N

N

Etude comparative des facultés d’échange chez les
primates non humains.
Marie Pelé

» To cite this version:

Marie Pelé. Etude comparative des facultés d’échange chez les primates non humains.. Sciences du
Vivant [g-bio]. Université de Strasbourg- ULP, 2010. Frangais. NNT: . tel-04275027

HAL Id: tel-04275027
https://univ-catholille.hal.science/tel-04275027
Submitted on 8 Nov 2023

HAL is a multi-disciplinary open access L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
archive for the deposit and dissemination of sci- destinée au dépot et a la diffusion de documents
entific research documents, whether they are pub- scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
lished or not. The documents may come from émanant des établissements d’enseignement et de
teaching and research institutions in France or recherche francais ou étrangers, des laboratoires
abroad, or from public or private research centers. publics ou privés.

Distributed under a Creative Commons Attribution - NonCommercial - NoDerivatives 4.0
International License


https://univ-catholille.hal.science/tel-04275027
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
https://hal.archives-ouvertes.fr

THESE

Présentée devant I'Université de Strasbourg

Pour I'obtention du

DOCTORAT DE L'UNIVERSITE DE STRASBOURG

Discipline : Physiologie et Biologie des Organismeésgles Populations
Spécialité : Ethologie

parMarie PELE

Etude comparative des facultés d’echange chez
les primates non humains

Soutenue le 29 Janvier 2010 devant la commissiexadien :

Dr. Bernard Thierry Directeur de these
Pr. Ronald Noé Rapporteur interne
Dr. Elsa Addessi Rapporteur externe
Pr. Jean-Michel Lassalle Rapporteterme
Dr.Valérie Dufour Examinateur externe

~

UNIVERSITE DE STRASBOURG

> 4




A ma petite mamie de moi,

a mes parents.



Remerciements

Tout d’abord, je souhaite adresser mes sinceresroi@ments a 'ensemble des personnes
qui ont co-dirigé ce travail de these de maniefficiefle mais aussi officieuse. Bernard
Thierry, pour m’avoir fait partager sa grande caossence de la science, de I'éthologie et des
primates. Valérie Dufour, pour sa confiance, souatisa et m’avoir donné I'opportunité de
travailler sur ce projet. Josep Call, pour m’avaaceuillie avec tant d’enthousiasme en
Allemagne.

Je remercie les membres de mon jury de thése : Mis& Addessi, Mr Jean-Michel
Lassalle et Mr Ronald Noé qui ont accepté de relie commenter ce manuscrit.

Je remercie également Stéphane Blanc et René Gasguour m’avoir accueillie au sein
de leur département de recherche.

J'adresse ma gratitude a Odile Petit pour m’aveinps de réaliser mon tout premier stage
en éthologie. Sans ton soutien et tes encouragsememt’en serais certainement pas la.

Ce travail n'aurait pu se faire sans l'aide etdear-faire des techniciens animaliers : P.
Uhlrich a Strasbourg ; D. Gessler, M. Hacker, Ro4drt” Herrman, E. Kanzler, S. Leideritz,
M. Lohse, F. Maxis, D. Rogge, N. Romanowsky, N. &t S. Schorr, K. Schuldei et M.
Tischmeyer a Leipzig et Ruth a Rijswijk.

Un grand merci a tous les étudiants et a tousthegasres qui m’'ont aidé a récolter les
données : C. Arnaud, M. Arnaud, L. Bahans, S. BaAerBoniface, M. Bordaberry, N.
Bourbia, A. Coulon, A. Delabouglise, M. Demontfancd. Devillechabrolle, C. Dilger, P.
Gayet, V. Grondin, PY. Hell, A. Jacquemin, A. Ler@y. Morin, A. Navarre, M. Neumann,
A. Ouvrard, A. Racca, L. Sainz, M. Schmelz, E. 8maH. Viciana, F. Vogelweith, F.
Voinot, C. Wagner, F. Wehrle. J'espéere que notneaatre aura é€té aussi enrichissante pour
VOus gque pour moi.



Je tiens a saluer mes colocataires de bureau, ddviicheletta et Sophie Steelandt qui ont
fait preuve de patience en supportant au fil des Mes sinusites a répétition et mes petites
chansons a tutette.

Un grand merci également a vous tous, Cécile, le¢leaureline, Marie, Alex, Armand et
Cédric pour avoir été présents, dans les bons codame les mauvais moments. Aupres de
vous je me suis enrichie de mille et une fagons.

Un message tout particulier a mes parents et araragnére. Vous avez été présents a
chaque étape. Vous m’avez toujours encouragée uderage et contrairement a moi, vous
n'avez jamais douté. Merci.

Enfin, je souhaiterai exprimer toute ma reconnaissaet plus encore a Cédric. Ton
soutien durant ces quatres dernieres années alfacd@vement de cette thése possible.

