inférentielle,
en y ajoutant des éléments qui permettent d’évaluer la véracité des conclusions ou du moins des

probabilités de réalisation.

Discussion autour de la spontanéité des capacités de raisonnement
Un critere couramment utilisé pour faire la différence entre une résolution par association

ou par inférence chez I’animal est le caractére spontané de la réponse inférentielle (

). Cette exigence d’une réponse spontanée implique
que ’animal résolve la tache proposée en un nombre limité d’essais test. Cependant, dans la
littérature, et ce méme pour une méme capacité cognitive et une méme espece, il n’y a pas de
nombre d’essais-test clairement établi pour lequel nous pourrions (in-)valider une capacité de
raisonnement chez I’animal (voir aussi discussion ARTICLE 2). Une idée pourra étre de se limiter
au nombre minimum qui permet de tester statistiquement la significativité'’ de la réponse, ¢’est-a-
dire 10 succes sur 12 tentatives. Mais ceci implique d’accepter que 1’animal qui aura réussi 9 fois
sera catégorisé comme n’ayant pas exprimé la capacité en question dans ce test.

Nous pouvons aussi discuter de 1’aspect de spontanéité sous un autre angle, pour considérer
la facilité avec laquelle I’animal résout une tache d’inférence : (cas 1) directement, sans avoir eu
acces au dispositif ni a une expérience similaire par le passé ; (cas 2) directement, mais en ayant
eu besoin d’apprendre auparavant les caractéristiques du dispositif ou de la situation de test au

travers de sessions d’entrainement ; (cas 3) directement, mais par transfert, c’est-a-dire que

17 Mais voir les discussions sur la (non-)pertinence de I’utilisation de la p-value telle qu’elle est faite dans
la majorité des cas en sciences ( ).
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I’animal aura d0 apprendre a résoudre la tache par inférence, et que cette capacité d’inférence sera
validée au travers d’un test de généralisation dans une autre situation de test. Dans une perspective
d’étude des capacités d’inférence, devons-nous faire une différence entre le cas 1, dans lequel
I’animal est capable de mobiliser de maniére flexible d’autres capacités ou representations qui lui
permettent de comprendre le dispositif sans 1’avoir expériment¢ ; et le cas 3, dans lequel 1’animal
doit apprendre la tiche d’inférence ? 1l semble incorrect de faire une évaluation des capacités
d’inférence entre les espéces en fonction de leur compréhension spontanée ou non des
caractéristiques des dispositifs, car ces capacités dépendent de 1’écologie comportementale des
especes ( ). Cependant nous pourrons proposer que 1’animal
qui réalise une inférence sans avoir eu besoin d’apprendre la regle d’inférence au préalable, montre
une meilleure capacité a utiliser de maniere flexible des représentations mentales, au contraire de

celui qui aura eu besoin d’en apprendre le principe au préalable.

L’autre point de discussion a ce propos concerne la limitation du nombre d’essais
d’entrainement, qui peut avoir un impact important sur les performances d’inférences de I’animal
dans le test. En effet, un nombre trop important d’essais d’entrainement est un facteur qui augmente
la probabilité de mise en place de comportements habituels (

). L’acquisition d’une telle stratégie habituelle remplace alors la réponse dite orientée vers un
but, qui, elle, implique le maintien du lien de causalité entre la situation de test et la réponse
comportementale, et permet ainsi que 1’individu adapte sa réponse de maniére flexible (

voir aussi discussion ARTICLE 1). Or il n’existe pas de données comparatives nous
permettant de savoir avec quelle rapidité peut se faire 1’acquisition d’une habitude chez la poule,
et cet aspect a été problématique lors de nos expériences. En effet, la majorité des animaux testés
a montré un biais systématique dans les réponses de choix tres rapidement, sous 10 a 30 essais
d’entrainement en fonction de la tdche. Un nombre trop important d’essais d’entrainement peut
donc dans certains cas effacer la spontanéité de la performance d’inférence, alors qu’un plus petit

nombre d’essais d’entrainement aurait peut-étre permis de le mettre en évidence.
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IV) Un biais de latéralité peut-il permettre de différencier entre
inférence simple ou relationnelle ?

