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« I read somewhere that everybody on this planet is separated by only six other people. Six
degrees of separation. Between us and everybody else on this planet.”
Ouisa, dans Six degrees of Separation

par John Guare

b

“Facebook cuts six degrees of separation to four’

By Emma Barnett, The Telegraph
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1. Introduction

Si je vous dis « réseaux sociaux », vous devez slirement penser a Facebook, Twitter,
Youtube ou méme ResearchGate et Academia pour n’en citer que quelques-uns. Avec le
progres informatique, les réseaux sociaux sont devenus un moyen de communication autonome
et libre mais également un nouveau moyen pour les entreprises ou politiciens d’influencer nos
décisions (Cross & Parker 2004; Sueur 2011). En effet, la plupart des informations que nous
recevons en tant que décideurs viennent directement de notre réseau proche, notre famille, nos
collégues de travail, et non pas de bases de données ou de rapports. Notre réseau social, nos
connaissances, forment la premicre source d’information que nous utilisons pour prendre des
décisions. Allen (1984) montra que des employés cherchant une information ont cinq fois plus
de probabilités d’aller voir un collégue que d’aller chercher dans une base de données ou des
documents. Cette théorie du centre de I’information (Danchin et al. 2004) est une des
hypotheses de la vie en groupe chez les animaux (Krause & Ruxton 2002). De la méme maniére
que les humains, les animaux interagissent et communiquent quant aux sites de nourriture ou
pour la reproduction. Cependant, la fagon dont ces animaux interagissent a également un impact
sur la structure du réseau social qu’ils forment, structure plus ou moins dense, centralisée ou
modulaire. Cette structure, a son tour, influence indirectement la fitness des membres du groupe
ou de la population a travers par exemple la transmission des maladies (Maclntosh et al. 2011;
Griffin & Nunn 2012a) ou de I’information (Battesti et al. 2012; Barrett et al. 2012; Sueur et al.
2014).

De nombreuses espéces animales vivent en groupe. En effet, cette socialité permet de
nombreux avantages quant a la vie solitaire, tels qu’une diminution des risques de prédation,
une meilleure protection des ressources alimentaires et un partage de I’information résultant en

une meilleure efficacité de fourragement (Hamilton 1971; Alexander 1974; Wrangham 1980).



Inversement, la vie en groupe génére de la compétition intragroupe quand les ressources
alimentaires sont limitées dans I’espace ou le temps (Janson & Goldsmith 1995), qui peut
résulter en une augmentation du flux de transmission de maladies de par des contacts plus
fréquents ou une plus grande proximité entre les membres du groupe (Freeland 1976, 1979;
Nunn et al. 2006; Huffman & Chapman 2009). De plus, la vie en groupe peut étre difficile a
maintenir quand les différences interindividuelles en terme de besoins physiologiques et/ou
nutritionnels deviennent trop importantes (Krause & Ruxton 2002; Sueur et al. 2010b; Sueur
2012). Dans ces conditions, les membres du groupe doivent faire un compromis (individuel et
collectif, Petit & Bon 2010; King & Sueur 2011) entre les avantages et les inconvénients de la
vie en groupe.

Ces compromis associ€s a la vie en groupe peuvent émerger au niveau individuel, du groupe
ou de la population animale. Les cofts et les bénéfices liés aux compromis peuvent étre mieux
identifiés, analysés et compris en étudiant les interactions, les relations et la structure sociale
des membres du groupe (Sueur et al. 2011a, 2011d). Espinas (1878) fiit le premier a introduire
I’importance des interactions des membres d’un groupe dans leur vie quotidienne dans sa
publication Des Sociétés Animales. Hinde (1976) définit les interactions sociales comme les
comportements des individus les uns par rapport aux autres a un moment donné. Ces
interactions sont de différents types (agressif, affiliatif, coopératif, communicatif, etc.) et de
fréquence et de durée variables. La répétition des interactions sociales forme la relation sociale
entre deux individus, qualifiés de dyade. Enfin la structure sociale résulte de I’ensemble des
relations sociales des membres du groupe (figure 1). L’¢étude de la structure sociale nécessite
donc que I’identification des animaux du groupe ou de la population par 1’observateur soit
possible et que ce dernier soit capable d’identifier les comportements de [’espece. Il est
important de considérer que le réseau social n’est pas juste une somme des relations sociales

mais que la distribution de ces relations entre les membres du groupe a également une influence



sur les relations elles-mémes et sur les interactions, telle une boucle de rétroaction (Hinde,
1976). Ainsi, la structure sociale (nature, qualité et patterns des relations selon Hinde) est
différente de I’organisation sociale, définie par Kappeler et van Schaik (2002) comme la taille,
la composition sexuelle et la cohésion spatiotemporelle du groupe ou de la société étudié. Deux
groupes ayant une méme organisation sociale (méme nombre de males et de femelles par
exemple) peuvent avoir une structure sociale différente, dii a I’influence différente de variables
sociales ou écologiques. En effet, d’autres facteurs peuvent affecter la structure sociale d’un
groupe tels que les liens de parenté, de dominance, la distribution des classes d’age ou le risque
de prédation ou de compétition intragroupe. Des individus apparentés, de rang de dominance
proche ou d’age similaire ont plus de probabilités de développer de fortes relations sociales. De
méme, un risque ¢levé de prédation ou de compétition peut centraliser les relations autour de
quelques membres du groupe. Ainsi, au lieu de focaliser les analyses sur les individus ou sur
les dyades d’individus (relations), il peut étre intéressant de combiner ces derniers en
s’intéressant a un ensemble des relations d’un individu, ce que Flack et al. (2006) définissent
comme niche sociale. Ce concept de niche sociale est similaire au concept de cercle inventé
pour l'application de réseautage social Google+ (https://plus.google.com/). Ce degré d’analyse
— niche sociale - est pertinent puisque les relations d’un individu sont dépendantes les unes des
autres et dépendantes des caractéristiques de I’individu en question (Whitehead 2008). Ces
différents degrés d’analyses peuvent nous aider a mieux comprendre les phénomenes
d’émergence d’un réseau social (Camazine et al. 2003; Couzin & Krause 2003; Thierry et al.
2004).

L’interaction sociale est un événement physique, agressif, affiliatif, etc., & un moment
donné, et observable. Cependant, la relation sociale et la structure sociale sont des niveaux
déduits et non observés. Méme si deux individus dans un groupe n’ont nul besoin d’étre

conscients de la relation qui les unit, certains auteurs suggerent qu’ils doivent étre cependant



capables de se reconnaitre et de se souvenir des interactions passées pour définir une relation
sociale (Cheney & Seyfarth 1990). Ces critéres s’appliquent principalement aux mammiféres
sociaux mais ce critére n’est pas nécessaire en Analyse de Réseaux Sociaux (SNA, Social
Network Analysis en anglais, Wasserman & Faust 1994; Watts 2004; Whitehead 2008) pour
définir une relation sociale, cette dernicre étant simplement la somme (réelle ou observée) des
interactions positives ou négatives. De méme, la structure sociale ou réseau social est un
concept abstrait pour I’animal. En effet, il est encore difficile de savoir aujourd’hui si les
individus des espéces mémes les plus cognitivement avancées sont capables de percevoir
I’ensemble de leur réseau social. Seul les chimpanzés auraient cette capacité et utiliseraient ce
réseau social pour augmenter leur succés reproducteur ou ci-apres fitness par des stratégies
« d’acces au pouvoir » (Waal 2007). Hinde, en tant qu’éthologiste, a introduit une approche
ascendante (bottom-up) dans 1’étude des structures sociales, alors qu’Espinas (1878) ou encore
Wilson dans son célébre livre La Sociobiologie (1980) avaient une approche descendante (top-
down) de la structure sociale, essayant de classer les réseaux et de comprendre le pourquoi de
ces différences structurelles. En utilisant cependant 1’analyse des réseaux sociaux, les deux
approches, I’une plus mécanistique et 1’autre plus évolutive, peuvent étre intégrées en une seule
¢tude (Newman 2003; Whitehead 2008). En effet, en analysant la structure du réseau social et
des processus permettant 1’émergence de cette structure, viendra naturellement la question
« pourquoi cette structure, cette forme ? ». De la méme fagon, en analysant la structure dans sa

globalité viendra naturellement la question des mécanismes sociaux permettant son émergence.
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Figure 1 : Représentation des liens entre interactions, relations et structure sociale, d’apres
Hinde (1976).

L’analyse des réseaux sociaux est un outil utilisé pour étudier la structure sociale des
sociétés a toute échelle, de I’individu a la population (sous-groupes, groupes ou métagroupes
d’individus). Un réseau social dans sa plus simple forme est un ensemble d’entités sociales (dits
«neceuds » et représentant les individus) et de liens (aussi dits connexions ou relations) entre ces
entités (Figure 2, Wasserman & Faust 1994). Cet outil réunit différents modules de visualisation
graphique (e.g. sociogramme, DeJordy et al. 2007) ou d’algorithmes mathématiques permettant
la détection et la quantification de patterns de réseaux sociaux, allant du niveau individuel
(Borgatti 2006; Bonacich 2007) au niveau du groupe (Girvan & Newman 2002; Newman 2004).
L’origine du concept de réseau est la théorie des graphes en mathématiques, dont les prémisses

peuvent remonter a plusieurs siécles (Eure, 1736 dans Bigg et al. 1976) et son utilisation dans




I’analyse des réseaux sociaux émergea avec les sociologues et les psychologues dans la
premiére moitié du XXeéme siécle (Scott 2000). Cependant, ces analyses et leur utilisation ont
subi une rapide transformation avec le début des années 2000 du fait d’un progres sur les
technologies de calculs affectant directement 1’analyse des réseaux sociaux mais également du
fait du progres sur les technologies de communication et de transport menant a une globalisation
et une interconnexion globale. Le fait que nous soyons de plus en plus connectés, “Facebook
cuts six degrees of separation to four”, résulte en un intérét grandissant de la compréhension et

de I’analyse des réseaux sociaux.

Homo sapiens 2\ :" & \ | Pan troglodytes
N=34 @ SRHA N=11

Figure 2 : Représentation d’un réseau social chez deux espéces, a.) I’homme (Homo sapiens)
avec 34 individus et b.) le chimpanzé (Pan troglodytes) avec 11 individus. Ici les cercles ou
nceuds représentent les individus du groupe et les connexions (courbes ou lignes) entre les
cercles représentent les relations entre les individus. Ces relations sont ici basées sur des
interactions de type contact pour les étres humains et toilettage pour les chimpanzés. Les
individus ayant un cercle de taille plus importante ont un réle social plus important (plus de
connexions ou de relations).

Les réseaux sociaux humains ont été étudiés dans de nombreux domaines que sont les
transports (réseaux aériens, ferroviaires ou routiers, Sen et al. 2003; Colizza et al. 2006), la
communication (diffusion des rumeurs, Moreno et al. 2004 ; World Wide Web, Tadi¢ 2001) ou
la médecine (diffusion des pathogenes, Tuckwell et al. 1998; Pastor-Satorras & Vespignani

2001). Mais quel est I’intérét de ces analyses dans 1’étude du comportement animal ? L’analyse




des réseaux sociaux a permis pour la premiére fois de tester la structure sociale elle-méme, dans
son ensemble mais également a différents niveaux (Hinde 1976; Krause et al. 2009). Grace aux
analyses conventionnelles, nous avons exploré la structure sociale d’un groupe au niveau
individuel, de la dyade ou du groupe. L’analyse des réseaux sociaux fait le pont entre ces
différents niveaux, jusqu’a la population, et permet d’analyser des variables méme entre ces
niveaux (e.g. analyse des clusters ou agrégats, de la transitivité, des triades, etc.). De méme,
différentes interactions (sexuelle, agressive, affiliative, coopérative, inter-espece tel que les
relations proies-prédateurs ou de compétition) peuvent étre étudiées avec les mémes analyses
ou la méme méthode. Cette généralité signifie que nous pouvons, en tant que scientifiques,
déterminer comment un individu et son comportement influence le réseau social, mais nous
pouvons également étudier I’influence de ce réseau social, de ces propriétés, sur la fitness des
animaux constituant le groupe ou la population (Figure 3). Ce type de boucle de rétroaction est
essentiel dans la compréhension du role de I’auto-organisation dans I’émergence et la stabilité

des systémes sociaux (Camazine et al. 2003; Couzin & Krause 2003; Thierry et al. 2004).

Influence
omportement “~. , . P
- “~eo. S¢lection _..-"
mdividuel —— . -~

Figure 3 : Relation schématique entre le comportement individuel et le réseau social. Les traits
pleins indiquent les influences relatives du comportement individuel et du réseau social. Le trait
en pointillé indique que certaines caractéristiques du réseau social pourraient étre sélectionnées
pour augmenter, de maniére égale ou non, la fitness des animaux appartenant au groupe ou a la
population étudié.
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Les caractéristiques du réseau social (modularité, centralisation, densité, etc.) peuvent
donc avoir d’importantes répercussions sur la fitness des individus. Un individu va étre en effet
qualifié dans le réseau social par sa centralité. Différents indices de centralité existent, prenant
en compte la force des relations sociales, le nombre ou encore la centralit¢ des individus
auxquels le sujet est connecté. Quels que soient ces indices, plusieurs ¢tudes ont montré un lien
entre la centralité des membres d’un groupe social et leur fitness. Ces individus centraux
peuvent vivre plus longtemps (cas des males dauphins, Tursiops truncatus, Stanton & Mann
2012), avoir des juvéniles ayant une plus grande espérance de vie (cas des femelles babouins,
Papio ursinus, Silk et al. 2003) ou avoir un succes reproducteur plus €levé (cas des males de
I’espece de coléoptere Bolitotherus cornutus, Formica et al. 2012). Mais la fitness des individus
peut également étre affectée négativement par la centralité sociale. Par exemple, les femelles
centrales chez le macaque japonais (Macaca fuscata) ont un taux et une richesse en parasites
intestinaux élevés, dus a une fréquence de contacts avec les partenaires plus importante
(Maclntosh et al. 2012). La question se pose donc ici du compromis que les membres d’un
groupe doivent faire entre les avantages ou les inconvénients d’étre centraux.