Bien évidemment, ce travail n'aurait pu se fairassk participation des animaux, 57 au
total. Autant de personnalités auxquelles jai @isgr a me frotter ! Un dernier clin d’oeil
donc a Kinika, Kolette, Pétula, Rosy, Pistou, Assleocroc, Kloklo, Arnaud, Alila, Raven,
Paola, Samir, Velvet, Popeye, Lady, Olga, ShantdpaéMilos, Janek, Rimbaud, Sybille,
Sherlock, Simbad, Thomas, Juus, Willy, Ton, NoalastGr, Donald, Jack, Joe, Ramis,
Saddam, Zébulon, Zorro, Loukkoum, Dokana, Padarim, ®Ounja, Pini, Bimbo, Joey,
Limbuko, Kuno, Ulindi, Yasa, N'Diki, Bebe, Viring&k Unyoro, Jahaga, Gertrudia alias
« Trudie » et Fifi.



SOMMAIRE




Chapitre I: Introduction générale 1

1. Coopération €t rECIPIOCITE. ............c..o.ooieoe e 3
1.1. Les déterminants de la COOPEration...................cccooovovvcoesiovieceieeeeee e 3
1.1.1. La théorie de la sélection de parentele..................cc.cooooioioicccc 4
1.1.2. La théorie de l'altruisme réCiproqUE................ccccooovvivovieieeeeiees e 4
1.1.3. La théorie du marché biologique.............c.cc.oocooviioiiiiei i 5
1.2. Les interactions réciproques chez les primad@shumains.........................cc.co....... 6
1.2.1. Le toilettage SOCIal.................c.coooooooiioeeeeee e, 6
1.2.2. LeS COANTIONS. ..........cooiii i 7
1.2.3. Le partage de NOUITITUIE. ..............c.coovoviiiieioee et 7
1.3. La question de la valeur des SErVICES. ..o 8
1.4. Les mécanismes sous-jacents aux interaCtimi@roquUeS.......................ccoccooevnne. 9
1.4.1. La réciprocCité de SYMELHIE.............c.cccoooiviveieeeeeeee e, 9
1.4.2. La réciprocCit€ d’€mMOtION................c.ccoooiiiiiieceeeee e, 9
1.4.3. La réciprocité d'attitude.................co.oooooo oo 10
1.4.4. La réciprocCité calCul@e....................ocooooiiiie e, 10
2. Les compétences requises par la réciprocité calée.....................ccccccoooeiooiieecceccce 10
2.1, LatOleranCe SOCIAI...............ooooiiioieioe oo 11
2.2. L'estimation de la valeur des biens................c.coocoioi i 12
2.3. Les dons et transferts de DIeNnS..............ccoooii i 13
2.4, L'attente d'UN FELOU... ..ot 14
2.5. L€ CalCUl AU MSQUE ...t 16
2.6. La reconnaissance du ParteNaire..............co.ocooooioiioiieiceee e 16
2.7. La mémoire et 'antiCiPation.................cccooooiiiioioe oo 17
2.8. La détection et la prévention de la tricherie..............c.ccocoooooiiieciee 17
3. Vers une économie expérimentale des primates...............c.co.ocooooeveeececececcees e, 18
3.1. L’échange comme modeéle expérimental......................ccccocooooiiieiiieeeeee, 18
3.2. Les biais de JUQEMENL ... 19
3.2.1. L'effet de dotation ..o, 19
3.2.2. L'aversion pour la PeIE............ccooooiioioceee e 20

3.3.LeSeNS e I'EQUILE ..o 21



3.3.1. L'aversion pour FiNIQUITE..................c.cooov oo 21

3.3.2. Lejeude PUIMAtUM...............ccoooii e, 22

4. ODJECHTS A FEIUE...........c.cooeooe oo 23

Chapitre Il: Méthodes générale: 25

1. Les groupes d’étude et les conditions d’élevage................ccocooooooieieieecicieceee e 26

1.1. LeS CaPUCINS DIUNS.........o.oooiiie oo 26

1.2. Les macaques a loNQuUE QUEBUE...............c.co.oovoeeoceees oo 26

1.3. Les macaques de TONKEAN................cocooiiiiiiiiiiei e 26

1.4, LeS CRIMPANZES..........cooooooooooe e 27

1.5. LeS OraNgS-OULANGS.. ......cooiiiiiei oottt 27

1.6. LES DONODOS ... 28

1.7, LS QONIHES ... 28

2. Les procédures d’entrainement a 'échange...............c..ccoocooovoooevoiiieiceceeeeeeeee e 29

2.1. L’échange d’un objet pour de la NOUITItULe................ocooviioii oo 29

2.2. L’échange d'items alimentaires. ..............ocoooooeoviiooe oo 29

Chapitre llI: La dimension temporelle de I'échange 31
1. L’estimation de la valeur et I'anticipation

de l'attente chez les chimpanzeés...................cccccoocoooieiciee, 32

RESUME de I'artiCle. L. ... 33

Article 1 : Chimpanzee anticipation of food return:
coping with waiting time in exchange task........................ccccco....... 34

2. L’estimation de la valeur et I'anticipation
de l'attente chez les macaques a longue queue........................... 45
RESUME de I'AItICIE 2. 46

Article 2 : Long-tailed macaques display
unexpected waiting abilities in exchange tasks............................. 48