Nos animaux ont montré un biais de latéralité dans chacune de nos expeériences. Ce biais
s’est exprimé significativement au niveau individuel dans les configurations de test pour lesquelles
les animaux ne connaissaient pas la réponse a 1’essai (qu’ils aient été sensé la connaitre, ou dans
les configurations de controle négatif). L’adoption d’un comportement systématique de réponse au
travers d’un biais de latéralité¢ semble donc avoir été une stratégie de réponse alternative dans ces
cas, ce qui est cohérent avec I’hypothése d’une stratégie d’automatisation de la réponse en absence
d’informations ( ).

Cependant, dans nos expériences, ce biais n’est pas le méme en fonction de la nature de la
tache. Parmi les différentes expériences, nous avons observé un biais de latéralité pour la droite au
niveau du groupe dans les deux taches d’inférence par exclusion, et dans la tiche de généralisation
de concept ; et au contraire, nous avons observé un biais pour la gauche dans la tache d’inférence
transitive. Notons que chez l’oiseau, les fonctions cognitives sont plus fortement latéralisées
(hémisphére droit/gauche) que chez les mammiferes, et la vision est reliee de maniere
controlatérale aux hémisphéres cérébraux, impliquant 1’utilisation préférentielle d’un ceil ou de
I’autre dans différentes circonstances ( ). L’utilisation
préférentielle d’un ceil ou de I’autre pourrait donc potentiellement donner des indications sur les
processus de résolution des taches d’inférence chez la poule.

Plusieurs travaux, principalement chez le poussin ( ), confirment 1’hypothése
d’une utilisation préférentielle de 1’hémisphére gauche (et donc de I’ceil droit) dans des taches de
recherche de nourriture ( ) — ce qui est le cas pour nos taches d’inférence par
exclusion ; et pour la discrimination d’indices spécifiques d’objets ( ) — ce qui est
le cas pour notre tadche de généralisation de concept perceptif. En paralléle, Daisley et al. ( )
montrent que les poussins qui ne peuvent utiliser que 1’ceil gauche (ceil droit obturé) ont une
meilleure performance d’inférence transitive que les poussins qui ne peuvent utiliser que 1’ceil droit
(Figure 24) — en adéquation, nous retrouvons un biais pour la gauche dans notre tache d’inférence
transitive. Les auteurs expliquent que ce résultat est cohérent avec ce qui est retrouvé chez les
mammiferes, chez lesquels le développement de représentations mentales relationnelles est attribué

a I’hémisphére cérébral droit ( ). A ce propos, les auteurs
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précisent que I’utilisation préférentielle de I’hémisphére droit pourrait refléter soit le processus
d’apprentissage des relations, soit le processus de rappel des informations relationnelles. Dans
notre expérience (ARTICLE 3), nous avons retrouvé un biais de latéralité pour la gauche
(utilisation préférentielle de I’ceil droit) lors de I’entrainement, ce qui appuie les conclusions de
Daisley etal. ( ) ; I’absence de biais significatif pour nos essais-test peut étre dd a un plus faible
nombre de données disponibles. Ce résultat appuie, en parallele, I’hypothése soutenue dans cette

thése de I’existence de représentations mentales relationnelles chez la poule domestique.

Number correct responses per trial

BD trials

Figure 24 : La figure correspond a la Figure 5 de I’article de Daisley et al. ( ) présentant le nombre
moyen de réponses correctes aux essais d’inférence BD (série apprise : ABCDE) pour les 4 sessions de test
(BD1 a BD4 ; 5 essais-test par session, non récompensés). L’expérience compare les performances dans
une tiche d’inférence transitive entre deux groupes de poussins : un groupe dont ’ceil droit est obturé et qui
peut donc n’utiliser que 1’ceil gauche (LES, n=12), et un groupe dont 1’ceil gauche est obturé et qui peut
donc n’utiliser que 1’ceil droit (RES, n=10). Il existe une différence significative de performance entre les
deux groupes lors de la premiére session de test (BD1).