Les individus de toutes les espéces animales, solitaires ou sociales (Aron & Passera
2000), interagissent, que ce soit pour la reproduction ou dans un contexte de compétition
alimentaire. Les especes grégaires tels que certaines espéces d’insectes (Amé et al. 2006; Bazazi
et al. 2008), d’ongulés (Gautrais et al. 2007; Fischhoff et al. 2009) ou de poissons vivant en
banc (Bonabeau & Dagorn 1995; Couzin et al. 2005) se regroupent pour diminuer le risque de
prédation ou communiquer sur les ressources alimentaires, sans développer de relations
spécifiques ou sans capacité de reconnaissance de I’ensemble des conspécifiques. Quoiqu’il en
soit, la dynamique et la structure de leurs interactions restent importantes a étudier pour
comprendre la socio-écologie de I’espeéce (quelles sont les reégles d’agrégation ? comment

I’information ou les maladies sont transmises au sein des populations ? comment les facteurs
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écologiques influencent la socialité de 1’espéce). Dans les espéces plus sociales, les individus
apportent un soin commun aux jeunes (espéces subsociales) ou peuvent présenter des
comportements plus complexes de coopération dans la recherche alimentaire ou la protection
des membres du groupe contre les prédateurs ou des groupes compétiteurs (especes
communales). Le niveau le plus complexe de la socialité est I’eusocialité, présente chez les
hyménoptéres (fourmis et abeilles) et les isoptéres (termites). Chez ces especes, les individus
sont spécialisés en caste, chacune affectée a des taches particuliéres (protection, fourragement,
soin au nid, reproduction) au sein de la colonie ou de 1’essaim. Chez ces derniéres espéces, les
individus ne se reconnaissent pas individuellement mais étudier comment les individus des
différentes castes interagissent est crucial pour comprendre 1’optimisation de la distribution de
la nourriture par trophallaxie (régurgitation de la nourriture pré-digérée contenue dans le jabot
social afin de nourrir d'autres insectes de la colonie) au sein de toute la colonie ou bien encore
I’efficience du transfert de I’information pour la recherche de ressources alimentaires (Buffin
et al. 2009, 2011).

Les primates ou les cétacés, présentant des relations sociales complexes (reconnaissance
individuelle, distinction des individus en fonction de la parenté, de la dominance, de leur age
ou d’autres caractéristiques), font partie des espéces communales mais les critéres de
classification de la socialité des especes sont encore discutées, certains chercheurs les classent
dans les especes eusociales. Chez ces dernieres especes, les relations qui se développent entre
chaque dyade d’individus peuvent se voir comme des stratégies individuelles de coopération
ou de compétition afin d’augmenter la fitness de ces derniers (Byrne & Whiten 1988). Ainsi,
I’étude des réseaux sociaux est souvent une clé déterminante dans la compréhension de la
biologie et la distribution des populations influengant la valeur sélective des individus (Silk et
al. 2003; Formica et al. 2012; Stanton & Mann 2012), le flux de génes, de maladies ou encore

I’émergence de culture (Griffin & Nunn 2012a; Cantor & Whitehead 2013). L’analyse des
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réseaux sociaux devient de cette facon un outil essentiel dans le management et la conservation
des especes. Par exemple, la vaccination des individus centraux dans une population de
chimpanzés permet une limitation des épidémies de pathogénes comme le virus Ebola
(Rushmore et al. 2013). Connaitre les individus agressifs ou les individus centraux permet
¢galement de mieux manager un groupe captif en enlevant ou en laissant tel individu et permet
ainsi de diminuer le stress de 1’ensemble des membres du groupe (McCowan et al. 2008).
Etant donné que les taux de mortalité, le succes reproducteur ou la dispersion des
individus d’un groupe sont fortement affectés par la structure d’un réseau social, ce réseau
pourrait donc évoluer en des formes efficientes, c’est-a-dire adaptatives pour les membres du
groupe. Il pourrait également influencer I’évolution d’autres traits sociaux. Par exemple, les
interactions avec les apparentés peuvent influencer 1’évolution de la socialité en impactant la
valeur sélective inclusive (Hamilton 1964) et 1’évolution de la coopération parmi les individus
non apparentés dépend également de la structure sociale (Trivers 1985). La structure sociale
aurait également une forte influence sur 1’évolution des dimorphismes sexuels (Lindenfors et
al. 2002), de la communication (Bradbury & Vehrencamp 1998) ou de la cognition (Byrne &
Whiten 1988; Lehmann & Dunbar 2009). Les propriétés du réseau pourraient évoluer afin de
diminuer les risques de transmission de pathogenes entre les membres du groupe (Freeland
1976, 1979; Altizer et al. 2003; Nunn & Altizer 2006). Les réseaux sociaux méritent donc que
les scientifiques s’y attardent et les étudient. Quoique I’origine et le support de cette évolution
reste encore indéterminés, 1’étude de 1’influence du réseau social sur la fitness des membres du
groupe est primordiale pour comprendre 1’évolution des sociétés, spécifiquement I’évolution
des cultures et du conformisme trés peu étudiés dans les réseaux non humains. Ces avancées se
feront conjointement aux avancées dans les domaines de 1’épigénétique (Jensen 2013; Dias &
Ressler 2014) ou de la sélection multi-niveaux (Bijma et al. 2007; Gintis 2011; van Schaik et

al. 2012; Molleman et al. 2013).
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2.  De l'utilité de ’analyse des réseaux sociaux dans I’étude du

comportement animal

Une des propriétés émergentes les plus importantes pour une population animale est le
réseau social. Le réseau social incarne une part significative des interactions entre organismes,
celles se faisant entre conspécifiques, individus de la méme espece. Méme si il est vrai que
I’analyse des réseaux sociaux peut étre effectuée sur des interactions ou associations
interspécifiques (relation de compétition, proie-prédateur ou groupe mixtes d’especes), elle est
majoritairement réalisée sur des populations de la méme espece. Le réseau social influence les
paramétres sociodémographiques de la population tels que la dispersion des individus, le flux
de genes ou la transmission de comportements (Krause et al. 2007a; Whitehead 2008). Elle est
une caractéristique importante & prendre en compte dans la conservation et la gestion des
especes (McCowan et al. 2008; Rushmore et al. 2013).

Les relations sociales qui caractérisent un réseau peuvent étre définies par différents traits
comportementaux, catégorisés sous les termes « interactions » et « associations » (Sueur et al.
2011b). Le terme « interaction » est défini comme un comportement dirigé d’un individu
(émetteur) vers un autre (receveur), tel que le toilettage ou une agression. Le terme
« association » décrit deux ou plusieurs individus qui sont au méme endroit au méme moment.
Les dauphins sont par exemple observés en sous-groupes variables en composition. Des
primates sont dits associés s’ils sont observés a proximité, c’est-a-dire a une distance
généralement définie comme inférieure a un ou trois metres. La somme de ces interactions ou
de ces associations détermine la relation sociale. Chez la plupart des especes sociales, les
animaux s’associent de manicre non aléatoire (abeilles Apis mellifera, Naug 2009 ; guppies
Peocilia reticulata, Croft et al. 2004 ; chiens de prairie Spermophilus colombianus, Manno
2008 ; ¢éléphants africains Loxodonta africana, Wittemyer & Getz 2007, chauve-souris Myotis
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bechsteinii, Kerth et al. 2011 ; corbeaux de Nouvelle Calédonie Corvus moneduloides, Rutz et
al. 2012), résultant en une distribution inégale des interactions ou des associations entre les
membres du groupe ou de la population. L’étude de cette distribution particuliére et unique a
chaque groupe nous aide donc a comprendre comment les facteurs écologiques et sociaux
influencent les comportements (Thierry et al. 2004; Whitehead 2008) et finalement a saisir
I’évolution de la socialité. Les patterns de relations émergent comme le résultat d’interactions
entre individus partageant des motivations identiques ou similaires (besoins nutritionnels ou
réponse a une menace). Cette hétérogénéité des relations peut ainsi réduire les cotts liés a la
socialité¢ (Ramos-Fernandez et al. 2009; Sueur et al. 2011a), puisque la cohésion d’un groupe
social augmente avec la diminution des conflits d’intérét (Conradt & Roper 2003; Sueur 2012).
Cependant, lorsque la socialité résulte en des bénéfices asymétriques entre les individus du
groupe (lorsque les individus doivent se regrouper pour réduire le risque de prédation mais qu’il
y a une forte compétition alimentaire par exemple), les interactions répétées meneraient a des
relations sociales stables diminuant la compétition alimentaire. Ainsi, la variabilité des réseaux
sociaux refléterait 1’adaptation des individus a leur environnement écologique et social.
L’analyse des réseaux sociaux permet I’étude de cette variabilité, a différents niveaux, et ainsi
de faire le lien entre ’individu, la structure sociale et I’environnement. Elle permet donc

d’apporter de nouveaux ¢léments de compréhension a 1’évolution de la socialité.

2.1. Définition d’un réseau social

La table de contingence ou sociomatrice est la base de la création et de I’analyse d’un
réseau social. Cette matrice contient des lignes et des colonnes définissant des individus, sous-
groupes d’individus ou groupes d’'une méme espéce ou d’espéces différentes, et communément
dénommés acteurs. Les données contenues dans la matrice décrivent les relations entre ces

acteurs. La théorie des graphes représente ces acteurs (appelés sommets ou nceuds) et les
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relations entre ces acteurs (appelées liens ou connexions) comme un réseau (Figure 1). Les
attributs individuels tels que I’age, le sexe, la taille corporelle ou le rang de dominance
hiérarchique (également des catégories telles que proie ou prédateur pour des réseaux inter-
especes) peuvent étre attribués aux nceuds d’un réseau. Par exemple, les individus en noir sur
la figure 1 peuvent désignés les males alors que les individus en blancs seraient les femelles.
Les individus de la méme couleur peuvent également appartenir a la méme matriline. Les liens
entre les individus peuvent étre de nature positive (affiliative) ou négative (agonistique) ou
représenter la transmission de maladies ou d’informations entre les congéneres. Cette
méthodologie et cette visualisation du réseau sont donc trés flexibles et peuvent donc étre

utilisées pour répondre a une variété de questions concernant la socialité¢ animale.

Figure 1 : Représentation graphique d’un réseau social théorique. Un nceud (ici sous la forme
carrée) représente un individu du groupe social. Les nceuds de la méme couleur appartiennent
au méme sous-groupe. Les liens entre les nceuds représentent les relations entre les membres
du groupe. Ce réseau social comprend 19 individus identifiés de a a s et dont les mesures
individuelles de réseau sont indiquées dans la table 1. Figure de Sueur et al. 2011b.
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2.2. Propriétés globales d’un réseau social

Il existe différentes modalités de représentation d’un réseau. Dans un réseau dit non-
dirigé, les liens montrent seulement que les individus sont connectés (Figure 2a). Les relations
représentées dans un réseau non-dirigé sont donc symétriques. Au contraire, dans un réseau
dirigé, un lien est orient¢ d’un émetteur vers un receveur et la table de contingence
correspondante est donc asymétrique. Dans certains réseaux, deux liens orientés peuvent donc
étre présents pour une dyade d’individus, I’un montrant le nombre d’interactions de A vers B
et le second de B vers A. Le fait qu’un réseau soit dirigé ou non-dirigé dépend majoritairement
du type d’interaction collectée et représentée. L’expérimentateur peut également choisir de
symétriser la sociomatrice et de rendre son réseau non-dirigé pour des raisons scientifiques
(questions de recherche) ou pratiques (logiciels utilisés ne prenant pas en compte les
asymétries). Les associations spatiotemporelles (contacts, proximités entre individus) sont
symétriques et le réseau qui les représente est non-dirigé. Par contre, le réseau dirigé représente
des interactions ou un émetteur et un receveur peuvent étre identifiés telles qu’un toilettage,
une agression ou bien encore un échange de nourriture et les relations de ce réseau sont
majoritairement asymétriques. Cependant, un réseau dirigé peut contenir des relations
symétriques si le nombre d’interactions observées de A vers B est le méme que celui de B vers
A. Le réseau de la figure 2b illustre ceci ou la relation entre I’individu B et I’individu C est
symétrique.

Un réseau peut également étre qualifié de pondéré ou de non-pondéré. Dans un réseau
non-pondéré (Figure 2a et Figure 3b), une valeur binaire est attribuée a chaque lien : 0 si aucune
interaction n’a été observée (et alors il n’y a pas de lien), 1 si au moins une interaction a été
observé entre deux individus. Cependant, un réseau pondéré représente des relations de force

différente quand la fréquence ou la durée des interactions peut étre enregistrée (Figure 3a).
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Figure 2 : représentation graphique de (a.) un réseau non-dirigé et non-pondéré a trois nceuds
et (b.) d’un réseau dirigé et pondéré a trois nceuds. (b.) donne des informations sur la direction
et la force d’interactions entre deux individus, contrairement a (a.).

2.3. Logiciels utilisés en analyses des réseaux sociaux

Les logiciels utilisés pour analyser ou dessiner les réseaux sociaux sont Socprog
(Whitehead 2009, http://myweb.dal.ca/hwhitehe/social.htm), UCINET (Borgatti et al. 2002,
(http://www.analytictech.com/ucinet/) ou encore Gephi (Bastian et al. 2009, https://gephi.org/).
Des modules complémentaires sont aussi disponibles pour R (R core team, 2005) ou encore
Matlab (Guide 1998).