3. L’estimation de la valeur et I'anticipation
de l'attente chez les macaques de Tonkean et lepuains............. 60

RESUME @ "AITICIE 3. oo e ettt e 61

Article 3 : Delay maintenance in Tonkean macaques

and brown capuchin monkeys..................ccooiiii s 63

Chapitre 1V: La prise de risque dans I'échang 85

La prise de risque chez trois espéces de primates. ..o 86

RESUME de I'ArtiCIE 4. 87

Article 4 : Non-human primates take their chanca food-gambling game............... 89
Chapitre V: Les échanges réciproques entre congéres 105
1. Les quémandes et les transferts de biens cheg tgands singes...............cc.c.ccccoeo.... 106
RESUME de I'artiCle 5. 107

Article 5 : Token transfers among great apes:

species differences, gestural requests and realpeachange........ 109
2. La réciprocité calculée chez deux orangs-0utangs..............cccccoovovoeoeroveieiececeeee e 119
RESUME de I'ArtiCIE 6. 120

Article 6 : Calculated reciprocity after all:
computation behind token transfers in orangutans........................ 122

3. L’absence de quémande et de don

chez les macaques de Tonkean et les capucins......................... 128

RESUME A€ 'ATICIE 7........oooooe e 129
Article 7 : Monkeys fail to reciprocate in an exoga task....................c..ococoooeoiiiiil 130
Chapitre VI: Discussion générale 142
1. La décision face a une période d’attente...................c.cooo oo 143

2. L'aptitude @ aCCePLer UN FMSQUE.............ccoooiieiieee oo 144



3. L’échange avecC UN CONQGENEIE.............c.coooioioeeoe oo e 146

A, PEISPECLIVES.........ooooooeoee oot e 149

Référence 15Q




CHAPITRE |

INTRODUCTION GENERALE




L'étre humain se distingue des autres especes Bsmay compris des autres espéeces
d’hominidés — par son aptitude a effectuer desstrations et a faire du commerce. Depuis
I'Essaisur le donde Marcel Mauss (1924), nous savons que le dbéaabiange représentent
une pierre angulaire des sociétés humaines tellesnqus les connaissons aujourd’hui. La
distribution et I'échange de biens et de serviced s bases de ce qui apparait comme 'une
des principales activités humaines, I'économie.a0uecrit différents systemes économiques
en fonction des systémes de distribution entrenéwidus. Dans les sociétés de chasseurs-
cueilleurs, par exemple, les membres du groupe&yeét des ressources et les redistribuent
de maniére égalitaire au sein de la communauié eh retirent une reconnaissance sociale
(Sahlins, 1965). Entre des individus ou des grougiesdividus, des réseaux d’échange
peuvent également apparaitre sous forme de trdest-azdire d'échanges de biens de
différentes natures. En constituant un bien écharigecontre tous, la monnaie a permis le
développement de réseaux d’échange et 'émergéncedmmerce a grande échelle. L’offre
et la demande, et les relations qu’entretiennestdmix notions, constituent le cceur des
economies modernes.

La réciprocité est a la base de I'’économie. Eltepas définition bilatérale et contingente,
c'est-a-dire que l'action de chaque partenaire raepe celle de l'autre. En revanche, la
réciprocité n'est pas nécessairement symétrigaes cdlts et bénéfices des deux partenaires
peuvent étre inégaux. On peut observer des intenactéciproques chez les animaux et on
peut les interpréter en termes d’échange. Cepentexistence de corrélations entre les
services donnés et recus ne suffit pas pour candiintentionnalité ou a un calcul des colts
et bénéfices potentiels de la part des individussiu engagent. Comme I'écrivait Adam
Smith (1776) :

«On n'a jamais vu de chien faire, de propos délibééchange d'un os avec un autre
chien. On n’a jamais vu d’animal chercher a fainetendre a un autre, par la voix ou les
gestes : “Ceci est a moi, ceci est a toi, je terdoai I'un pour l'autre”. »

Adam Smith posait implicitement la question des pétances cognitives nécessaires a la
réciprocité. Comprendre quelles sont les compégedes animaux nous permettrait de mieux
appréhender l'apparition d’'une activité aussi campl que le commerce. Ceci demande
d'étudier les facultés cognitives qui intervienndahs les interactions réciproques chez les
animaux.

La réciprocité des dons entre deux individus n'gpas toujours immeédiate, l'individu doit
étre capable de soutenir I'écart temporel entdoieet le retour. Considéré comme un facteur
crucial pour I'évolution des actes altruistes (€rs, 1971), ce délai représente une contrainte
dans la mise en place des échanges de type caloulgremier lieu, en imposant au sujet de
tolérer un temps d’attente significatif durant leglindividu doit faire preuve de contrble de
soi pour étre en mesure de tenir compte des coaségs positives ou négatives de ses actes.
En second lieu, en amenant le sujet a prendresdgieide perdre son investissement initial ;



individu doit étre capable d’'accepter I'éventa@lid’une perte et de mesurer celle-ci en
fonction des bénéfices potentiellement retirésfanlde I'échange.