Il est intéressant de noter que nos poules ont montré un biais de latéralité dépendant de la

nature de la tache, au niveau du groupe (comme ce qui a été suggéré chez les primates
). Cette observation suggére que le biais de latéraliteé chez la poule domestique ne dépendrait
pas uniquement de la nature du stimulus percu, mais aussi de la complexité de la tache et donc du

traitement cognitif qu’en fait I’animal. Plus précisément, nos animaux ont montré une utilisation
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préférentielle de 1’hémisphére gauche (biais pour la droite) pour les taches d’inférence simple, et
une utilisation préférentielle de I’hémispheére droit (biais pour la gauche) pour la tache d’inférence
relationnelle. Cette hypothése de biais latéralisé en fonction de la nature de la tche, et notamment

en fonction de la complexité du raisonnement, mériterait d’étre approfondie.

V) Les performances de raisonnement dépendent de parametres
individuels

Au-dela des conclusions que nous avons pu tirer sur les capacités d’inférence et de
raisonnement chez la poule domestique, nous avons pu observer une variation parfois importante
dans les performances de nos animaux : au niveau de la complétion des critéres d’apprentissage
(a différentes éetapes selon les individus), ou au niveau des performances de test. L utilisation d’un
biais de latéralité lors des tests, ainsi que la force de ce biais, sont aussi des parameétres qui variaient
entre les individus. De plus, dans certains tests, nous avons observé que certains individus
exprimaient une stratégie de résolution alternative a une résolution par inférence.

Les capacités d’apprentissage, de mémoire ou d’attention des individus sont liées a certains
traits de personnalité ( ). Le terme de
personnalité est défini ici comme 1’ensemble des traits comportementaux d’un individu, traits qui
sont stables dans le temps et dans différents contextes ( ). Ainsi, la performance des
animaux peut varier d’un individu a 1’autre en fonction par exemple de la tendance a 1’exploration
( ), du trait de sociabilité ( ) ou
encore du type de personnalité (« copying style ») réactif ou proactif (

). De méme, il a été montré que la position

hiérarchique de I’individu ( ), son
état physiologique ( ) ou son
état émotionnel ( ) sont liés

aux capacités d’apprentissage. Par exemple, des poules ayant un comportement plus anxieux
montrent une attention accrue et de meilleures performances de mémoire spatiale relationnelle
( ) ; d’un autre coté, les performances d’apprentissage et de mémoire sont

négativement impactées par une augmentation du niveau de stress chez 1’oiseau (
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Certains traits de personnalité peuvent aussi covarier : par exemple, les poules montrant un
comportement plus anxieux ont moins tendance a explorer leur environnement (

). Or la tendance a I’exploration peut permettre de favoriser I’interaction de 1’animal
avec le dispositif de test, et donc éventuellement, venir moduler la performance en fonction de la
question posée. De Haas et al. ( ) ont aussi montré une corrélation entre le type de personnalité
et la tendance a développer un bais de latéralité, lors d’un apprentissage associatif. L’impact de
ces parametres individuels sur les performances est encore peu connu chez la poule domestique
( ). De futures recherches seront nécessaires pour faire les liens entre

personnalité, états émotionnels, paramétres sociaux et performances cognitives chez cette espece.