Socprog permet grace au test ‘avoided/preferred associations’ de transformer un réseau
pondéré en réseau non-pondéré. Le seuil de préférence d’associations (ou filtre) peut étre fixé
a une valeur de significativité a de 0.05 ou choisi par 1’expérimentateur. Socprog génére alors
des sociomatrices aléatoires selon un nombre d’itérations choisi ; ces matrices seront comparées
a la matrice observée intégrée dans Socprog. Si une valeur d’association de la matrice observée
est supérieure dans 95% des cas (o = 0.05) aux valeurs des matrices aléatoires, alors

I’association est considérée comme préférée.
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Figure 3 : Réseau d’associations suiveur-suivi durant des déplacements collectifs chez un
groupe de macaque rhésus (voir Sueur & Petit 2008 pour les détails de 1’étude). (A) réseau
pondéré : toutes les relations sont représentées. (B) réseau non-pondéré : seules les relations
préférées sont représentées. Ces dernieres ont été calculées en utilisant le test ‘avoided/preferred
associations’ dans Socprog (Whitehead 2009). Les réseaux ont été¢ dessinés avec Netdraw de
UCINET 6.0 (Borgatti et al. 2002).
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2.4. Mesurer les attributs et roles des individus

Bien que les éthologues aient longtemps été intéressés par le roéle des membres d’un
groupe social, en mesurant les interactions affiliatives ou agonistiques et en calculant les rangs
de dominance hiérarchique, nous sommes maintenant en position de quantifier rigoureusement
ses roles grace a I’analyse des réseaux sociaux. Ces mesures individuelles sont souvent
qualifiées de mesures de centralité car elles déterminent 1’importance structurale d’un individu
au sein du réseau. Cependant ces mesures sont multiples et ont différentes significations. La
mesure la plus simple est le degré d’un individu. Ce degré est défini par le nombre de
connexions (relations) qu’un nceud (individu) a au sein du réseau (voir la table 1 pour les
mesures individuelles du réseau de la figure 1). Pour les réseaux dirigés représentant des
relations asymétriques, le degré entrant (nombre de relations pour lesquelles I’individu est le
receveur) peut étre différencié du degré sortant (nombre de relations pour lesquelles I’individu
est I’émetteur). Cette distinction est importante lors de 1’¢tude de la réciprocité des interactions
telles que pour le toilettage ou les agressions. Une autre mesure simple et la force (strength en
anglais) qui est la somme des valeurs des liens d’un individu. Pour un réseau non-pondér¢, la
force d’un individu est similaire a son degré (voir table 1) étant donné que chaque relation a
une valeur unique de 1.

Le degré et la force d’un individu prennent en compte les relations directes de ce dernier.
Cependant, d’autres indices de centralité permettent le calcul de I’impact d’un individu sur le
réseau social en entier et non plus sur ses connexions directes. Par exemple, I’individu n sur la
figure 1 peut étre considéré comme I’individu le plus central parce qu’il est connecté au plus
grand nombre de membres du groupe (et a donc la valeur de degré la plus élevée). Cependant,
I’individu le plus central peut aussi étre I’individu j ou g, du fait de leur importance conséquente

dans le maintien de la cohésion et de la structure du groupe. En effet, méme si ces deux
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individus (j et g) ont une valeur de degré plus faible que leur congénére n, le groupe fissionne

en deux clusters (i.e. agrégats) si ces derniers sont retirés théoriquement du groupe.

Table 1 : Mesures individuelles du réseau de la figure 1.

Neeud/individu  Degré Force Betweenness Eigenvector Clustering
a 1 1 0 0 -

b 3 3 17.5 0.02 0

c 3 3 19.667 0.04 0.33
d 2 3 10.333 0.04 0.33
e 3 4 12.833 0.06 0.5
f 5 5 41.667 0.07 0.4
g 4 4 81 0.11 0.33
h 3 3 17 0.05 0.33
i 1 1 0 0.01 -

j 4 4 81.833 0.27 0.33
k 4 3 16.5 0.29 0.67
1 2 1 0 0.1 -

m 3 2 8.333 0.19 1

n 7 7 46.333 0.51 0.33
0 5 5 6.667 0.39 0.4
p 2 3 0 0.32 1

q 4 5 8 0.4 0.5
r 4 3 9.333 0.26 0.67
s 2 2 0 0.16 1

Comme mentionné ci-dessus, les indices de centralité ont donc différentes significations
et sont utilisés pour différentes questions ou selon le type de données collectées. Il est donc
important que I’expérimentateur émette les hypothéses principales de son étude, imagine en
conséquence quelles analyses il devrait faire et quels indices il devrait calculer ; puis adapte sa
méthode d’échantillonnage des comportements et de collecte des données en fonction de ses
hypothéses et de ses futures analyses. Il existe trois indices de centralité prenant en compte les

relations indirectes d’un individu. Le coefficient de centralité betweenness est défini comme le
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nombre de plus courts chemins passant par 1’individu considéré. Le plus court chemin est défini
comme la plus courte distance en termes de connexions entre deux individus. Le coefficient de
centralité eigenvector détermine la connectivité d’un individu au sein de son réseau ; il est
calculé en fonction du nombre et de la force des relations que 1’individu a avec ses congénéres
mais également en fonction de la centralité des individus auxquels il est connecté (Wasserman
& Faust 1994). Enfin, le coefficient de clustering (voir table 1) détermine quels individus
tendent & se regrouper au sein du groupe et donc la cohésion de ce dernier. Il mesure la
transitivité, c’est-a-dire si les congénéres auxquels un individu est connecté sont eux-mémes
connectés. Ainsi, si tous les congénéres liés a un individu sont eux-mémes connectés, le
coefficient de clustering de ce dernier aura une valeur de 1. Si aucun d’entre eux n’est connecté,
la valeur sera de 0. Les trois coefficients peuvent étre trés informatifs sur les roles des membres
dans leur groupe et leur lien avec leurs caractéristiques individuelles (age, sexe, rang de
dominance, personnalité, etc.).

Le coefficient de betweenness est important lorsque les connexions dans le réseau
représentent, par exemple, une transmission active de I’information ou des pathogenes et permet
d’identifier les individus clés dans le processus de diffusion. Suivant la définition de ce
coefficient, retirer empiriquement ou théoriquement les individus du groupe ayant une forte
valeur de betweenness résulterait en une rapide fragmentation du groupe en différents clusters.
Cependant, les conséquences d’un tel retrait des membres du groupe dépendront de la variance
interindividuelle du coefficient de betweenness. Si la variance est faible (peu de différences
entre les valeurs donnant un réseau aléatoire de type Erdos-Renyi), alors le retrait des individus
centraux aura peu d’impact sur la fragmentation du réseau. Au contraire, si la variance est
importante, montrant une disparité au sein de la distribution (réseau dit scale-free du fait d’une
distribution non linéaire de type puissance), alors le réseau sera grandement affecté par le retrait

des individus les plus centraux. Le réseau de la figure 1 illustre le cas typique d’une distribution
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non linéaire ou le retrait de quelques individus (ici j et g) ménera a la fission du groupe du fait
de leur haute valeur de betweenness. Lusseau et Newman (2004) utilisérent ce coefficient pour
mesurer la centralité des individus d’une population de grands dauphins Tursiops truncatus et
trouveérent que quelques individus avaient une centralité élevée et connectaient différents sous-
groupes au sein de cette population. Ils s’avére en fait que ces individus avaient une
connaissance plus accrue de I’environnement et étaient leaders des différents sous-groupes les
conduisant ainsi aux différents sites de nourriture (Lusseau & Conradt 2009).

Le coefficient de centralité eigenvector a une toute autre signification structurale. Les
individus ayant des valeurs d’eigenvector élevées ont soit des relations fortes et nombreuses
avec leurs congéneres, soit peu de relations mais avec des individus qui sont eux-mémes
fortement connectés (voir table 1). Ce coefficient varie de 0 (moins central) a 1 (plus central)
et, contrairement aux coefficients de betweenness et de clustering, ou au degré, il prend en
compte la force des relations sociales. L’eigenvector est donc un indice intéressant pour les
réseaux pondérés et permet de montrer I’influence des individus centraux sur le comportement
des autres membres du groupe. Kanngiesser et al. (2011) montrérent dans un groupe de
chimpanzés (Pan troglodytes) que des individus ayant le méme nombre d’interactions de
toilettage (méme nombre de connexions et méme force) avaient cependant des coefficients
différents de centralité eigenvector, du fait que les individus auxquels ils étaient connectés
avaient des relations différentes. Le chimpanzé ayant I’eigenvector le plus élevé était le méle
alpha, c’est-a-dire I’individu ayant le rang de dominance hiérarchique le plus élevé. Chez les
macaques de Tonkean (Macaca tonkeana) et les macaques rhésus (Macaca mulatta), les
individus ayant les coefficients d’eigenvector les plus ¢élevés dans les réseaux de contacts sont
¢galement les individus qui sont leaders lors des déplacements collectifs, permettant une
adhésion plus rapide et un plus grand nombre d’individus adhérant au déplacement (Sueur &

Petit 2008; Sueur et al. 2009, 2014). Ces macaques ont par contre des caractéristiques
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différentes selon les espéces, reflétant le style social de ces derniéres (Sueur & Petit 2008; Sueur
et al. 2011e). En effet, la centralité est fortement influencée par la dominance et la parenté chez
les macaques rhésus alors que ce n’est pas le cas chez le macaque de Tonkean, espéce
considérée plus tolérante et moins népotique que I’espece voisine (Sueur & Petit 2008; Sueur

etal. 2011e).

2.5. Entre ’individu et le groupe : mesures intermédiaires ou de communauté

La mesure d’indices de centralité tels que la betweenness ou le coefficient de clustering
détermine I’importance de certains individus dans la cohésion du groupe ou la structuration en
sous-groupes. Chez les primates, de nombreuses études ont montré que le sexe, I’age ou la
parenté étaient des facteurs influencant les patterns de clusterisation des individus (voir exemple
de la figure 1). L’homophilie est le fait que des individus appartenant a la méme communauté
(méme sous-groupe) ont plus de probabilités de partager des caractéristiques similaires ou de
se comporter de la méme facon que des individus appartenant a des communautés différentes.
L’homophilie (ou a I’opposé, 1’hétérophilie) d’un groupe par rapport a certains facteurs (age,
sexe, parenté, etc.) peut étre déterminé en calculant le ratio E/I de Krackhardt (Krackhardt &
Stern 1988) qui compare la densité relative de liens entre individus de caractéristique similaire
(méme sexe par exemple) au nombre de liens total du groupe. Des individus de sexe ou d’age
similaire interagiraient et s’associeraient plus fréquemment que des individus de classes
différentes et ces sous-groupes montrent alors une synchronisation des activités et une cohésion
plus importantes car les intéréts ou besoins individuels convergent vers des états énergétiques
ou reproductifs similaires (Ruckstuhl & Kokko 2002; Ruckstuhl 2007; Sueur 2012). Cette
homophilie permettrait donc une augmentation de la fitness des individus en diminuant les cofts

de la socialité (Krause & Ruxton 2002; Sueur et al. 2011a).
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La méthode de la modularité permet également d’identifier 1’existence de clusters dans
un réseau. Cette méthode compare la distribution des relations observées a une distribution
théorique aléatoire de ces mémes relations (Newman 2006). Sueur et Petit (2008) trouverent
ainsi que les associations suivi-suiveurs durant les déplacements collectifs étaient structurées
en clusters chez deux espéces de macaques. Ces clusters étaient dépendants de la parenté des
membres du groupe chez les macaques rhésus et de 1’affiliation chez les macaques de Tonkean
avec un sous-groupe de males périphériques. Ces résultats furent démontrés grace a la
comparaison de différentes matrices : la matrice de suivis a été comparée aux matrices de
parenté et d’affiliation en utilisant un test de comparaison de matrices R de Dietz (Dietz 1983).
D’autres tests de comparaisons de matrices (test Z de Mantel ou Kr et Rr de Hemelrijk) existent
¢galement sous Socprog (Hemelrijk 1990; Whitehead 2009) afin de déterminer le lien entre un
réseau social et un autre.

Différentes options telles que la méthode d’échelle multidimensionnelle
(multidimensional scaling) sont utiles a la visualisation des clusters sur un graph de réseau
social (voir figure 1 et figure 3 dont les graphs sont ainsi représentés). L’analyse hiérarchique
de clusters (Hierarchical cluster analysis) est une approche plus quantitative donnant un

dendrogramme des relations des membres d’un groupe (figure 4).
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Figure 4 : Analyse hiérarchique de clusters des associations du groupe théorique de la figure 1.
(a.) dendrogramme des associations montrant une division du groupe en deux clusters illustrés
de couleur différente (coefficient cophénétique de corrélation = 0,71). (b.) Modularité¢ du
dendrogramme suggérant une division (pic de modularité) pour une force d’association de 0,11
(ligne noire continue). (c.) Diagramme montrant le nombre cumulatif de bifurcations (division
en deux branches) selon la force d’associations. Ce graphique montre un changement de
clusterisation (agrégation d’individus) pour une force d’association de 1 (ligne noire en
pointillés).
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En utilisant cette analyse hiérarchique de clusters, Wittemyer et al. (2005) ont ainsi
montré que les patterns de sous-groupements et la dynamique de fission-fusion d’une
population d’¢éléphants d’ Afrique (Loxodonta africana) variaient en fonction des saisons. Plus
précisément, les éléphants vivent en petits groupes lors des saisons humides alors qu’ils se
regroupent en plus grands groupes de plusieurs dizaines d’individus lors des saisons s¢ches. Ce
regroupement a pour avantage le partage d’information quant aux points d’eau non asséchés.
Une autre mesure pouvant étre qualifiée d’intermédiaire, entre le niveau individuel et le groupe,
est celle de la réciprocité (ou de la symétrie) des interactions. La symétrie des interactions (ou
de la force des relations) ne peut étre analysée par définition que pour des réseaux dirigés et
pondérés tels que pour le comportement de toilettage ou d’agression unidirectionnelle. Grace
au test de réciprocité, nous pouvons mieux comprendre la fonction sociale du toilettage et si les
membres d’un groupe toilettent un congénére en retour d’un toilettage donné (Dufour et al.
2009; Kanngiesser et al. 2011) ou en échange d’autres services ou commodités (tolérance aux
sites de nourriture, coalitions, etc.), ce qui sous-tend I’hypothése du marché biologique (Noé€ &
Hammerstein 1995; Fruteau et al. 2009). Test de réciprocité et tests de symétrie sont différents
dans le sens ou le premier test ne prend pas en compte les interactions nulles (aucun toilettage
de A vers B et de B vers A). Cependant, ces deux tests disponibles sous Socprog comparent les
deux demi-matrices d’une matrice unique d’interactions (Hemelrijk 1990). L’intensité
d’asymétrie d’un comportement au sein d’un groupe refléte généralement les propriétés du
systéme social (ou style social ; Sueur et al. 2011e) de I’espece. Par exemple, une espéce dite
non tolérante ou a hiérarchie stricte telle que le macaque rhésus (Macaca mulatta) ou le
macaque japonais (M. fuscata) montrera une plus grande asymétrie quant aux interactions
agonistiques qu’une espéce dite tolérante comme le macaque de Tonkean (M. tonkeana)

(Thierry et al. 2004). Cette asymétrie, reflet du style social d’une espéce, n’est cependant pas

28



limitée aux agressions mais se retrouve également dans les relations de toilettage ou de

leadership du groupe.