Ce travail de thése a pour objectif d’étudier lesditions de la réciprocité calculée (1) en
testant si les primates non humains integrent (& tamporel associé a un échange, (2) en
étudiant leur aptitude a prendre en compte le @sghérent a la situation d’échange et (3) en
recherchant s'ils peuvent s’engager dans des éebaig type calculé sous des conditions
expérimentales controlées.

Dans cette introduction, je rappellerai tout d'abdes différents faits et hypothéses
concernant la coopération et les interactions réqiges chez les primates non humains. Je
poserai ensuite la question des compétences né&esssda réciprocité calculée. Enfin, avant
d'exposer les objectifs de cette these, je détailldans une troisieme partie le modéle
d'échange expérimental qui permet d'étudier cepétances.

1. COOPERATION ET RECIPROCITE
1.1. Les déterminants de la coopération

Selon la théorie de I'évolution, la sélection naligr favorise les organismes possédant le
meilleur succeés reproducteur, c’est-a-dire la reeilk valeur adaptative dilness mesurée
par le nombre de descendants fertiles capables depsoduire a leur tour. Chez les espéces
vivant en groupes sociaux, les individus peuvetdruenir sur la fithess des autres membres
du groupe. Lorsque deux individus entrent en icteva, le comportement de I'un peut
directement affecter la fithess du second. On pmdnnaitre quatre catégories d’interactions
en fonction du bilan des colts et bénéfices emiévidu qui donne et individu qui recoit
(Tableau 1): (1) dansdgoismel'interaction est au bénéfice du donneur et dadndént du
récepteur ; (2) dans laoopération les deux individus sont bénéficiaires ; (3) ddas
malveillance l'action de I'un engendre un colt pour l'autressgue le premier en retire un
bénéfice ; (4) dansditruismele colt est pour le donneur et le bénéfice pounétepteur
(Hamilton, 1964, 1970).

Tableau 1. Catégories d'interaction en fonction deso(ts et bénéfices des partenaires.

Récepteur
Gains (+) Pertes<)
Gains (+) Coopération (+,+) Egoisme (+)
Donneur
Pertes (-) Altruisme ¢,+) Malveillance £,-)




Les mécanismes de la sélection naturelle favoriesnindividus qui tendent a optimiser
leur succeés reproducteur.alpparait cependant que certains comportementsnédidiént pas
directement a l'individu qui I'accompli€'est par exemple le cas pour le toilettage auscour
duquel un individu consacre du temps a nettoydouarure ou le plumage d'un congénére,
I'émission de cris d’alarme qui peut entrainerdealisation de I'émetteur par le prédateur, le
soutien lors d’un conflit qui est susceptible dasionner des blessures ou encore le partage
de nourriture qui réduit les ressources du donrlusieurs théories ont été proposées pour
rendre compte de la sélection des individus preahide tels comportements « altruistes ».

1.1.1. La théorie de la sélection de parentele

En 1964, Hamilton propose l'une des premiéres wwigtthéoriques au paradoxe de
I'altruisme : la sélection de parentéle. Il émétypothése que les animaux sont susceptibles
de se comporter de facon altruiste envers desithdivqui leur sont apparentés, favorisant
ainsi la transmission de leurs propres genes. gjie @Hamilton établit que la transmission
d’un caractére sera favorisée lorsque : r x b B c @présente le coefficient d’apparentement
du donneur et du récepteur, b 'augmentation dirlass du récepteur, et c la réduction de la
fitness du donneur. Les comportements altruistparapssent quand le colt de production du
comportement est moindre que le bénéfice retiré.

1.1.2. La théorie de l'altruisme réciproque

Les comportements altruistes qui surviennent enttzidus non apparentés ne peuvent
s’expliquer par la sélection de parentéle. En 19#iers propose la théorie de l'altruisme
réciprogue pour expliquer la production de compuodsts altruistes entre non apparentés.
définit l'altruisme réciprogue comme un échangeb@ms ou services entre deux partenaires
dans lequel le donneur produit un acte colteux flmésiée pour le récepteur. La réciprocité
se produit lorsqu’apres avoir recu le récepteurndoa son tour. L’altruisme réciproque
permet 'émergence du phénomene de coopératior detrx partenaires dont les bénéfices
peuvent étre asynchrones.

L’altruisme réciproque requiert trois conditiongi(ers, 1971) : (1) plusieurs interactions
doivent avoir lieu entre les partenaires implique3,les partenaires doivent étre capables de
se reconnaitre afin de pouvoir de nouveau interagins le futur, (3) le bénéfice
ultérieurement retiré doit étre plus important pieodt immeédiat.