La composante individuelle semble jouer un réle important dans les résultats de nos
expériences, ou nous avons observé des différences inter-individuelles dans les capacités
d’attention, d’inhibition et de flexibilité comportementale, dans la rapidité d’apprentissage, la
compréhension d’une régle, ou encore la réutilisation flexible des représentations relationnelles de
maniére spontanée. Ceci a eu un impact non négligeable sur les performances au niveau du groupe
car nous avons travaillé sur de petits échantillons, augmentant ainsi 1’hétérogénéité de nos
résultats. Notamment, la variation inter-individuelle dans 1’utilisation de représentations mentales
relationnelles (ARTICLE 3) fait écho aux études qui montrent que 1’utilisation d’une mémoire
spatiale relationnelle, dans une tache d’orientation spatiale, dépend du trait d’anxiété de 1’individu
( ). En conclusion, il est possible que les parametres individuels
aient finalement plus d’importance qu’initialement supposé: [utilisation flexible de
représentations mentales serait fortement modulée par 1’effet de la personnalité sur les capacités

de mémoire relationnelle de I’animal.
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V1) Limitations méethodologiques principales de la these

Impact de la motivation alimentaire sur le comportement lors des tests
Malgreé son efficacité pour beaucoup d’espéces, nous pouvons nous interroger sur

I’utilisation de récompenses alimentaires, lors des tests en cognition chez la poule. Premierement,
nous avons mentionné plus tot la difficulté d’inhibition comportementale de la poule domestique,
lors de tests impliquant une récompense alimentaire (

). L’augmentation de la distance spatiale entre les objets de choix et I’animal, a elle-seule, ne
semble pas étre une solution suffisante pour améliorer ce parametre comportemental chez la poule.
Il est possible que certaines réponses cognitives soient plus facilement démontrées par la poule
dans d’autres conditions de test, par exemple avec une motivation sociale. C’est ce qui a €été¢ mis
en évidence par Regolin et al. ( ) : lorsqu’un objectif est caché derriére une paroi (parmi un
choix entre deux parois) a la vue du poussin, les poussins choisissent la paroi correcte lorsque
I’objectif est un partenaire social, mais choisissent au hasard lorsque 1’objectif est un vers de farine.
Nous n’avons pas utilisé de motivation sociale dans nos expériences, d’abord pour des raisons de
facilités techniques, ensuite car cette motivation sociale peut étre impactée par la relation sociale
entre les individus. Ce type de motivation est plus facilement utilisable chez le jeune poussin, tres
grégaire et motivé a rejoindre ses congénéres. En comparaison, la poule adulte évolue dans une
structure sociale plus complexe et basée sur des relations hiérarchiques entre les individus, relations
qui peuvent potentiellement impacter la motivation sociale lors de tests.

Deuxiémement, de maniére plus générale, nous ne connaissons pas complétement les
implications de ’utilisation des récompenses alimentaires sur le comportement de I’animal au
cours du test ( ), ni ’effet possible d’une interférence avec la présence de
I’expérimentateur ( ).

Enfin, nos poules avaient une restriction temporelle (mais pas en quantit¢) de I’acces a
I’aliment, rendu disponible apres les tests seulement, afin de permettre une motivation alimentaire
suffisante lors des tests. Or, la poule est une espéce fourrageuse exploratrice qui passe plus de la
moitié de son temps éveillé a rechercher de la nourriture en explorant son environnement (

). Il est possible que cette restriction ait augmenté¢ la frustration des animaux a I’égard
de I’aliment et ait diminué la capacité d’inhibition comportementale de nos animaux, en fonction

de leur personnalité ( ). Ces questionnements sont des points méthodologiques qui
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gagneraient a faire le sujet de recherches plus spécifiques, car ils ont potentiellement d’importantes

implications dans les résultats aux tests.