2.6. Propriétés de la structure sociale a I’échelle du groupe

Les mesures de groupe concernent la structure sociale dans son entiéreté et sont utiles
quand DI’expérimentateur se pose des questions a propos de la cohésion du groupe ou sa
dynamique ou quand il veut comparer différents groupes. Deux mesures trés simples et
couramment utilisées en analyse des réseaux sociaux sont la densité d’un réseau et son diamétre.
La densité est définie comme le nombre observée de relations d’un groupe divisé par le nombre
possible de relations dans ce dernier. Par exemple, la densité du réseau de la figure 1 est de 0.18
(ou 18%, 31 relations observées divisé par (n? - n)/2 relations possibles, n étant le nombre
d’individus dans le groupe). Plus la densité est €élevée, plus les membres d’un groupe sont
connectés entre eux (quelle que soit la force des relations) et plus le groupe est donc cohésif et
le réseau stable. En effet, plus les individus sont connectés entre eux, moins le retrait ou la mort
d’un individu aura une importance structurale sur la cohésion ou la stabilité du groupe.

Le diametre est défini comme le plus long des courts chemins dans le réseau, un court
chemin (short path) étant le plus petit nombre de relations entre deux individus. Par exemple,
le diamétre du réseau de la figure 1 est de 8, c’est-a-dire le nombre de relations séparant les
individus les plus distants, a et | ou @ et s. Cet indice est €¢galement un bon indice de la cohésion
du groupe. Ainsi un diameétre de 1 indiquera que tous les individus sont connectés entre eux car
une seule relation sépare chaque dyade. Un diamétre de 2 indiquera qu’au moins une dyade
d’individus i et j n’a pas de relation directe mais est connectée indirectement pas un congénére
k (soit deux relations séparant les individus i et J, la relation ik et la relation kj). De la méme
manicre, plus le diametre est petit, plus la probabilité pour qu’une information ou une maladie

soit transmise dans tout le groupe sera élevée. Un faible diametre, c’est-a-dire une cohésion
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importante, peut dépendre de différents facteurs tels que les contraintes de structure sociale
(Sueur et al. 2011e), des contraintes démographiques (les individus partagent les mémes
caractéristiques physiologiques, Croft et al. 2004; Ramos-Fernandez et al. 2009) ou encore des
contraintes de 1I’environnement. Par exemple, les groupes vivant en captivité ont souvent une
cohésion plus importante que les groupes vivant en milieu naturel du fait d’un manque d’espace
et d’un temps plus important voué aux activités sociales. De méme, la densité et le diametre du
groupe varient en fonction du type d’interactions ou d’associations relevées. En effet, il est plus
probable d’observer une proximité entre deux individus, qu’un contact corporel ou bien encore
qu’un toilettage. Des indices modifiés du diamétre et de la densité existent également pour les
réseaux pondérés, prenant alors en compte la force des relations sociales.

La modularité (Newman 2006), nommée dans le paragraphe ci-dessus, est un indice
variant de 0 a 1 et indiquant la force de clusterisation du groupe, c’est-a-dire la probabilité qu’un
groupe soit divisé en deux ou plusieurs sous-groupes. Plus la modularité tend vers 1 et plus la
probabilité est grande, avec une modularité de 0.3 indiquant une division probable et fiable du
groupe considéré. Ce parametre, 1i¢ a ’homophilie d’un groupe, est intéressant a calculer
lorsque nous étudions la diffusion d’une entité telle que I’information ou un pathogene. En effet,
il a ét¢ montré que plus la modularité d’un groupe était grande, moins 1’information ou le
pathogéne avait de probabilité d’étre transmis a I’ensemble des membres du groupe (Weng et
al. 2013). Cependant cette modularité¢ favorise la diffusion de I’entité et la coopération des
individus au sein des sous-groupes (Clune et al. 2013; Marcoux & Lusseau 2013). La
modularité peut étre également corrélée a I’indice de centralisation du groupe, comme montré
dans une méta-analyse des réseaux sociaux de primates (Pasquaretta et al., soumis) ou la
modularité augmente avec la centralisation du groupe. L’indice de centralisation du groupe
peut-étre calculé pour tout indice de centralité (degré, coefficient de clustering, eigenvector ou

encore betweenness). Ce coefficient augmente en valeur lorsque le réseau est centralisé sur un
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ou plusieurs individus (comme c’est le cas pour les espéces non tolérantes) et décroit lorsque le
réseau est décentralisé (comme pour les espéces tolérantes). Par exemple, un réseau dit étoile,
ou tous les membres du groupe ne sont connectés qu’a un seul et méme congénére central, a
I’indice de centralisation le plus élevé. Par contre, si tous les congénéres sont connectés entre
eux (densité de 1) alors I’indice de centralité aura une valeur de 0. La centralisation d’un réseau
est trés étudiée dans les réseaux de communication (Saraméki et al. 2014) ou dans la
performance des firmes en lien avec le type de leadership (Sparrowe et al. 2001). En effet, la
centralisation d’un réseau va également avoir une influence importante sur la diffusion de
I’information ou de pathogénes de par des individus centraux appelés super-diffuseurs ou bien
encore super-spreaders (Pastor-Satorras & Vespignani 2001; Centola 2010; Griffin & Nunn
2012b).

La vitesse et la probabilité auxquelles une information est transmise au sein d’un réseau
peut étre également comparée a I’efficience de ce dernier (Latora & Marchiori 2007; Waters &
Fewell 2012a). L’efficience d’un réseau est définie comme la meilleure transmission en termes
de vitesse et de précision (i.e. pas d’erreur de transmission) avec le minimum de
connexions/relations possibles. Cette notion d’efficience, parfois nommée optimalité, se
retrouvent a toutes les échelles du Vivant (Oltvai & Barabasi 2002), des génes et protéines
(Barabasi & Oltvai 2004; Leclerc 2008) aux écosystémes et grands réseaux humains (Borgatti
et al. 2009; Newman 2010; Apicella et al. 2012). Cette efficience est directement dépendante
chez les primates de la modularité et de la centralisation des réseaux (Pasquaretta et al. soumis).
Elle diminue également avec la taille des groupes, montrant un nouveau désavantage ou une
nouvelle limite a ’augmentation de la taille du groupe, outre la compétition alimentaire ou les
limites cognitives a la reconnaissance de I’ensemble des partenaires (Kudo & Dunbar 2001;

Lehmann & Dunbar 2009).
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2.7. Comparer les réseaux

L’analyse des réseaux sociaux permet de comprendre la structure d’un réseau mais
¢galement de comparer plusieurs réseaux. Nous avons déja vu un exemple ci-dessus en
comparant une matrice d’interactions a une matrice de différence d’age ou de sexe, ce qui
revient a comparer deux réseaux de nature différente au sein d’un méme groupe ou d’une méme
population. Des réseaux d’interactions de différentes natures, toilettage vs. agression, proximité
vs. parenté, etc. peuvent également étre comparés au sein d’un groupe. Il peut s’avérer
¢galement intéressant, selon la question qu’ 1’on se pose, de comparer des réseaux de méme
nature mais de groupes différents (de méme espéce ou d’especes différentes). Comparer des
matrices n’est pas une nouvelle méthode, bien au contraire, mais la fagon dont la représentation
graphique des réseaux aide a comprendre les liens entre différentes interactions ou parametres
sociodémographiques a mené a une importante restructuration de notre réflexion quant a ces
comparaisons de matrices et est maintenant une boite a outils importante dans les logiciels
d’analyse des réseaux sociaux.

Au sein d’un méme groupe, la comparaison de réseaux d’interactions ou d’associations
a des paramétres sociodémographiques conduit & mieux comprendre comment ce groupe est
structuré et quel est I’avantage évolutif, s’il y en a un, de cette structuration. Par exemple,
Kanngiesser et al. (2011) montrérent que le réseau de toilettage chez un groupe de chimpanzés
était corrélé aux relations de parenté et de similitude d’age. En effet, selon (Hamilton 1964), les
liens renforcés entre individus apparentés (et ainsi les comportements sous-jacents)
augmenteraient la valeur sélective de ces mémes individus. De la méme fagon, les interactions
préférentielles entre juvéniles diminueraient le risque de blessure grave par interaction avec des
adultes, plus forts physiquement, et permettraient par le jeu entre juvéniles d’apprendre les
régles sociales du groupe ; ce qui a également été démontré chez un autre groupe de chimpanzés

par Shimada et Sueur (2014) : les juvéniles jouent préférentiellement entre eux ou avec leur
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mere et, alors qu’ils ne sont pas centraux dans le réseau de toilettage, ils le sont alors dans le
réseau de jeu social montrant I’importance de cette interaction dans I’apprentissage de la vie en
groupe. D’un autre c6té, Levé et al. (2013) montrérent que 1’origine, captive ou sauvage, des
individus appartenant a un méme groupe de chimpanzés n’avait pas d’influence sur leur
centralité dans le réseau de toilettage. Un individu ayant passé ainsi sa vie en captivité n’aurait
pas moins d’aptitudes sociales a interagir avec ses congéneres.

Les indices de centralité des membres du groupe peuvent étre également comparés afin
d’explorer les différences ou les similitudes entre différents réseaux. Par exemple, le coefficient
eigenvector de chaque individu peut étre calculé pour des réseaux de nature différente
(toilettage et intervention dans des conflits) puis la distribution de ces coefficients peut étre
corrélée a la distribution des coefficients de I’autre réseau afin de déterminer si les individus
centraux sont les mémes, quelle que soit le type d’interaction. Par exemple, le réseau de
proximité n’a pas la méme forme ou la méme densité que le réseau de contacts d’un groupe, du
fait de la probabilité de relever I’une ou I’autre des associations. Cependant, les individus qui
sont centraux pour I’un des réseaux sont généralement centraux pour 1’autre, tel qu’il I’a été
démontré dans un groupe de mandrills (Mandrillus sphinx, Petit et al. 2013; Bret et al. 2013).

Un des défis les plus importants a I’heure actuelle dans ’analyse des réseaux sociaux
est ’analyse temporelle ou la dynamique de ces derniers (Snijders 2001; Holme & Saramaiki
2012; Pinter-Wollman et al. 2013). Les méthodes décrites ci-dessus analysent la vue statique
d’un réseau d’interactions dont, cependant, 1’ordre et la séquence peuvent avoir eu une
influence importante pour certains parameétres tels que la transmission de 1’information, la
réciprocité des comportements de toilettage ou bien encore les échanges de nourriture. Il est
donc important de mettre au point des méthodes qui permettent d’étudier la dynamique d’un
réseau et sa stabilité (ou résilience) par rapport & des événements perturbateurs prédictibles

(changements écologiques ou sociaux saisonniers) ou imprédictibles (mort d’un individu,
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dispersion du sexe non phylopatrique ou encore changement de dominance). La méthode la
plus simple pour étudier les changements dans le réseau dus a un événement est d’étudier le
réseau avant et aprés ce dernier. D’un réseau statique, nous passons a plusieurs réseaux qui
peuvent étre corrélés, par des corrélations matricielles ou des corrélations d’indices de
centralité. Ainsi, Wittemyer et al. (2005) étudiérent pendant quatre ans une population
d’éléphants et montrérent que 1’agrégation de la population dépendait de contraintes
écologiques, particuliérement de la disponibilité en eau. Hansen et al. (2009) étudiérent les
changements de cohésion d’un groupe de loutres (Lontra canadensis) aprés capture et
placement dans un enclos et montrérent que cette cohésion diminuait avec le temps apres
capture et était donc le reflet du stress des individus. Dufour et al. (2011) étudiérent également
la réaction sociale et la cohésion de deux groupes de primates, des singes capucins (Sapajus
apella) et des singes écureuils (Saimiri sciureus), aprés changement d’enclos. Les individus des
deux groupes montrérent un temps plus important pass¢ a proximité des congéneres, avec donc
une cohésion du réseau accentuée. Les juvéniles semblaient également plus affectés par le
changement d’enclos que les individus adultes chez les singes capucins.

L’ensemble de ces études citées ci-dessus, cependant, ne reposent que sur des « clichés
instantanés » des interactions au cours de la période d’observation. D’autres méthodes sont plus
pertinentes pour 1’étude de la dynamique des réseaux tels que les outils time-aggregated ou
time-ordered networks, littéralement réseaux agrégés ou rangés dans le temps (Blonder &
Dornhaus 2011; Hobson et al. 2013; Pinter-Wollman et al. 2013). Ainsi I’analyse temporelle
du réseau d’associations d’une population de dauphins de Guyane (Sotalia guianensis) a mis
en évidence I’existence de trois types de modules d’associations qui n’auraient pas pu €tre mis
en évidence par une analyse statique du réseau du fait d’une superposition dans le temps de ces
modules (Cantor et al. 2012). Ce type d’analyse a également pu mettre en évidence le processus

de transmission de I’information chez la drosophile (Battesti et al. 2012). En étudiant la
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séquence d’interactions entre sujets informés et sujets naifs sur une durée de quatre heures, les
auteurs ont pu éclaircir certains éléments quant aux mécanismes de transmission de
I’information chez ces dipteres. Les sujets informés auraient un role actif dans la transmission
d’une information en augmentant leurs interactions avec les sujets naifs (Battesti et al., en prep).