La sélection d’individus altruistes au cours dediition n’a pu se faire qu’a la condition
gue les individus tricheurs — qui ne retournent leadon — soient eux éliminés. Chez I'étre
humain, les actes altruistes et les actes de trecheposeraient sur des meécanismes
psychologiques (Trivers, 1971). Cela suppose quseindividus détectent les tricheurs,
calculent le ratio colt/bénéfice, reconnaissent fertenaire et mémorisent les interactions
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passées. Chez les animaux, on illustre frequemiiatiiisme réciproque par les dons de
nourriture observés chez les chauves-souris vasidsmodus rotondisau cours desquels
des individus régurgitent du sang afin d’alimermtenx dont la chasse a été infructueuse et qui
risquent de mourir aprés trois jours de privatienndurriture (Wilkinson, 1984). Toutefois,
cet exemple reste contesté car il reste a démogtrerce sont les mémes partenaires qui
jouent régulierement les rdles de donneur et réceptau cours d'une succession
d'interactions. De méme, Packer (1977) proposaplitpser par I'altruisme réciproque la
formation de coalitions chez les babouiRggio anubi} cherchant & accéder aux femelles en
aestrus monopolisées par un concurrent. Mais d&aétoeles ont ensuite montré qu'il n'y a pas
de réciprocité entre les alliés vainqueurs d'urend@minant, seul I'un d'entre eux s'accouple
avec la femelle (Bercovitch, 1988 ; Noé&, 1990).

L’altruisme réciproque, de par les compétencestpdggiques qu’il requiert pourrait étre
le mécanisme évolutif a la base des transactiomso@ciques chez I'étre humain : « si tu me
donnes ceci, je te donne cela» (Trivers, 1971utt@-Brock (2009) suggére que de
nombreux exemples de coopération chez I'animapBtxent par des motivations égoistes.
Les codts supportés par le donneur seraient seiqrel élevés, contrairement a ce que I'on
observe chez I'étre humain. Bien gu'il soit possigl’il existe dans la nature des échanges
basés sur des facultés cognitives comparabledes ecrises en jeu chez I'étre humain, il reste
gu'aucun exemple avéré d'altruisme réciproque téaaéce jour mis en évidence chez les
animaux.

1.1.3. La théorie du marché biologique

Noé et Hammerstein (1994, 1995) ont proposé umenaltive a la théorie de l'altruisme
réciprogue pour expliquer les comportements cooff®rabservés chez les animaux : la
théorie du marché biologique. Contrairement arli@ime réciproque, le marché biologique
integre le choix du partenaire de coopération. ineévidus ayant le choix entre plusieurs
partenaires, peuvent décider a tout moment de une qopérer avec un partenaire et d’en
choisir un autre. Ainsi, les individus se compaient comme des « vendeurs » et des
« acheteurs », et les interactions entre les idd#/iseraient comparables a des transactions
(Noé & Hammerstein, 1994, 1995). En conséqueneceinkdividus négocieraient certains de
leurs comportements en fonction de I'offre et dedléamande (Noé & Hammerstein, 1994,
1995). A remarquer, cependant, que la théorie dehmgabiologique ne fait aucune hypothese
sur les processus cognitifs mis en ceuvre.

On a établi que les poissons labresabfoides dimidiatus qui se nourrissent des
ectoparasites présents sur des poissons de conadxilent leur comportement de nettoyage
en fonction de différentes caractéristiques desleuclients » telles que leur lieu de résidence
(Bshary & Grutter, 2002). Il apparait que les emis » prennent en compte la qualité d'un
service antérieur avant de retourner vers un poissitoyeur donné (Bshary & Schéffer,
2002). On a également appliqué la théorie du maltb®gique aux comportements des
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primates non humains. Par exemple, plus le nombreuhes non sevrés dans un groupe est
faible, plus les femelles sans jeune sont encbnesletter (babouinPapio c. ursinus Henzi

& Barrett, 2002) ou étreindre (singe-araign@tgles geoffroyiSlater et al., 2007) les meres
pour avoir acces a leur bébé. Enfin, une récentédeéh montré expérimentalement que des
singes vervets@hlorocebus aethiopsmodulent leur comportement de toilettage envers d
partenaires susceptibles de leur apporter un ay@nt&n l'occurrence l'acceés a des ressources
alimentaires — en fonction du nombre de ces pare&nau sein du groupe (Fruteau et al.,
2009).

1.2. Les interactions réciproques chez les primatesn humains

La sélection de parentéle s'exerce sans que lasgduas fassent nécessairement preuve de
réciprocité. Le marché biologique n'exige pas nlus fa réciprocité des comportements. A
l'inverse, l'altruisme réciproque repose sur uregprécité différée ou, par définition, le don
initial est colteux. Que ce soit a long terme @owrt terme, les étres humains possedent les
compétences psychologiques pour évaluer les coliéstiels et décider ou non de s’engager
dans des interactions réciproques. Il n’existe aeaertitude que tel soit le cas chez I'animal.
Dans de nombreux cas, c'est l'intérét individuelepi responsable de la coopération entre
congéneéres (Clutton-Brock, 2009) et le niveau deutanis en jeu est mal connu. On peut
donc s'attendre a ce que la sélection naturell&ifsey 'aptitude des individus a s'engager dans
des actions réciproques qui ne font pas appellteuisme mais qui ont pour résultat de
bénéficier aux deux individus.

La majorité des primates non humains vivent en ggeusociaux ou familiaux. Chez ces
especes, le recouvrement des générations gracenmetst a une espérance de vie élevée
(Austad & Fischer, 1992) et a l'association d'indiss d’age, de sexe et de liens de parenté
différents permettent la mise en place de relatsmtsales stables entre les individus. Chez les
primates, une grande diversité d’interactions mécjpes est rapportée, en particulier dans le
toilettage social, le soutien dans les conflitegtartage de la nourriture (Dugatkin, 1997).