Impact de la gestuelle humaine
Certains tests ont impliqué la manipulation par I’humain des objets de test (tache des 2 cups,

tache d’inférence transitive), a la vue de I’animal. Cette gestuelle au cours du test peut avoir un
impact sur les performances cognitives des animaux, comme ce qui a pu étre montré par exemple
chez les chiens ( ), les chevres ( ), les macaques (

) ou encore les corvidés ( ). Dans ces études, les animaux ont
montré une préférence pour 1’objet qui est davantage manipulé par I’expérimentateur, ou manipulé
en premier. Dans nos tests, il n’était pas question de déplacer un objet de test avant un autre,
cependant cela questionne la possibilité d’autres types d’interférences dues a la gestuelle humaine.
Est-ce que 1’animal associe I’objet de cache de 1’aliment avec une plus forte probabilité d’absence
/ de présence de 1’aliment, si I’expérimentateur 1’a manipulé ; et quel impact cela aura sur son
comportement de choix ? Il n’existe pas de telles études chez la poule domestique, par contre,
plusieurs travaux montrent que les poussins modulent leur comportement d’approche d’un aliment
en fonction de la direction d’un regard humain (

). Ces informations sur la sensibilité au regard humain chez le poussin
laissent a penser que ce paramétre est important dans I’élaboration de tests en cognition chez la
poule domestique. De fagon générale, I’exploration des capacités cognitives sociales de la poule
envers I’humain est un champ de recherche prometteur, qui nous permettrait d’avoir une meilleure
compréhension de cette relation humain-animal, et pourrait permettre des applications tant en

recherche qu’en élevage.

La question de la généralisation a [’espece
Le petit nombre d’individus disponibles, leur sélection indirecte préalable (animaux moins

distants de I’humain), et le fait qu’ils soient tous issus de la méme souche ; ces parametres
soulevent la question de la pertinence de la géneéralisation des capacités cognitives étudiées, a la
population-espece. Cependant, I’existence de capacités cognitives dans un petit groupe d’animaux
particulier, est un argument solide pour suggérer que 1’espéce posséde effectivement ces capacités

cognitives. De plus, 1'utilisation de poules rousses, qui sont des poules pondeuses largement
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utilisées en élevage, est assumée et fait partie intégrante de la question de recherche. Notre
questionnement global s’intéressant particulierement a la condition des animaux d’élevage, nous
avons posé la question des capacités cognitives chez une souche de poule élevée en captivité et
sélectionnée pour 1’¢levage depuis plusieurs décennies. Ainsi nous pouvons plus facilement

appliquer les conclusions de nos études directement aux animaux d’élevage.

VI1I) Implications et perspectives

Perspectives pour I’étude de la mémoire de type épisodique chez la poule domestique
Nous avons vu que la complexification de la mémoire relationnelle peut étre a 1’origine de

la complexification des capacités de raisonnement chez 1’animal. La mémoire épisodique, qui est
la mémoire relationnelle par excellence, est la mémoire d’un événement personnellement vécu, et
la représentation relationnelle et flexible des différents éléments décrivant cet événement en tant
que scene épisodique. Chez I’animal, en 1’absence de preuve concernant le niveau de conscience
qu’il a de ses souvenirs autobiographiques, le terme employé est celui de mémoire de type
épisodique (MTE ; ). A ce jour il n’existe pas d’étude publiée concernant la MTE
chez la poule domestique. Par contre nous savons que la poule est capable de se souvenir de quel
coté était placé quel aliment dans un test unique (« quoi + ou »
) ; et que les poussins sont capables de se rappeler de quel c6té ils peuvent trouver
une récompense en fonction du contexte (« ou + dans quel contexte »
).

Au cours de cette theése, nous avons eu I’opportunité de réaliser deux expériences pour tester
la MTE chez la poule domestique : un test de MTE avec support temporel (« quoi + ou + il y a
combien de temps » ; ( ) et un
test de MTE avec support contextuel (« quoi + ou + dans quel contexte » ;

) (Figure 25).