Enfin, pour en finir avec la paragraphe sur les comparaisons, les réseaux sociaux
statiques de groupes différents ou d’espéces différentes peuvent étre comparés. L’étude
comparative de groupes ou d’especes est une des méthodes clés dans la compréhension des
processus évolutifs. L’intérét de I’analyse des réseaux sociaux est la possibilité de comparer
des groupes de taille ou de socio-démographie différente grace aux mesures de groupe telles
que la densité, I’efficience ou bien encore la forme de la distribution des indices de centralité.
Sueur et al. (2010a) comparérent la clusterisation de deux groupes de macaques lors de fissions
a court terme et montrérent que la dynamique de fission-fusion était plus importante chez les
macaques rhésus, comparés aux macaques de Tonkean. Sueur et al. (2011e) comparerent les
réseaux de contact de 12 groupes de quatre especes différentes de macaques. Il s’avéra que la
structure du réseau social refléte bien le style social de cette derniere. La centralisation et la
modularité du réseau sont plus élevées chez les espeéces non tolérantes et népotiques que chez
les especes tolérantes. Cependant, la densité est plus importante chez les espéces tolérantes
montrant les relations entre tous les congénéres. Une étude similaire a été effectuée sur le
comportement de toilettage de 14 groupes de deux especes différentes de capucins, le capucin
brun et le capucin moine (Cebus capucinus) et les auteurs montrérent que, par contre, aucune
différence au niveau des indices classiques d’analyse des réseaux sociaux n’était significative
(Polizzi et al. 2013). Cependant, les variabilités interindividuelles au niveau du coefficient de
clustering étaient plus importantes chez les capucins bruns, montrant une cohésion moindre
dans ces groupes : il y a plus de différences sociales chez les capucins bruns que chez les

capucins moines. De plus, la réciprocité du toilettage était également moins importante chez les
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capucins bruns. Enfin, Matsuda et al. (2012, 2014) étudic¢rent la distribution des indices de
centralité dans des réseaux de toilettage d’espéces de type fission-fusion (Nasique, Nasalis
larvatus ; Rhinopithéque de Roxellane, Rhinopithecus roxellana ; babouin hamadryas, Papio
hamadryas et gelada Theropithecus gelada), c’est-a-dire des groupes d’individus qui peuvent
former des sous-groupes de taille et de composition variables toute la journée. Chez ces espéces,
les males et les femelles présentent des indices différents et dépendants du systéme de
dispersion de 1’espece. Lorsque les femelles émigrent et quittent le groupe a 1’age adulte, les
males ont des indices eigenvector plus importants mais des coefficients de clustering plus
faibles que ces derniéres. Lorsque les males émigrent, le résultat inverse est observé. Des
réseaux théoriques peuvent étre également comparés entre eux ou a des réseaux observés de
groupes d’animaux afin de mieux comprendre les propriétés d’un réseau favorisant tel ou tel
processus, particulierement les processus de transmission ou les phénomenes collectifs. Ainsi
Voelkl & Noé (2008) comparérent la probabilité de transmission d’une information dans
différents réseaux théoriques et observés. De la méme facon, Sueur et al. (2012) étudicrent
comment les propriétés d’un réseau social affectaient I’efficience des décisions collectives dans
des groupes artificiels et naturels de primates. La modélisation des réseaux sociaux et des régles
sous-jacentes aux décisions collectives permirent également, par comparaison des données
observées aux données simulées, de comprendre que 1’adhésion des individus & un déplacement
collectif dépendait des relations sociales que I’individu en question avait avec les individus déja
en mouvement. Ceci a été montré chez trois especes différentes de primates, les macaques de
Tonkean (Sueur et al. 2009), les 1émurs bruns (Eulemur fulvus, Jacobs et al. 2011) et la babouins

de savane (King et al. 2011).
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2.8. Conclusion

Ce chapitre nous a permis de comprendre 1’intérét des réseaux sociaux dans 1I’é¢tude de
la socialité et du comportement animal. Cet outil nous permet d’étudier différents niveaux de
la structure sociale, de 1’individu a la population, mais il est également utile pour comparer des
réseaux de nature différente. Les indices utilisés permettent d’apporter des corrections quant a
la variabilité qu’il pourrait y avoir au niveau de la méthodologie d’observation de deux
structures. Cette variabilité peut étre due a des temps d’observation différents, une méthode
d’échantillonnage différente mais également des paramétres comportementaux ou
sociodémographiques différents (taille de groupe essentiellement). Les indices alors utilisés
permettent de diminuer I’imprécision des mesures et de comparer les différents réseaux sociaux.
Cependant, avec I’intérét grandissant de 1’analyse des réseaux sociaux, une méthodologie
commune émerge, se basant sur les études antérieures. L’analyse des réseaux sociaux redéfinit
le groupe et I’individu. Nous pouvons alors étudier comment les propriétés d’un réseau social
et les centralités des individus influencent la valeur sélective de chaque membre du groupe.
Ainsi, cet outil a différentes fonctions, que ce soit en recherche fondamentale, pour mieux
comprendre 1’évolution des sociétés animales, ou en recherche appliquée, pour aider a la gestion
et au management de groupes captifs ou sauvages dans la conservation d’espéces en danger

d’extinction.
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3. Fonction et évolution des réseaux sociaux

Excepté pour les organismes solitaires asexués, les congéneres sont un €¢lément vital de
I’environnement, servant tout au moins a assurer les fonctions de reproduction, et allant
jusqu’aux fonctions de nutrition dans les systémes sociaux les plus évolués (Aron & Passera
2000; Krause & Ruxton 2002). Dans certaines organisations sociales, les individus d’une méme
espece sont en compétition pour I’acces aux ressources. Dans d’autres organisations, ils peuvent
coopérer pour I’acceés aux ressources mais €galement pour la défense des ressources contres des
conspécifiques ou des individus d’especes différentes. La structure sociale du groupe est, dans
ces conditions, un ¢élément déterminant de la biologie des populations, affectant la fitness de
chaque membre, le flux des genes, les patterns spatiaux (domaine vital, dispersion, cohésion,
fission, etc.) des groupes (Wilson 1980, Sueur & Maire, 2014). Ces différents patterns étant
donc affectés par le réseau social d’un groupe, on peut émettre 1’hypothése que ces réseaux
pourraient évoluer en des formes adaptatives pour les membres du groupe, mais ¢galement que
ces formes pourraient influencer 1’évolution de traits comportementaux et sociaux de ces
mémes individus. Par exemple, les interactions avec les individus apparentés affectent
positivement la valeur sélective globale (descendants directs et indirects) et influencent donc
I’évolution de composantes sociales (Hamilton 1964). Cependant, I’évolution de la coopération
entre individus non-apparentés dépend également de la forme du réseau social (Trivers 1985).

D’un point de vue évolutif, nous pouvons donc nous demander si une interaction ou une
relation particuliére, voire un ensemble de relations sociales, est adaptatif pour des membres du
groupe et, si oui, comment est-ce adaptatif. Cependant, nous pouvons aussi considérer que le
réseau social est une simple propriété émergente des interactions entre les membres du groupe
et que ce réseau n’est donc en rien adaptatif. Il n’est alors que le reflet d’un ensemble

d’interactions d’un ensemble d’individus, et ces derniers, en tant qu’acteurs individuels, ne
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peuvent avoir une grande influence sur la structure de leur réseau. La question se pose donc :
le réseau social d’un groupe n’est-il que la simple somme des interactions de ses membres ou
posséde-t-il des propriétés émergentes adaptatives supérieures a cette simple somme et
permettant donc d’augmenter, non pas la fitness de certains individus, mais bien celle de
I’ensemble des membres du groupe ?

Les organismes s’adaptent a leur environnement et, suivant ce principe, les relations
sociales peuvent étre considérées comment n’importe quel autre trait comportemental.
Cependant, étant donné que le comportement social implique deux ou plusieurs individus,
chacun faisant partie de I’environnement de ses conspécifiques, il devient alors difficile pour
un individu d’optimiser le systéme global et il devient également difficile en tant que
scientifiques, de comprendre, comment les comportements de chaque individu évolueraient afin
d’optimiser ce réseau social. Malgré ces challenges évolutifs, il a ét¢ démontré que des facteurs
non-sociaux (environnementaux) pouvaient étre des déterminants majeurs dans 1’évolution des
réseaux sociaux. La prédation est un facteur clé dans la vie en groupe des individus (Alexander
1974; Krause & Ruxton 2002). Cette pression a pu conduire du solitarisme a la socialité,
permettant ainsi une vigilance partagée, une dilution par le nombre d’individus par groupe ou
bien encore une confusion du prédateur par synchronisation des membres du groupe. Une
prédation importante engendre donc une agrégation ou une cohésion plus importante des
individus, qui peut se traduire par un réseau social plus dense avec peu de différence de
centralité entre les membres du groupe.

L’efficacité de recherche alimentaire est €également un facteur clé¢ du regroupement des
individus d’une méme espéce. Le groupe ou la colonie est alors vu comme un centre de partage
d’information (Danchin et al. 2004; Dall et al. 2005). Cependant, selon comment 1’information
est acquise et donc qui et combien de membres du groupe possédent cette information, cette

pression d’acquisition d’information et de recherche alimentaire peut avoir des influences

41



contraires sur la structure sociale. Dans le cas ou il faut trouver chaque jour une nouvelle source
de nourriture et que ces informations sont plus ou moins aléatoirement possédées par différents
individus au jour le jour, la structure sociale du groupe sera relativement décentralisée (ou
¢galitaire) car chaque individu aura un intérét a étre connecté a I’ensemble de ses congénéres
et ainsi maximiser ses chances d’acquérir une information quant a la localisation de sites de
nourriture. C’est le cas par exemple des agrégats ou colonies d’oiseaux (Aron & Passera 2000).
Si par contre, I’information est plus complexe a acquérir car il s’agit d’une séquence d’actions
permettant d’avoir accés a un item spécifique, alors seuls certains individus du groupe
posséderont cette information et un membre naif aura tout intérét a étre a proximité des
individus informés, conduisant le réseau a étre centralisé autour de ces individus clés (Voelkl
& Noé& 2008; Sueur et al. 2014). Chez les primates par exemple, des comportements complexes
sont apparus afin d’avoir accés a I’amande de fruits a coques tels que les noix (Boesch & Boesch
1984; Visalberghi 1987; Whiten et al. 1999). Le cassage de noix, se faisant a I’aide d’un marteau
et d’une enclume, met des années a étre appris par les individus les plus jeunes. Ces mémes
especes de primates présentant des comportements innovants, on peut émettre I’hypothése que
les individus présentant le plus de comportements innovants aient une plus grande centralité au
sein de leur réseau (Whiten & Schaik 2007; Schaik & Burkart 2011). Fruteau et al. (2009)
montrérent que chez des singes vervets (Chlorocebus pygerythrus), des individus ayant
I’exclusivité de I'ouverture d’une boite appatée devenaient plus centraux au sein de leurs
réseaux en recevant plus de toilettage et une tolérance également plus importante de la part de
leurs congéneres. Chez les grands dauphins, les individus centraux auraient également de
meilleures informations que leurs congénéres et seraient leaders lors des déplacements
collectifs, menant ainsi le groupe vers des sites spécifiques de nourriture (Lusseau & Conradt
2009). Un gradient se créée donc, d’un réseau social décentralisé a un réseau social centralisé

selon la difficulté d’accés a certaines ressources et donc selon le nombre potentiel d’individus

42



possédant I’information pour accéder ces ressources. Les espéces citées ci-dessus ont cependant
une communication visuelle ne nécessitant pas une proximité ou un contact important. Le
contact entre les individus est crucial et méme vital pour les espéces a communication tactile,
telles que les fourmis ou les drosophiles. Chez les fourmis, 1’évolution en castes (partage des
taches) a conduit les individus a s’échanger la nourriture par trophallaxie (de bouche a bouche)
(Aron & Passera 2000; Detrain & Deneubourg 2006). En effet, les ouvriéres restant a 1’intérieur
de la colonie regoivent la nourriture de la part des individus fourrageurs, et ces ouvriéres,
spécialement celles qui s’occupent du couvain, doivent transmettre la nourriture aux larves. Il
y a donc une cascade de trophallaxies de 1’extérieur vers l’intérieur de la colonie et les
interactions entre les fourmis, soit la structure du réseau social, refléte les besoins nutritionnels
de ’ensemble des membres de la colonie (Buffin et al. 2009, 2011). Waters & Fewell (2012b)
stipulent ainsi que chez les fourmis, la structure du réseau aurait été sélectionnée pour
maximiser le fonctionnement de la colonie plus que le succes individuel. Les variations
individuelles dans la connectivité et la centralité créeraient des centres d’interactions qui
favoriseraient le flux d’information et le transfert de nourriture (Pinter-Wollman et al. 2013).
A I’inverse de la communication et donc de la transmission d’information favorisant la
proximité entre les individus, la transmission des pathogénes conduirait, évolutivement parlant,
vers une limitation des interactions entre individus. La transmission des pathogénes pourrait
donc étre également un facteur déterminant de 1’évolution des réseaux sociaux (Freeland 1976,
1979; Altizer et al. 2003). Chez les étres humains, la théorie du stress parasitaire (Thornhill et
al. 2009) expliquerait les différences de socialité et de centralité au sein d’un groupe ainsi que
les patterns de philopatrie, de xénophobie et d’ethnocentrisme (comportement social amenant
a surestimer le groupe auquel on appartient et aboutissant parfois a des préjugés en ce qui
concerne les autres groupes, Taguieff 2013) en fonction de la pression d’infection. Bien que

controversée (Fincher & Thornhill 2012), cette théorie stipule que, sous un fort taux de
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transmission de pathogenes, les comportements des hommes évolueraient vers une réduction
des contacts physiques et la philopatrie ainsi que la méfiance envers les autres groupes seraient
accentuées, modifiant ainsi la structure des réseaux sociaux. En combinant cette pression de
transmission des pathogénes a la pression d’acquisition et de transmission de 1’information, se
dessine donc un nouveau gradient, de réseaux centralisés et clustérisés a des groupes
décentralisés et homogenes, en fonction des pressions respectives a acquérir une information et
a éviter une infection par un pathogene. Pasquaretta et al. (soumis) ont ainsi montré dans une
¢tude incluant 78 groupes de primates qu’une grande variabilité était observée dans I’efficience
des réseaux sociaux de ces derniers. Cette efficience du réseau représente la probabilité qu’une
entité (information ou pathogene) soit rapidement et efficacement transmise a 1’ensemble des
membres du groupe, tout en optimisant le nombre de connexions entre ces membres (Latora &
Marchiori 2007; Sueur 2011). Ainsi, d’un point de vue théorique, des réseaux non efficients
auraient pu évoluer dans des environnements ou le partage d’information pour ’acquisition de
nourriture n’est pas nécessaire mais ou une forte pression d’infection par des pathogenes est
présente. A ’inverse, les réseaux efficients seraient la résultante d’une forte pression de partage
de I'information contre une faible pression de transmission des maladies. Pasquaretta et al.
(soumis) montrérent également que les réseaux efficients étaient non seulement observés chez
des especes tolérantes (réseaux décentralisés) mais que les espeéces ayant un ratio de neocortex
¢levé (i.e. des capacités cognitives avancées) montraient des réseaux plus efficients que les
especes avec une faible taille relative du neocortex. Ainsi, il y aurait une pression évolutive au
niveau individuel qui pourrait sélectionner des propriétés du réseau social, c’est-a-dire a un
niveau supérieur, augmentant la valeur sélective globale de chaque membre du groupe.