1.2.1. Le toilettage social

Le toilettage d'un individu par un autre secial grooming— est le comportement
coopératif le plus fréquemment observé chez lemgidgs non humains. Pour lindividu
toiletté, ce comportement peut réduire le nombestdparasites (Hutchins & Barash, 1976)
mais également diminuer la tension (Schino etl&I88 ; Terry, 1970) grace notamment a la
libération de béta-endorphines (Keverne et al., 9198our l'individu toiletteur, ce
comportement engendre un colt en temps mais peddaiposteriori certains bénéfices a
l'individu. D’abord, toiletter permettrait d’étreitetté en retour. Récemment, Schino et Aureli
(2008) ont montré le caractere réciproque du cotepmnt de toilettage entre femelles chez
22 espéces de primates. Des males chimparRa&s {roglodytes peuvent également se
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toiletter de maniere réciproque en terme de du@mmes et al., 2009 ; Watts, 2002). Par
ailleurs, chez plusieurs especes, le toilettagenangerait la tolérance des congénéres envers
le toiletteur (Henzi & Barrett, 1999) et diminudrd@ nombre d’interactions agonistiques
envers lui (Fairbanks, 1980 ; Silk, 1982 ; Sillkakt1981). En toilettant, le toiletteur accéderait
parfois plus facilement aux ressources alimenta{cks Waal, 1989 ; de Waal, 1997a;
Ventura et al., 2006) ; les femelles obtiendral&tces au nouveau-né de leurs congénéres
(Gumert, 2007a; Henzi & Barrett, 2002) et les masecederaient plus facilement aux
femelles en cestrus (Gumert 2007b). Les interactitensoilettage sont également corrélées
avec le soutien dans les conflits (Hemelrijk, 19%femelrijk & Ek, 1991 ; Koyama et al.,
2006 ; Seyfarth & Cheney, 1984 ; Watts, 2002). daszervets, les individus répondent plus
frequemment aux sollicitations de soutien dansclasflits impliquant des congéneres qui
viennent de les toiletter (Seyfarth & Cheney, 1984)

1.2.2. Les coalitions

Une coalition est une interaction triadique quf@@ne lorsqu’un individu intervient dans
un conflit entre deux congéneres, soutenant I'@uxi’contre l'autre. On reconnait alors trois
types de protagonistes : l'intervenant, le réceptautenu par lintervenant et I'individu
cible. On parle d'alliance lorsque les mémes indisiforment la méme coalition de maniére
réguliere. Chez les primates, les coalitions soéquentes chez de nombreuses espéces et
elles peuvent associer des partenaires non apparedt, intervenir dans un conflit peut
engendrer des blessures et se révéler colteuxl'pdarvenant. Différentes hypothéses ont
été proposées pour expliquer un tel comportementiteBir un individu dans un conflit
pourrait améliorer (de Waal, 1982) ou stabiliselidtlify et al., 2000) le rang hiérarchique de
intervenant. Intervenir dans un conflit pourrgérmettre d’étre soutenu en retour lors de
futurs conflits, auquel cas les alliés se soutiaietht de maniere réciproque dans les conflits
(de Waal & Luttrell, 1988 ; Silk, 1992 ; Watts, 199Il est également possible que l'individu
cible "se venge" en intervenant a son tour dans aoadition établie contre un précédent
adversaire (Aureli et al., 1992; de Waal & Luttréi988 ; Silk, 1992 ; Watts, 1997).

1.2.3. Le partage de nourriture

Le partage de nourriture est un comportement quedbserve chez diverses espéeces de
primates (Brown, 2004). Il peut étre facilité par possesseur, forcé par le récepteur ou
précédé de comportements de quémande (Feistner &rég 1989). Le partage de
nourriture peut engendrer des dons de nourritutie é&s membres du groupe méme si dans
la grande majorité des cas ils se limitent a des dies parents vers leur progéniture (Brown,
2004 ; Feistner & McGrew, 1989).

Chez les chimpanzeés, plusieurs auteurs ont rapfgopartage de viande, de plantes ou de
fruits entre des individus non apparentés (Good#lB6 ; Teleki, 1973 ; Slocombe et al.,
2005). Pour un individu, partager entraine une wlitidon de sa propre ressource et apparait
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désavantageux. Différentes hypothéses ont été péesqour expliquer un tel comportement.
Tout d’abord le partage aurait pour effet de direimles comportements d’agression envers le
possesseur de nourriture. D’un point de vue énignggtil apparait plus avantageux de perdre
une partie de la ressource que d'étre harcelé gamgdémandeurhigrassmenbu sharing-
under-pressure hypotheyifGoodall, 1986 ; Stevens, 2004 ; Wrangham, 19P&)tager les
ressources avec ses congéneres permettrait égal@méndividu d’améliorer son statut
social au sein du groupe, notamment en consolslstelations sociales avec des individus
plus haut dans la hiérarchish@re-to-enhance-status hypothggde Waal, 1982 ; Moore,
1984). On a aussi proposé que la viande issuehdasses collectives serait un « outil social »
permettant aux males de consolider leurs alliaibbgani & Watts, 2001 ; Nishida et al.,
1992). Certaines études suggerent que le partage d&ande favorise l'acceptation des
accouplements par les femelleseat-for-sex hypothe3igGomes & Boesch, 2009 ; Stanford
et al.,, 1994 ; Teleki, 1973), mais d'autres ne icowint pas cette hypothese (Gilby, 2006 ;
Mitani & Watts, 2001).