Nos résultats concernant ces deux expériences ne sont pas concluants : les animaux n’ont
pas montré de performance qui permettrait de suggérer une mémoire de type épisodique chez la
poule. Le test de MTE avec support temporel ne semble pas adapté a 1’espéce, particuliérement

concernant la nécessité de mémoriser le renouvellement temporel des différents aliments dans le
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(b)

- (contexte A)

test. De plus, ce type de test nécessiterait de valider au prealable la capacité chez la poule
domestique a réaliser le test de mémoire de « 2 aliments entre 2 emplacements » (test d’inférence

par exclusion complexe ).

Nouvelle
exposition
1h aprés (t,)

UL

(a) Premiére —
o —_> |:| ou
exposition (t,) —
Nouvelle
exposition I:l
3h aprés (t,) D

>4

Exposition _|
exposition exposition

Premiére ’ ! Deuxieme
_.9 —
test
X (contexte B) *

>4

Figure 25 : Exemple de déroulement d’un test de mémoire de type épisodique chez 1’animal (un test par
jour).

() Dans le test de MTE avec support temporel, I’animal est exposé une premiére fois a la localisation des
différents aliments. A chaque test, cette localisation peut varier. Puis, I’animal sera ré-exposé a I’aréne de
test, soit apres un intervalle de temps t; aprés lequel 1’aliment rouge est renouvelé mais pas 1’aliment bleu ;
soit aprés un intervalle de temps t, aprés lequel 1’aliment bleu est renouvelé mais pas I’aliment rouge. Les
emplacements blancs correspondent a des emplacements vides. L’animal montre une mémoire de type
épisodique s’il est capable de se souvenir a quel endroit était chaque type de nourriture a la premiére
exposition, mais aussi de I’intervalle de temps passé depuis cette premiére exposition et quel aliment ne sera
pas renouvelé en conséquence.

(b) Dans le test de MTE avec support contextuel, I’animal est exposé successivement a deux contextes :
dans le contexte A, un objet est & gauche et un autre a droite, et dans le contexte B, I’emplacement des objets
est inversé. A la suite de ces temps d’exposition successifs, I’animal est exposé a la situation de test qui
consiste a présenter un des deux contextes, dans lequel un seul des deux objets sera aux deux emplacements
(contexte et objet choisis aléatoirement). L’animal montre une mémoire de type épisodique s’il est capable
de montrer, au travers d’un comportement d’exploration différent par exemple, qu’il discrimine la situation
inattendue, c’est-a-dire s’il se souvient que cet objet n’est pas sensé se trouver a cet endroit, dans ce
contexte, d’apreés les deux expositions précédentes.
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Le test de MTE avec support contextuel, qui implique d’observer le comportement
d’exploration de I’animal en présence de certains objets a certains endroits dans différents
contextes, nous a semblé d’avantage prometteur. Un résultat particulier a été que, sur ’ensemble
des tests, certains individus ont montré un comportement explorateur plutét intéressé par la
situation inattendue et donc néophile, alors que d’autres ont montré un comportement explorateur
plutdt néophobe par rapport a cette situation. Les recherches a venir devront se concentrer sur la
réduction du temps d’exposition des animaux aux différents contextes (moins de 6 minutes) et sur
I’augmentation du nombre d’individus impliqués dans I’expérience.

Malgré les exigences et difficultés de la mise en place d’un test adapté a chaque espece,
I’étude de cette capacité chez la poule domestique pourra donner des informations supplémentaires
sur la complexité de sa mémoire relationnelle, et donc potentiellement sur ses capacités de

raisonnement.