Les réseaux sociaux pourraient donc étre définis comme adaptatifs étant donné que,
comparés a des propriétés alternatives d’un méme état (i.e. des réseaux sociaux ayant des

propriétés différentes dans des conditions similaires), ils augmenteraient la valeur sélective des
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individus. L’évolution darwinienne (Darwin 1872, réédité en 2013) par sélection naturelle
prédit que les traits sont généralement adaptatifs (Stearns & Hoekstra 2005). Mais ceci signifie
« adaptatif » au niveau de la structure réplicatrice de 1’unité d’information du trait, ¢’est-a-dire
du gene, et non nécessairement a des niveaux supérieurs telles que les structures sociales. Bien
que Martin Nowak (Ohtsuki et al. 2006; Nowak 2006) stipule que : « la coopération a besoin
de la coopération » pour étre en mesure de construire de nouveaux niveaux d’organisation
(c’est-a-dire que la coopération a un niveau supérieur a besoin de coopération au niveau
inférieur : les génes collaborent dans les cellules, les cellules collaborent dans les organismes,
les organismes collaborent dans les sociétés), plus nous nous ¢éloignons du géne vers des
niveaux supérieurs, plus la notion d’adaptation décroit. Dans cette optique, les individus (the
selfish herd, Hamilton 1971), voire les génes (the selfish gene, Dawkins 2006), seraient en
compétition pour augmenter leur propre valeur sélective et le réseau social ne pourrait en aucun
cas étre adaptatif mais représenterait simplement la somme des intéréts de chaque membre du
groupe en fonction des pressions évolutives présentes. Afin que les propriétés des réseaux
sociaux soient adaptatives, les groupes ou les communautés devraient étre des réplicateurs eux-
mémes. Ceci s’appelle de la sélection de groupe, sélection dont les conditions d’application ont
peu de probabilités d’apparaitre selon ce qui est communément et actuellement accepté (Stearns
& Hoekstra 2005), excepté dans le cas de populations structurées socialement (Boyd &
Richerson 1992; Ohtsuki et al. 2006; Traulsen & Nowak 2006) ou dans le cas de la sélection
culturelle (‘group cultural selection’, Soltis et al. 1995; Molleman et al. 2013). Dans la sélection
culturelle, la transmission des traits se fait par la transmission d’information et I’apprentissage
social plus que par la transmission des genes (Soltis et al. 1995; Whiten & Schaik 2007). La
culture peut étre définie comme un ou plusieurs comportements ou informations partagés par
une population d’animaux et acquis des conspécifiques par apprentissage social. La culture

constitue donc une transmission autre que génétique d’un comportement d’un individu a un
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autre. Le support de I’information est alors appelé « méme » (Ball 1984; Blackmore 2000).
Contrairement a la transmission génétique, 1I’apprentissage social peut venir de n’importe quel
membre du groupe ou de la population et ce, a tout moment de la vie. Ce comportement peut
¢galement étre modifié¢ avant une nouvelle transmission alors que ceci arrive rarement avec
I’information génétique. L’évolution culturelle est donc intrinséquement liée au réseau social
puisque c’est cette structure du réseau qui va déterminer comment les membres du groupe
acquicrent les nouveaux comportements ou nouvelles informations (Ohtsuki et al. 2006).
L’évolution culturelle est donc, sur plusieurs aspects, bien différente de 1’évolution génétique
et ceci inclut une plus grande probabilité de comportements apparemment non adaptés, plus de
possibilités pour de la sélection de groupe (par des comportements de police ou de punition),
de possibilités de conformisme et de différences intergroupes (Boyd & Richerson 1992;
Henrich & Boyd 1998, 1998; Richerson & Boyd 2008). Des comportements apparemment non-
adaptés ont également été observés dans les meeurs sociales des chimpanzés ou ces derniers
présentent des comportements lors des séances de toilettage (tels que le fait de lever le bras)
n’apportant aucun bénéfice a I’un ou l'autre des protagonistes (Whiten et al. 1999). Le
comportement de conformisme a ét¢é montré pour la premiere fois chez des singes vervets ou
des males émigrants adoptaient le comportement du groupe dans lequel ils migraient alors que
ce méme comportement avait une valeur négative dans leur groupe d’origine (van de Waal et
al. 2013a). Ce conformisme peut tendre a homogénéiser les comportements au sein d’une
communauté. Whitehead (2008) suggere donc que la non détection de différences dans les taux
d’associations ou d’interactions dans un groupe pourrait étre interprétée comme le résultat d’un
conformisme comportemental induit culturellement.

Un autre argument en faveur de 1’adaptation des réseaux sociaux vient de la théorie de
I’auto-organisation (Deneubourg & Goss 1989; Camazine et al. 2003; Sueur & Deneubourg

2011). Cette théorie stipule que de nombreux comportements sociaux complexes, chez de
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nombreuses especes, peuvent émerger de simples interactions locales entre individus. Sumpter
(2006) utilise le mot adaptatif en parlant de phénomenes collectifs tels que la danse des abeilles
ou les traces de phéromones des fourmis pour un fourragement optimal, ou bien encore en
parlant des patterns complexes des vols d’étourneaux lors d’évitement de prédateur. C’est
¢galement le cas des structures complexes que sont les fourmiliéres ou les termitieres et ces
exemples illustrent bien le concept d’auto-organisation ou comment une structure émergente
d’interactions locales peut augmenter la valeur sélective de toute la colonie. Une fourmiliére ou
une termitiére est un ensemble de galeries et de chambres agencées permettant les déplacements
des individus, la protection de la reine et du couvain et une bonne aération de ces chambres.
Cet agencement est donc optimisé pour assurer 1’ensemble de ces fonctions (déplacement,
protection et aération), cependant aucune fourmi ne posséde une connaissance globale de la
structure ou un plan de construction de ce nid. Il y a bien une sélection et une adaptation de la
fourmiliére aux contraintes environnementales mais ceci passe par la sélection des
comportements des ouvrieres (et d’ailleurs de la reine et des males qui sont les seuls a se
reproduire) permettant une optimisation de leurs comportements individuels et sociaux
résultant au niveau supérieur en une construction efficace. Il y a donc un feedback, ou
rétroaction, du niveau supérieur (la fourmiliére) sur les comportements et la valeur sélective
des individus (Deneubourg et al. 2002). Si la théorie de I’auto-organisation peut s’appliquer au
niveau de la sélection des constructions collectives, elle pourrait également s’appliquer a celle
de certaines propriétés des réseaux sociaux. Ces rétroactions existent aussi chez les primates
(Thierry 1990; Thierry et al. 2004) et résultent en des contraintes du systéme social sur les
comportements des membres du groupe. Il a été ainsi démontré, chez les macaques, une inertie
phylogénétique de leurs structures sociales (Thierry et al. 2000). Des espéeces telles que les
macaques rhésus présentent des systemes a hiérarchie stricte et a népotisme ¢élevé, tandis que

les macaques de Sulawesi ont un style social beaucoup plus tolérant (hiérarchie moins stricte)
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et moins népotique (Sueur et al. 2011e). Chez les macaques rhésus, un risque de blessure
important conduit les méres a étre moins permissives envers leur descendance, limitant ainsi
les interactions avec les individus non-apparentés et accentuant le népotisme. Effet cascade, ces
descendants limiteront également les contacts de leurs jeunes avec les individus non-apparentés,
perpétuant ainsi le népotisme élevé du groupe ou de ’espéce. Nous retrouverons ici 1’idée du
conformisme (Henrich & Boyd 1998; Boyd & Richerson 2004; Richerson & Boyd 2008),
développée ci-dessus dans la théorie de la sélection culturelle, et ceci montre que, quoique
divisées en deux parties, la théorie de la sélection culturelle et la théorie de I’auto-organisation
sont assez intriquées et permettent d’expliquer ensemble 1’évolution et I’adaptation des réseaux

sociaux (Figure 1).

Caractéristiques individuelles

.
e

* Sélection naturelle
* Sélection culturelle

- Valeur
sélective

[ Pressions sélectives J

Efficience k

Réseau social

Hinde {1976} Cantor and Whitehead (2013}

Figure 1 : Représentation de la relation dynamique entre le réseau social, 1’efficience de ce
dernier et les caractéristiques individuelles. Les caractéristiques individuelles influencent le
réseau social de par les relations sociales. Elles influencent également I’efficience du réseau a
travers le comportement individuel et les préférences individuelles pour la socialité. Des
processus auto-organisés permettent I’émergence et I’inertie d’un réseau dont les propriétés
sont supérieures a la simple somme des interactions. L’efficience du réseau, de par une
rétroaction, influence les comportements individuels. Les pressions sélectives (écologiques ou
sociales) ont un effet direct sur la mani¢re dont les membres d’un groupe interagissent,
s’associent et donc sur le réseau social dans sa globalité et ses propriétés. Ces trois niveaux
différents (selon Hinde, 1976 ou Cantor et Whitehead, 2013) ont un effet direct sur la valeur
sélective individuelle, influencant donc les caractéristiques individuelles a travers les sélections
naturelle et culturelle. Ce schéma montre donc que la sélection culturelle et 1’auto-organisation
permettent d’expliquer ensemble I’évolution et I’adaptation des réseaux sociaux.
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La sélection culturelle et la sélection naturelle (dans le sens génétique) ne sont pas deux
processus paralléles ne montrant aucune connexion. La capacité des individus a interagir et a
apprendre socialement influence la structure des réseaux sociaux et I’évolution des cultures, et
en retour cette structure et la culture du groupe vont influencer par le biais de I’auto-organisation
les actions et interactions des individus et donc leurs capacités cognitives (Pasquaretta et al.
soumis). Ainsi Reader & Laland (2002) montrérent un lien positif entre la taille du cerveau
exécutif (neocortex et striatum) et 1’existence d’apprentissage social chez les primates. Ils
émirent [’hypothése d’une intelligence sociale alternative a celle de I’intelligence
machiavélique et égoiste des primates (Byrne & Whiten 1988). Des cultures complexes, de
méme que des réseaux sociaux efficients, peuvent faconner les capacités cognitives des
primates, et probablement d’autres especes sociales, lors du développement post-natal jusqu’au
stade adulte, afin de permettre un meilleur apprentissage social et une meilleure transmission
de I’'information. L enculturation des chimpanzés est peut-&tre I’exemple le plus évident de cet
effet, ces derniers étant capables apres apprentissage avec I’homme de montrer des capacités
de langage symbolique trés avancées (Savage-Rumbaugh & Lewin 1994; Tomasello & Call
2004). Cette hypothese est également avancée pour les hommes par Krubitzer & Stolzenberg
(2014) qui suggerent 1I’importance des processus épigénétiques dans le développement des
capacités cognitives. Ainsi, par rétroaction positive, la fitness de I’ensemble des membres du
groupe peut étre favorisée par cette sélection culturelle. Cependant, a I’intérieur de ce groupe,
les individus ayant des capacités cognitives plus développées par des avantages génétiques
auront toutefois une valeur sélective plus importante (Whiten & Schaik 2007; Schaik & Burkart
2011). Grace a cette évolution simultanée et conjointe, les réseaux sociaux peuvent donc étre
sélectionnés et tendre vers une structure optimale quant aux pressions environnantes. Cette
hypothese permettrait d’expliquer, entre autres, I’hyperculture et ’hyperconnectivité des étres

humains.
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4. Projet de recherche
Les réseaux sociaux comme compromis entre décision optimale, transmission

de ’information et réduction de la transmission des maladies

Résumé

Vivre en groupes sociaux apporte de nombreux avantages mais implique également
certains inconvénients tels qu’une transmission accrue des maladies et la nécessité de
synchroniser les activités journaliéres, et donc de prendre des décisions collectives. Des
paramétres tels que I’efficience des décisions et le risque de contagion varient selon des
caractéristiques individuelles (ex : masse corporelle ou rang de dominance) et selon le degré
d’interactions entre les membres, c’est-a-dire le réseau social du groupe. En théorie, les
propriétés du réseau social qui augmentent 1’efficience des décisions ou de la transmission
d’information augmentent également le taux de contagion entre les membres. Ce réseau social
serait donc le résultat d’un compromis entre 1’efficacité décisionnelle et le taux de transmission
de maladies. Dans ce projet, nous voulons étudier ce compromis en analysant les propriétés du
réseau social d’un groupe, telles que la densité du réseau ou la centralité¢ de ses membres, et
observer comment ces interactions permettraient une maximisation de I’efficience de la
transmission d’information et une minimisation du risque de contagion. Nous proposons
d’étudier ce trade-off a travers une approche multidisciplinaire combinant une étude
expérimentale sur des insectes (fourmis et drosophiles) et des primates non-humains et une
¢tude théorique impliquant la modélisation de la dynamique de ces réseaux sociaux. Ce projet
est innovant et multidisciplinaire de par (1) sa comparaison entre la transmission de
I’information et la transmission des maladies, (2) 1’utilisation d’insectes et de primates non
humains comme mod¢les, (3) une approche combinant observations, expérimentation et

modélisation.
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Introduction

Comprendre le lien entre le comportement d’un individu, humain ou animal, et
I’organisation et le fonctionnement d’une population a longtemps été un enjeu central en
¢cologie et en biologie évolutive (Krause et al. 2007b). L’expression d’un comportement est
une réponse aux changements de facteurs intrinséques et extrinséques incluant 1’état
physiologique, les facteurs écologiques ou les interactions sociales. Dans un groupe, chaque
individu peut étre considéré comme appartenant a un réseau d’interactions sociales, ces
interactions variant par leur force, leur type ou leur dynamique (Sueur et al. 2011¢). La structure
de ce réseau social peut fortement impacter I’écologie et la survie des individus, des populations
d’individus et 1’évolution des espéces (Sih et al. 2009). La transmission sociale des
comportements et des maladies au sein d’un groupe animal peut prendre plusieurs formes
(mécanismes de transmission) et peut fortement affecter la fitness de chaque membre de ce
groupe (Nunn et al. 2006; Cantor & Whitehead 2013). En théorie, les propriétés du réseau social
qui augmentent la diffusion de I’information et I’efficience des décisions menent également a
augmenter le taux de transmission des maladies, résultant en un compromis entre transmission
de I’information et risque d’infections.