1.3. La question de la valeur des services

Affirmer que les animaux obtiennent un service moh bien ou un autre service suppose
gue l'on puisse estimer la valeur des servicedal@srauteurs emploient des termes tels que
« contrepartie » ifterchangg (Hemelrijk, 1990) ou « économie de service seryice
economy (de Waal, 1982, 1997a) pour désigner des intersctréciproques de différente
nature. De tels qualificatifs rappellent des term@ployés en économie humaine et suggerent
I'existence de comportements interchangeables.ndapg on ne trouve aucun équivalent de
la monnaie chez les animaux. Prouver I'existenaen dtalcul lors d’échanges entre deux
individus exige d’établir une relation de contingerentre le don et le retour observés, ce qui
est particulierement difficile dans le contexteiabd.a valeur des biens ou des services peut
varier d’'une interaction a l'autre, et mesurer tEdits et les bénéfices de chacun des
partenaires est souvent impossible (Seyfarth & €heh988). Cela est particulierement vrai
dans le cas de services de nature différente tedsdg toilettage contre un soutien dans les
conflits ou de la viande pour l'accés a des fersell@terminer le niveau de satisfaction des
individus dans I'échange s’avére délicat sinon ssfme. En outre, la valeur des biens peut
varier en fonction de facteurs intrinseques auwidds tels que le rang hiérarchique, I'age ou
le sexe (Seyfarth & Cheney, 1988). Par exempleindividu dominé pourra se satisfaire
d'une durée moindre de toilettage de la part dwlividu dominant que ce qu'il aura lui méme
donné a ce dernier.

Il est difficile d'estimer la valeur des biens @nsces transférés dans un contexte social.
Etablir des corrélations entre ce qui est donmégi ne permet pas de conclure a un échange
calculé de la part des individus. Il est nécessadergasser a I'approche expérimentale pour
contréler la valeur des biens ou services transfé@gtre les partenaires et démontrer
I'existence d’une relation de contingence entreclmmportements de I'un et l'autre. Alors



seulement, nous serons en mesure de conclure @ritable échange de biens ou services
entre deux individus.

1.4. Les mécanismes sous-jacents aux interactioréciproques

Différents mécanismes ont été proposés pour exg@litpuréciprocité des comportements
observée chez les primates non humains. On pedidésguer en fonction de la complexité
des capacités cognitives qu'ils supposent.

1.4.1. La réciprocité de symétrie

Dans sa forme la plus simple, la réciprocité edtlifi@e de symétriguesymmetry-based
reciprocity) car basée sur le degré d’association des indvide Waal & Luttrell, 1988).
Deux partenaires auront d'autant plus tendanceraagnaniere réciproque qu'ils passeront
plus de temps a proximité I'un de l'autre. Lesti@mba de proximité reflétant les relations
d’affiliation entre deux membres d’'un groupe, udiudu agira vis-a-vis d'un congénere en
fonction de l'identité de celui-ci et de I'attramti ou de I'aversion qu’il aura pour ce dernier.
Un tel mécanisme a été proposé pour expliquerilettange réciproque chez les macaques
rhésus llacaca mulatta (Colvin & Tissier, 1985 ; de Waal & Luttrell, 188ou la formation
de coalitions chez les geladd@héropithecus geladgDunbar, 1980). On doit remarquer que
la réciprocité de symétrie ne requiert pas de eéahtingence entre les comportements des
partenaires en interaction. En ce cens, il netsfsag d'une réciprocité au sens strict mais
plutét d'un mécanisme de coopération du type mistual Il est préférable de réserver le
terme de réciprocité aux actions bilatérales etiogantes.

1.4.2. La réciprocité d’émotion

Un second mécanisme s’appuie sur la capacité desdas a associer un état émotionnel
a un partenaire potentiel. L’émotion est ici coesid comme une variable intervenant entre
la réception de stimuli internes et externes @hikke en place des réponses physiologiques et
comportementales de [lindividu (Aureli & Schaffne2002). Cette « comptabilité
emotionnelle »émotional bookkeepifgermettrait des interactions réciproques a lengé
avec un partenaire de son choix sans qu'il sdiréaburs a des facultés cognitives élaborées
(Aureli & Schaffner, 2002). Un tel mécanisme a @t@posé pour expliquer les séquences de
toilettage réciproques observées chez le capucim @ebus apella(Schino et al., 2009) et
le mandrill (Mandrillus sphink (Schino & Pellegrini, 2009) et le toilettage dénpour le
soutien rendu lors des coalitions chez le macagpengis Macaca fuscatp(Schino et al.,
2007).