Une meilleure connaissance du monde mental des oiseaux d’élevage
Les résultats de nos travaux s’ajoutent aux études concernant les capacités d’inférence chez

le poussin, et apportent des précisions sur I’étendue des capacités cognitives a la base des capacités
de raisonnement chez la poule domestique. Nos résultats participent a la mince littérature
concernant les capacités de raisonnement chez les volailles, et ainsi a une meilleure connaissance
de leur monde mental. Pour la suite, il serait intéressant d’étendre cette problématique de recherche
aux autres especes de Galloansérés et notamment ceux qui ont une écologie comportementale
différente (
).
Notre rapport aux especes animales dépend de conditions historiques et culturelles mais
aussi de notre connaissances de leurs capacités cognitives (
); P’existence de capacités d’inférence chez la poule domestique module ses capacites
d’adaptation et sa compréhension de I’environnement, et doit étre prise en compte dans les

pratiques de gestion des animaux d’élevage dans une perspective d’amélioration de leur bien-étre.
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Perspectives pour [’étude comparative des capacités de raisonnement chez [’oiseau
Il reste beaucoup a apprendre sur le degré et 1’étendue des capacités d’inférence et de

raisonnement des différentes espéces d’oiseaux ( ). Parmi les oiseaux
catégorisés comme « oiseaux a petit cerveau » ( ), la poule domestique est
I’oiseau le plus étudié en cognition, apres le pigeon ( ). En fournissant des

analyses plus approfondies sur les performances cognitives d’inférence chez la poule, nous
apportons des éléments de réflexion sur I’étendue phylogénétique des capacité de raisonnement
chez I’oiseau, en dehors des especes plus largement étudiées que sont les corvidés et les psittacidés.
Malheureusement les comparaisons entre les différents groupes d’oiseaux restent compliquées,
sachant que beaucoup de ces études chez I’oiseau sont réalisées au travers de tiches de
manipulation d’objets, et que ce type de tiche n’est pas adapté a 1’écologie comportementale des
volailles.

Nos résultats sur les capacités d’inférence de la poule suggerent que certains individus
utilisent effectivement des représentations mentales, notamment relationnelles, pour résoudre les
taches d’inférence ; cependant tous les individus ne I’ont pas exprimé. Ce type de résultat a déja
été retrouvé chez les pigeons ( ) ou chez les corvideés (

). Nous proposons de faire un lien entre ces différentes études : la capacité de
représentation mentale relationnelle serait possiblement présente dans les différents groupes
phylogénétiques d’oiseaux, mais leur expression serait majoritairement dépendante de parametres
individuels. Cette hypothése bénéficierait d’une recherche plus approfondie concernant le lien entre
parameétres individuels et stratégies de résolution des taches inférentielles plus ou moins

complexes.

18 e terme fait référence au terme anglais « small-brained birds », qui désigne les oiseaux dont la masse du
cerveau est relativement faible par rapport a la masse corporelle. En comparaison, les « large-brained birds »
ont une masse du cerveau relativement plus élevée par rapport a leur masse corporelle, ce qui est le cas des
corvidés par exemple (
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CONCLUSION

Les résultats de ces travaux de these suggérent que la poule domestique possede des
capacités d’inférence simple et relationnelle, soutenues par des capacités de mémoire relationnelle
plus ou moins complexes. Ce travail contribue a I’amélioration de nos connaissances sur 1’étendue
des capacites cognitives de la poule domestique et plus précisément ses capacités de raisonnement.
Nos résultats participent a une meilleure compréhension du monde mental des oiseaux d’élevage,
et plus largement, de I’étendue des capacités de raisonnement chez les oiseaux.

Dans un premier temps nous avons pu montrer que la poule domestique est capable
d’appliquer une regle d’exclusion de maniere spontanée, et de futurs travaux de recherche pourront
discriminer entre |’utilisation effective d’inférence par exclusion ou I’utilisation d’une régle plus
simple. Notre seconde expérience suggére que la poule est capable de généralisation de concept
perceptif, et qu’elle est donc capable d’inférence déductive au travers de cette généralisation de
concept. Cette seconde expérience valide la capacité d’inférence au travers de la représentation
mentale d’une regle, chez la poule. Enfin, nous avons réalisé avec succes une tiche d’inférence
transitive chez la poule adulte. En implémentant une série arbitraire plus longue que ce qui avait
pu étre fait chez d’autres Galloansérés, et au travers d’une analyse approfondie des performances
individuelles, nous avons pu mettre en évidence [’utilisation de représentations mentales
relationnelles chez la poule domestique. Nos résultats suggerent que [’utilisation spontanée de
représentations mentales relationnelles dans le cadre d’inférences, dépend beaucoup de parametres
individuels chez cette espéce.