La particularité de ce projet est 1’utilisation de 1’analyse des réseaux sociaux et de la
modélisation chez les insectes et les primates non-humains pour analyser et prédire 1’efficience
de la transmission de I’information tout en limitant les risques de contagion. L’analyse des
réseaux sociaux n’apportera pas seulement une meilleure compréhension des mécanismes de
transmission au sein d’un groupe social (est-ce que les individus informés/infectés et les
individus non-informés/sains interagissent aléatoirement ? Des individus particuliers sont-ils
responsables de la majorité du flux d’information ou de la transmission des maladies ?), mais

précisera également comment la structure et la dynamique des réseaux sociaux varient en
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fonction de différents facteurs tels que la taille ou la composition du groupe ou bien encore la
nécessité de partager I’information ou le risque de transmission de maladies. La composante
expérimentale du projet apportera des évidences concernant les facteurs affectant la
transmission sociale (composition du groupe, conflit d’information, réle des hydrocarbones
cuticulaires dans la reconnaissance chez les insectes ou signaux visuels ou auditifs chez les
primates, etc.) tandis que la partie portant sur la modélisation de la transmission apportera de
nouveaux ¢léments concernant les mécanismes de transmission et 1’évolution des réseaux
sociaux en fonction des pressions sélectives environnantes. Ce projet suit 1’évolution actuelle
de la recherche scientifique, requérant une approche beaucoup plus pluridisciplinaire et
intégrative que par le passé. Cette approche combinant expériences comportementales et
modélisation est innovante et meéne a une meilleure compréhension du comportement animal et
de I’évolution des sociétés. La méthodologie et les résultats sur les réseaux sociaux pourront
étre ainsi appliqués a toute espeéce animale, des invertébrés aux vertébrés sociaux, incluant
I’espeéce humaine et mettront ainsi en lumicre des conclusions quant a des sujets sociétaux que
sont le management des entreprises et les performances des organisations de ces dernieres

(Allen 1984; Cross & Parker 2004; Vugt & Ronay 2013).
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Objectifs

Les objectifs de ce projet peuvent étre déclinés en trois points distincts (Figure 1) :

Objectif 1: . Objectif 2:
Influence du réseau social Influence du réseau
sur la transmission de social sur la transmission
I'information des maladies

Approche Insectes

expérimentale (Fourmis et drosophiles) Approche

théorique

Changer la : es non humains

Modeliser
I'optimisation
dela
transmission

centralité (en captivité et sauvage)
sociale ou le
taux de | Réseaux sociaux artificiels
transmission (Groupes d’animaux artificiels)

Objectif 3:

Réseau social comme
compromis entre la
transmission de I'information
et des maladies

Figure 1 : représentation schématique des objectifs du projet ainsi que des approches et modeles
utilisés.

Les objectifs de ce projet sont d’analyser les facteurs clés affectant la transmission de
I’information et des maladies, ceci en utilisant des approches paralléles et complémentaires :
une approche expérimentale ou nous allons changer la centralité sociale des individus et les
taux de transmission de I’information et des maladies et une approche théorique de modélisation
de I’optimisation des réseaux sociaux (Bryson et al. 2007; Farmer & Foley 2009; Bode et al.
2010; Sueur et al. 2011c¢), c’est-a-dire les réseaux sociaux maximisant la transmission de
I’information tout en minimisant la transmission des maladies (Kashima et al. 2013). Les trois

objectifs principaux du projet se déclinent en différentes taches.
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Expériences comportementales chez les insectes

La transmission de I’information par 1’apprentissage social a surtout été étudiée chez les
poissons, oiseaux et mammiferes, dont les humains (Danchin et al. 2004; Dall et al. 2005;
Czaczkes et al. 2011). Chez les insectes, I’apprentissage social a été démontré chez les
hyménopteres sociaux mais de récentes études ont montré que méme des insectes non-
eusociaux, tels que la drosophile, pouvaient ‘copier’, imiter des comportements de congénéres
(Franks & Richardson 2006; Detrain & Deneubourg 2006; Mery et al. 2009; Battesti et al.
2012). La transmission de I’information et des maladies a déja été é¢tudiée chez de nombreuses
especes sociales, dont les mammiféres, mais ces études manquent de détails concernant
I’influence de la composition du groupe et de la structure des réseaux, éléments essentiels pour
comprendre les mécanismes de transmission. Ces ¢éléments de compréhension peuvent étre
obtenus en étudiant les fourmis (ici, Leptothorax albipennis) et les drosophiles Drosophila
melanogaster, diptéres grégaires, sujets dont la composition des groupes peut étre facilement
modifiée.

Concernant la transmission de 1’information, différentes expériences seront réalisées ou
des individus naifs (observateurs) seront mis en présence d’individus informés
(démonstrateurs). L’information pourra concerner le choix d’un site de ponte (pour les
drosophiles exclusivement, Mery et al. 2009) ou de nourriture pour les deux especes. Ces
expériences pourront différer par le nombre d’observateurs et de démonstrateurs et leur ratio.
L’état du démonstrateur (état physiologique, qualit¢ de I’information) ainsi que le profil
cuticulaire ou autre mécanisme permettant la reconnaissance et la communication entre les
individus pourront également varier en fonction des expériences. Les sujets, démonstrateurs et
observateurs, seront individuellement identifiables grace a des marques alaires pour les
drosophiles ou des marques de couleurs pour les fourmis. La technique de marquage RFID

(Radio Frequency Identification System) pourra également étre utilisée pour 1’indentification
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des individus. Plusieurs lecteurs RFID, statiques ou dynamiques, localiseront ainsi les différents
individus dans I’espace et la proximité interindividuelle permettant un relevé automatisé des
réseaux sociaux durant toute la durée d’une expérience (Jeanson 2012).

Concernant la transmission des maladies, les expériences consisteront a infecter, en lien
ou non avec l’expérience de transmission de 1’information, les sujets. Aprés un temps
déterminé, le taux d’infestation de chaque individu sera analysé et mis en lien avec leurs
centralités sociales. Ces expériences de transmission de maladies seront exclusivement faites
sur les fourmis étant donné 1’impossibilité de suivre précisément et a long terme les interactions
chez les drosophiles. Cependant nous pourrons tester la transmission de I’information chez les
drosophiles et les fourmis lorsqu’un ou plusieurs individus, informés ou non, seront infectés
par un pathogéne. Nous manipulerons également la centralit¢ des individus en modifiant la
diffusion de I’information, en manipulant par exemple les supports de communication, via de
la glue sur I’abdomen des fourmis, des inhibiteurs empéchant la transmission de phéromones
ou des souches de drosophiles génétiquement modifiées afin de manipuler la reconnaissance
individuelle. Le taux d’infection pourra étre manipulé en utilisant des pathogeénes avec
différents types ou temps de transmission ou en utilisant des poisons spécifiques et leurs
antidotes imitant le processus d’infestation, d’incubation et de rémission.

En manipulant la fagon dont les sujets transmettent 1’information et les maladies, nous
comprendrons ainsi le compromis inhérent a la transmission de 1’information et le risque de
contagion par des pathogeénes et donc comment un réseau social peut maximiser le flux
d’information tout en minimisant celui des maladies. Ces expériences comportementales seront
réalisées en collaboration avec Frédéric Méry et le LEGS (CNRS, Gif-sur-Yvette) en ce qui
concerne les drosophiles. Un financement ANR est déja obtenu (DROSONET, 2012-2016) et
un chercheur postdoctoral recruté a cet effet (Cristian Pasquaretta). L’étude sur les fourmis se

réalisera en collaboration avec Jean-Louis Deneubourg et 1’unité d’Ecologie Sociale
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(Université libre de Bruxelles). Un doctorant sera co-supervisé a cet effet (financement FRIA

obtenu pour 2014-2018 par Olivier Bles).

Expériences comportementales chez les primates non humains

La structure sociale d’un groupe de primates influence la transmission d’information et
I’émergence de phénomenes culturels (Claidiere et al. 2013; Cantor & Whitehead 2013) mais
régule également le risque d’infection via 1’exposition aux pathogénes par les contacts sociaux
ou la proximité spatiale des membres du groupe (Nunn et al. 2006; MacIntosh et al. 2012). Une
¢tude sur des macaques japonais sauvages a en effet montré que les femelles centrales au niveau
du réseau de toilettage montrent une grande richesse spécifique et une plus grande intensité
d’infection par transmission directe de parasites nématodes gastro-intestinaux (Maclntosh et al.
2012). Les réseaux sociaux régulent donc le flux de pathogenes dans les populations animales,
et ce qu’elles que soient le niveau de socialité des espéces (Huffman & Chapman 2009; Bull et
al. 2012; Griffin & Nunn 2012a; Godfrey 2013). Dans cette partie du projet, nous voulons tester
comment le réseau social de groupes de primates et les attributs des membres des groupes
influencent la diffusion de nouveaux comportements (comme un proxy de I’information) et la
diffusion de parasites (par 1’étude de parasites intestinaux et de pseudoectoparasites).

Les groupes étudiés seront des groupes semi-captifs a la station d’étude de la
biodiversité (macaques de Tonkean Macaca tonkeana, Université de Strasbourg) et au Primate
Research Institute (macaques japonais, Macaca fuscata, Université de Kyoto). Des groupes
sauvages de macaques japonais seront ¢galement étudiés, un sur I’ile de Koshima et un sur 1’1le
de Yakushima, au Japon. Ces groupes sont étudiés depuis plusieurs dizaines d’années par le
WRC (Wildlife Research Center, Université de Kyoto) et les caractéristiques individuelles et
sociales (dominance et parenté) sont connues pour chaque groupe. Les données de contacts,

toilettage, agression et de proximités spatiales, nécessaires a la construction des réseaux

57



sociaux, seront collectées par de 1’échantillonnage par individu, toutes les 15 minutes. Ces
données sont déja relevées depuis deux ans, pour chaque groupe, par Andrew Macintosh
(Primate Research Institute).

La transmission des parasites sera d’abord étudiée en collectant les feces des sujets et en
analysant la richesse spécifique et D’intensité d’infection par des parasites nématodes
intestinaux. Ces taux d’infection seront mis en lien avec les centralités sociales des membres
du groupe. Une premicre expérience sera effectuée en utilisant des PEPs (PseudoEctoParasites,
figure 2), développés par (Sarasa et al. 2009) et désignés pour imiter les ectoparasites. Ces PEPs
seront faits de grains de riz de différentes couleurs (MacCormick®) et recouverts de cires
(Trimona Handball Wax®, Sarasa et al., 2009). Les PEPS sont préparés pour une adhérence
optimale a la fourrure des macaques mais restent facilement transmissible par contacts entre
ces derniers. Ces PEPs sont non-toxiques, hypoallergéniques, biodégradables, 1égers et sans-
odeurs conformément aux exigences du WRC. Les PEPS seront déposés sur la fourrure, dos et
¢épaules, de plusieurs animaux cibles selon trois expériences consécutives, les macaques
japonais étant vraiment habitués a ’homme et se laissant approcher a moins d’un metre. La
premicre expérience consistera a ‘infecter’ (déposer des PEPs) sur des individus avec une
centralité sociale élevée et d’autres avec une centralité faible. La seconde expérience consistera
a déposer des PEPs sur les individus ayant été ‘infectés’ par les individus de la premicre
expérience afin de suivre la transmission et la corréler au réseau social des groupes. Dans la
troisieme expérience, les individus ayant été sélectionnés et entrainés pour les expériences de
diffusion de I’information seront également ‘infectés’ par des PEPs. La transmission des PEPs
(nombre de PEPs transmis) sera relevée deux fois par jour, de méme que durant les
¢chantillonnages de comportement par individu. La transmission des parasites sera également
étudiée en médicamentant des individus cibles, a faible et haute centralité sociale, afin

d’éliminer les parasites intestinaux de ces derniers. Apres avoir vérifié que ces parasites ont
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disparu, le traitement sera arrété et les féces de ces individus récoltés afin d’étudier la vitesse
de réinfection en parasites intestinaux de ces derniers ainsi que le taux de parasites. Ces

variables seront corrélées avec les centralités des individus testés.

Figure 2 : Présentation et disposition des PEPs (PseudoEctoParasites) sur un macaque japonais.
Crédit : Julie Duboscq.

La transmission de I’information sera étudiée en utilisant un protocole de nouvelles
techniques alimentaires (‘novel foraging techniques’) ou encore dites fruits artificiels (“artificial
fruit box”) (Dindo et al. 2008; Claidiere et al. 2013; van de Waal et al. 2013b). Ces fruits
artificiels consistent en des boites contenant des fruits ou autres sources de nourriture et ne
pouvant étre accessibles qu’en apprenant une technique d’ouverture d’une trappe en deux

actions (exemples : appuyer sur un bouton et glisser la trappe ou appuyer sur un bouton et lever
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la trappe, Figure 3). Au total, la boite pourra étre ouverte par quatre techniques différentes. Une
technique sera apprise a un individu de haute centralité sociale lors d’une phase d’entrainement.
Une autre technique sera apprise a un individu de faible centralité sociale. Ces individus seront
isolés du reste de groupe et I’expérimentateur montrera la technique d’ouverture a chacun
jusqu’a ce que ces derniers puissent ouvrir la boite et accéder aux fruits (une session par jour
avec plusieurs tests par jour). Les deux derniéres techniques ne seront pas apprises aux
macaques et serviront a voir le taux d’innovation des membres du groupe. Un contrdle d’acces
a distance permettra I’ouverture et la fermeture de la boite pour que les individus cibles
apprennent la technique d’ouverture souhaitée par I’expérimentateur et afin éviter 1’ouverture
accidentelle par d’autres individus durant le test d’entrainement. Cette technique de controle a
distance permettra également la non-monopolisation de la boite par les individus dominants
(Fruteau et al. 2013). Apres la phase d’entrainement, aura lieu la phase de test ou la boite sera
accessible a tous les individus et la transmission sociale des techniques d’ouverture de la boite
sera relevée. Le temps de chaque individu passé au niveau de la boite et a un et trois métres
autour de cette derni¢re (derniére I’individu testé), le succes d’ouverture et la technique
d’ouverture de la boite seront relevés. Un groupe semi-captif servira également de contrdle en
laissant les individus apprendre par eux-mémes a ouvrir la boite (ils seront isolés afin d’éviter
tout apprentissage social) et en relevant le taux d’ouverture pour chaque technique afin de
corriger tout biais éventuel.

La réalisation simultanée des deux types d’expériences (transmission des maladies par les
PEPs et transmission de I’information par la nouvelle technique de fourragement) permettront
de mesurer au méme moment la transmission de différents parameétres et de comparer la
diffusion de ces derniers entre eux et aux réseaux sociaux des groupes étudiés (contacts ou

proximités par exemple). Ce protocole permettra également de vérifier si 'une des expériences
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de diffusion modifie plus ou moins le réseau social en fonction des avantages (ou inconvénients)

que cette derniére apporte a I’individu cible et au reste du groupe.

-

Figure 3 : Photographie des boites dont I’ouverture se fait par I’apprentissage de deux
techniques (appuyer sur un bouton et glisser la trappe ou appuyer sur un bouton et lever la

trappe).

Cette partie expérimentale sur les primates non humains se fait en collaboration avec Andrew
Maclntosh du Primate Research Institute, Université de Kyoto. Elle est financée par ’'USIAS
(University of Strasbourg Institute for Advanced Study) et la JSPS (Japan Society for the
Promotion of Science). Pour la réalisation de cette étude, un chercheur postdoctoral (Julie
Duboscq) et un doctorant (Valeria Romano de Paula, financée par une bourse CAPES, Brésil)

ont été recrutés.
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Etude théorique sur les réseaux sociaux artificiels et modélisation du processus de

transmission sociale

Les relations entre 1’efficacité de la transmission de 1’information ou la minimisation de
la diffusion des pathogénes et les mécanismes sociaux affectant ces deux transmissions sont
encore peu connus. Les écologistes comportementaux ont récemment proposé I’approche des
réseaux sociaux pour étudier la transmission de I’information et des pathogeénes (Wey et al.
2008; Sueur et al. 2011c). Il y a de nombreuses évidences montrant que les propriétés d’un
réseau social seraient liées aux fonctions de ce dernier et que celui-ci serait donc sélectionné
afin d’augmenter la fitness des membres du groupe (bas¢ sur des mécanismes de sélection
culturelle et d’auto-organisation) (Krause et al. 2007b; Waters & Fewell 2012a; Pinter-
Wollman et al. 2013). Les objectifs de cette partie théorique sont 1.) de quantifier les effets de
la structure du réseau sur la transmission de I’information ou des maladies a I’ensemble du
groupe, 2.) de déterminer si les mesures individuelles de réseau social prédisent son importance
dans le processus de diffusion et 3.) d’examiner les corrélations entre les traits individuels et
les mesures du réseau social et comprendre comment ces corrélations impactent la transmission
de I’information ou des maladies. Tester différents réseaux en changeant le nombre de membres
du groupe ou leurs caractéristiques et mesurer les indices de réseaux sociaux est nécessaire,
mais peu ou non réalisables sur des groupes d’animaux, pour comprendre comment
I’information, la culture ou les maladies sont transmises et maintenues entre les individus de la
méme génération ou de générations successives.

Les études expérimentales mettent en lumicre des corrélations entre les variables
¢étudiées, mais ne permettent pas de comprendre les relations causales et les mécanismes sous-
jacents a la transmission sociale. Cependant, modéliser ces variables et recréer artificiellement
les processus naturels observés permet de mieux comprendre le degré de causalité des différents

facteurs étudiés sur la transmission de 1’information ou des maladies. Une composante
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importante des relations dans le réseau social est que ces derni¢res ne sont pas continues ; les
individus n’interagissent pas tout le temps et/ou interagissent dans un ordre temporel pouvant
avoir une importance cruciale dans le processus de diffusion. Alors que les corrélations
statistiques sont faites sur des réseaux sociaux statiques, I’information ou les maladies ne
diffusent que par des événements de communication discrets (non continus), les interactions,
qui ne sont pas distribuées de maniére uniforme dans le temps. Cette distribution non-uniforme
des interactions sociales résulte en une transmission sociale peu ou non prédictible avec les tests
statistiques classiques. Cependant la modélisation de la dynamique des interactions meéne a une
meilleure compréhension du processus de diffusion. En modélisant le réseau social des groupes
¢tudiés dans ce projet ou de groupes artificiels et en simulant I’influence de ce réseau social sur
la transmission sociale (par une chaine de Markov appliquée aux réseaux sociaux, Voelkl &
Noé 2008; Sueur et al. 2011d), nous serons en mesure d’évaluer précisément comment les
interactions sociales (ou le réseau social dynamique) influencent la transmission sociale entre
les membres du groupe. Nous serons également capables de simuler 1’effet des caractéristiques
sociales de chaque individu sur le processus de diffusion alors que nos expériences
comportementales ne permettent de tester que quelques individus cibles. Nous mesurerons la
probabilité et le temps de transmission de I’information ou des pathogenes sur I’ensemble des
membres des groupes étudiés. Les données simulées seront comparées aux données empiriques
afin de préciser si les résultats obtenus sont valables et donc d’entériner le modele avec
I’implémentation de tel ou tel mécanisme. Différents parameétres (Voelkl & Noé 2008; Hoppitt
et al. 2010) seront ainsi inclus dans les mode¢les tels que :
e le taux de diffusion, c’est-a-dire la probabilité de transmission d’une information ou d’une
maladie (sans erreur ou distorsion). Ce taux sera corrigé par la force des relations sociales.

e e taux d’innovation ou de contamination non sociale
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e le taux de distorsion en ce qui concerne I’information ou le taux de mutation pour un
pathogene

e e taux d’oubli pour I’information ou de rémission pour un pathogéne

La comparaison du temps du taux de transmission en fonction du réseau social entre les données
simulées et les données empiriques nous permettront donc de mieux comprendre les
mécanismes sous-jacents au processus de diffusion. Nous déterminerons également quelles sont
les propriétés du réseau social menant a 1’optimalité de ce dernier, c’est-a-dire résultant en une
transmission rapide et durable de 1’information mais en un faible taux de diffusion des
pathogenes entre les membres du groupe.

Un second modéle sera développé afin de comprendre 1’optimisation des réseaux
sociaux et la diversité de ces derniers. En effet, nous pouvons faire I’hypothése que les réseaux
sociaux reflétent les pressions de sélection plus ou moins importante de différents facteurs
environnementaux, en particulier I’importance de la transmission sociale et du partage
d’information et la probabilité de mortalité due a la transmission de pathogénes. Ainsi, dans ce
modele, chaque individu aura une valeur sélective qui dépendra de deux pressions de sélection,
une liée a la transmission de 1’information et 1’autre liée a la transmission des maladies. Ces
paramétres varieront entre les simulations de maniére a obtenir des pressions plus ou moins
fortes et des corrélations positives, négatives ou nulles entre ces pressions. Les individus du
groupe auront des relations sociales qui pourront évoluer afin d’augmenter la fitness de chaque
individu. A chaque simulation, ces relations sociales changeront ou seront gardées selon si le
réseau social apporte une fitness plus importante a I’ensemble des membres du groupe. Ainsi,
nous serons en mesure grace a ce modele de déterminer les caractéristiques des réseaux sociaux

permettant de maximiser le flux d’information tout en minimisant la diffusion des pathogénes.
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Perspectives

La socialité aurait évolué en tant que stratégie afin que les animaux puissent répondre
aux pressions de leur environnement. La structure sociale du groupe refléterait donc
I’adaptation des membres du groupe a leur environnement socio-écologique (Sterck et al. 1997).
Cependant, les études sur les réseaux sociaux ne sont focalisées que sur 1’effet de la centralité
sur la fitness individuelle et non I’effet de la structure du réseau social et de son optimisation
sur I’ensemble des membres du groupe. Les mécanismes de sélection et d’évolution des réseaux
sociaux et des efficiences résultantes restent cependant inconnus et de nombreuses questions
sont en suspens. Ce projet se réveéle étre multidisciplinaire, pouvant a la fois apporter des
¢léments de réponse en épidémiologie et science de I’information et des décisions mais
¢galement en biologie évolutive avec I’optimisation et la sélection des réseaux. Plus
précisément, les résultats de ce projet contribueront a la compréhension des influences relatives
des facteurs écologiques (maladies par exemple) et culturelles (innovation et apprentissage

social) ayant mené a nos sociétés humaines actuelles.
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5. Curriculum Vitae

Docteur des Universités — Ethologie, Primatologie
Maitre de Conférences, Université de Strasbourg
Membre de I’'Institut des Etudes Avancées de Strasbourg

Diplomes :

2008 : Doctorat des Universités, en Ethologie, supervisé par O. Petit & J.L. Deneubourg
Université Louis Pasteur, Strasbourg / Université libre de Bruxelles

2005 : Diplome d’Etudes Approfondies « Ecophysiologie, Energétique et Comportement »
Université Louis Pasteur, Strasbourg. Mention bien

2004 : Maitrise de Biologie des Populations et des Ecosystémes, mention Ecophysiologie et
Ecologie comportementale. Université Louis Pasteur, Strasbourg

Major de promotion, mention bien

Emplois :

Depuis 2011 : Maitre de Conférences, Faculté des Sciences de la Vie, Université de Strasbourg
Depuis 2008 : Collaborateur scientifique, USE, Université Libre de Bruxelles, Belgique

2010- 2011 : Associé de recherche, Primate Research Institute, Université de Kyoto, Japon
2009- 2010 : Associé de recherche, Université de Princeton, Etats-Unis

2007-2008: Attaché temporaire a I’Enseignement et a la Recherche, Université de Strasbourg

Prix et Honneurs:

Prix Jeune Chercheur de la Société Francaise d’Etude de Comportement Animal (SFECA 2013)
Fellow of the University of Strasbourg Institute for Advanced Study (USIAS 2012)

Marie Curie Fellow (Belgium Science Policy, CFP7 people-cofund-2008)

JSPS alumni (Japan Society for the Promotion of Science, 2010)

Fulbright alumni (2009)

Prix de Thése de la Société de Biologie de Strasbourg (2009)

Prix Le Monde de la Recherche universitaire (2009)

Financements :

Fonds de Mobilité « Groupe Japon » Université de Strasbourg-Université¢ de Kyoto (2014)
Bourse de recherche CAPES (Brésil) pour doctorant (Romano V. 2013)
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Bourse de recherche FRQS (Fonds de Recherche Santé Québec) pour doctorant (Naud A. 2013)
Subvention de Recherches de la Fondation Fyssen (2013)

Financements pour I’appel a réseaux 2012 du Réseau National des Systémes Complexes (2013)
ANR (Agence National de la Recherche) Programme blanc DROSONET (PI : Frédéric Méry)
Fond de mobilit¢ Egide PHC TOURNESOL FR (2012)

Bourse de recherches postdoctorales de la JSPS, Japan Society for the Promotion of Science
(2010)

Bourse d’¢études postdoctorales de la Fondation Fyssen (2009-2010)

Bourse Fulbright de la commission franco-américaine et de la région Alsace (2009)
Bourse de Recherche d’Excellence du Wallonie-Bruxelles International (mars-mai 2009)
Bourse relais du Collége Doctoral Européen des Universités de Strasbourg (2008)

Bourse de I’ASAB (Association for the Study of Animal Behaviour) pour la participation a un
colloque international (2008)

Bourse de la Société Frangaise pour 1'Etude du Comportement Animal pour la participation a
un colloque international (2008)

Bourse d’Excellence Lavoisier Cotutelle de thése du Ministére des Affaires Etrangeres (2007)
Bourse de la Société Frangaise pour I’Etude du Comportement Animal (2007)

Bourse d’aide a la mobilité — Cotutelle internationale de thése du Ministére de 1’Education
Nationale, de I’Enseignement Supérieur et de la Recherche (2006)

Enseignements :

Depuis 2012 : Responsable du Semestre 4 (Stages de Recherche ou Professionnel) du Master
Ecophysiologie et Ethologie. Faculté des Sciences de la Vie, Université de Strasbourg.

Depuis 2011 : Maitre de Conférences a I’université de Strasbourg. Responsable des unités
d’enseignement ‘Cognition et Organisation Sociale’ et ‘Economie et Gestion de
I’Environnement’ (Master Ecophysiologie et Ethologie) et de ‘Introduction a 1’Ecologie
Comportementale’, License de BCPO. Faculté des Sciences de la Vie, Université de Strasbourg.

2013: 7th French Complex Systems Summer School. “Where Next? Group Coordination and
Decision Making in Animals’. Le Havre, 9-18 Juillet.

2012: 4th Thematic school on Complex Systems. ‘Using Social Network Analysis in Ethology
and Ecology’. 8-11 Octobre, Rennes, France.

2008-2009 Université Libre de Bruxelles / Vrije Universitet Brussel. Cours magistral “How can
social network analysis be used in the study of animal Behavior”, Master 1 de Biologie des
Organismes

2007-2008 Université Louis Pasteur, Strasbourg. Attaché temporaire a I’enseignement et a la
recherche (ATER), profil Ethologie
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2006-2007 Université Louis Pasteur, Strasbourg. Vacations en License et Master
d’Ecophysiologie et Ethologie (32heqTD) et formation a I’expérimentation animale, niveau I

et II, DEPULP.

2005-2006 Université Louis Pasteur, Strasbourg. Vacations en License et Master
d’Ecophysiologie et Ethologie (57heqTD)

Encadrement :

Depuis 2011 : Comité de suivi et d’encadrement des doctorants du Département d’Ecologie,
Physiologie, Ethologie, IPHC, Strasbourg

Post-doctorants
Julie Duboscq (2013-2015), stage postdoctoral « Social networks as a trade-off between optimal
decision-making, information transmission and reduced disease transmission », USIAS, IPHC.

Cristian Pasquaretta (2013-2015), stage postdoctoral « Analyse des réseaux sociaux chez la
drosophile », ANR Blanc Drosonet, IPHC.

Christophe Bousquet (2013-2014), stage postdoctoral « Personal information and group
decision-making in a fission-fusion society, the mallard (Anas platyrhynchos) », Swiss National
Science Foundation, IPHC.

Eugenia Polizzi di Sorrentino (janv-juin 2013), stage postdoctoral « Comparing Affiliative
Relationships of Cebus and Sapajus Species: A Social Networking Approach », Université de
Strasbourg et Université¢ de Rome.

Marie Pelé (janv-aotit 2011), stage postdoctoral « Influence of social network on collective
decisions in japanese macaques », Primate Research Institute, Kyoto University.

Doctorants

Olivier Bles (2013-2017), co-encadrement de theése « Dynamique et mécanismes de régulation
de la gestion des ressources alimentaires chez les fourmis » avec Jean-Louis Deneubourg,
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