Finalement, la contribution majeure de cette thése est d’appuyer ’hypotheése de capacités
de représentations mentales simples et relationnelles chez un oiseau d’élevage : la poule
domestique. Ce résultat vient compléter les études réalisées jusqu’alors majoritairement sur le
poussin, et s’ajouter aux conclusions de 1’existence de capacités d’inférence chez différentes
especes d’oiseaux. Pour aller plus loin, les recherches a venir pourront s’attacher a étudier les
processus cognitifs a 1’ceuvre dans le cadre des différents types d’inférence chez la poule
domestique ; ou encore, a reproduire les taches présentées dans cette thése, chez d’autres
Galloanserés, afin de mieux comprendre 1’étendue des capacités d’inférence et de raisonnement au

sein de ce groupe phylogénétique.
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Rachel DEGRANDE

Exploration des capacités cognitives a la base des capacités de
raisonnement chez la poule domestique (Gallus gallus domesticus)

Résumé :

L’objectif de cette thése est d’étudier les capacités cognitives a la base des capacités de
raisonnement chez la poule domestique. Notre recherche s’est concentrée sur I’existence de trois types
d’inférence : I’inférence par exclusion, I’inférence déductive au travers de la capacité de généralisation
de concept et I’inférence transitive. Nos résultats suggerent que la poule domestique possede des
capacités d’inférence simple et relationnelle. Nous montrons que la poule est capable d’appliquer une
régle d’exclusion de maniére spontanée ; de futurs travaux seront nécessaires pour déterminer
I’utilisation effective d’inférence chez la poule dans ce type de tache. Notre seconde expérience
suggere que la poule est capable d’inférence déductive, et valide la capacité d’inférence au travers de
la représentation mentale d’une régle chez cette espece. Pour finir, notre analyse des performances
d’inférence transitive chez la poule adulte suggere une utilisation de représentations mentales
relationnelles dans cette tache. Les différentes expériences soulignent que des facteurs individuels
pourraient moduler I’utilisation de représentations relationnelles dans le cadre d’inférence chez cette
espéce. La contribution majeure de la thése est d’appuyer 1’hypothése de capacités d’inférence simple
et relationnelle chez la poule domestique. Ce résultat compléte les études réalisées jusqu’alors
majoritairement sur le poussin, et s’ajoute aux conclusions de 1’existence de capacités d’inférence
chez différentes especes d’oiseaux. L’existence de telles capacités chez la poule pourra étre prise en
compte dans les pratiques d’¢élevage dans une perspective de bien-étre animal.
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Summary:

This thesis aimed at studying the cognitive capacities underlying reasoning abilities in the
domestic chicken. Our research focused on three types of inference capacities: inference by exclusion,
deductive inference through the capacity of concept generalization, and transitive inference. Our
results suggest that domestic hens possess simple and relational inference capacities. First, we show
that the hen is capable of applying an exclusion rule spontaneously; however, future studies are needed
to determine the hen's actual use of inference in this type of task. Our second experiment suggests that
hens are capable of deductive inference, which confirms the use of inference through the mental
representation of a rule in this species. Finally, the transitive inference performances of the adult hens
suggest the use of relational mental representations in this task. The different experiments highlight
that individual factors could affect the use of relational representations in the context of inference
capacities in this species. The main contribution of the present thesis is to support the hypothesis of
inferential capacities through both simple and relational mental representations in the domestic hen.
This result complements the studies carried out to date, mainly on chicks, and adds to the conclusions
concerning the existence of inference capacities in different bird species. The existence of such
capacities in hens could be considered in husbandry practices from an animal welfare perspective.
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