1.4.3. La réciprocité d’attitude

De Waal (2000) propose un troisieme mécanismeuiéamportement du partenaire : la
réciprocité d'attitudedttitudinal reciprocity par laquelle les individus agissent en miroir par
rapport a leur partenaire. Si un individu agit fealement envers son partenaire, celui-ci se
comportera de maniere favorable envers le prendiarcontraire, si un individu agit de
maniere défavorable, le partenaire se comportemraateere défavorable. Un tel mécanisme
n'implique que la capacité cognitive des individusnémoriser des évenements passés (de
Waal, 2000). La réciprocité d'attitude a été pramoen particulier pour expliquer les
transferts passifs de nourriture observés chezcégmicins bruns lors d’expériences de
coopération (de Waal, 2000 ; de Waal & Berger, 2000

1.4.4. La réciprocité calculée

La réciprocité est dite calculéealculatedreciprocity) lorsqu’elle est basée sur la capacité
des individus a mémoriser les services donnéscesret a en tenir compte dans leurs futurs
échanges. De Waal & Luttrell (1988) ont proposén&zanisme pour expliquer les soutiens
observés lors de conflits chez le chimpanzé, leapae rhésus et le macaque olagaca
arctoide$ (de Waal & Luttrell, 1988). Aprés avoir élimininfluence de facteurs tels que le
sexe, la parenté ou les relations de proximitérdigidus, ces auteurs ont suggeére par défaut
gue la réciprocité observée chez ces especes paix@ibasée sur des processus cognitifs
complexes. Un tel mécanisme a également été prqpmeerendre compte des corrélations
constatées entre les interactions de toilettadesdransferts de nourriture chez le chimpanzeé
(de Waal, 1997a).

Sur le plan des facultés cognitives, ce mécanisuppase l'estimation des biens ou
services transférés, la mémorisation des donssetedieurs, la capacité a attendre le retour ou
encore la détection de tricherie de la part dugpaite (Stevens et al., 2005a). Ainsi en termes
cognitifs, le mécanisme de réciprocité calculée r@ou permettre la mise en place
d’interactions réciproques du type de ce que llmseove chez ’lhomme. Alors que I'existence
de certaines des facultés cognitives nécessaili@ségiprocité calculée ont pu étre mises en
evidence chez plusieurs espéces animales, d’agsésnt a déterminer avant de conclure a
I'existence de la réciprocité calculée chez lesptes non humains.

2. LES COMPETENCES REQUISES PAR LA RECIPROCITE CALCULEE

Si I'on considére la réciprocité comme calculéenenea terme un échange de biens ou
services avec un partenaire implique de multipe®pétences notamment cognitives. Pour
les énumérer, je prendrai 'exemple de deux indisidon apparentés A et B qui s’échangent
de maniere différée deux objets. Au cours de leamgere interaction, A et B devront tout
d’abord étre capables de (1) se tolérer mutuellémpeunr (2) estimer la valeur des biens de
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chacun. L’individu A devra (3) donner son bieniadividu B et, I'échange étant différé, (4)
attendre avant de recevoir le retour de la parBdeCe temps d’attente engendre pour
'individu A (5) le risque que le don ne soit pandu. Au cours de leur seconde interaction,
les individus devront (6) mutuellement se recomaadt (7) se remémorer ce qui a déja été
donné. Enfin, au moment d’obtenir le retour de 'Bidlvidu A devra étre capable de (8)
détecter de la part de son partenaire d’éventoaigportements de tromperie ou de tricherie.

La liste que je viens de citer n'est évidemment pakaustive mais elle regroupe les
compétences nécessaires a deux individus pour echev échange de type économique
comparable a ceux qui sont observés chez 'homnedtrden évidence ces compétences
chez les animaux apparait alors comme la premitgeédans I'étude de leur faculté a
échanger de maniere calculée.

2.1. La tolérance sociale

Pour s’engager dans un échange de type calculidestdus A et B doivent étre capables
de se tolérer mutuellement. La tolérance socialm dhdividu se définit par sa capacité a
accepter un autre individu ou un groupe d’individass son proche environnement physique
et/ou social. Chez des especes vivant en groupesugo la tolérance sociale va conditionner
le type d’interaction entre les individus, les caripments des individus envers les autres
membres du groupe et donc influer sur leurs relat®ociales. lls existent parfois de fortes
différences dans les niveaux de tolérance socialge edes especes méme proches
phylogénétiquement. Par exemple, dans une tachsistamt a soulever de lourdes pierres
appatées, des macaques de Tonkbatdéca tonkeanadécrits comme socialement tolérants
co-agissent plus que des macaques rhésus déarastrariocomme peu tolérants (Petit et
al., 1992). Chez les grands singes, les bonoBas (aniscus montrent également plus
d'aptitude a coopérer que des chimpanzés dansiahe tequérant que deux individus tirent
chacun sur un des bouts d’'une corde pour attierxaun plateau de nourriture (Hare et al.,
2007). Des especes dites tolérantes montrent @nsieilleurs résultats dans des taches de
coopération que des especes présentant une t@é&adiale moindre (Anderson, 2007).

Au sein d'une méme espece, il n'est pas rare qukesdes paires d’individus les plus
tolérantes parviennent a accomplir des taches catipes. La tolérance sociale a ainsi été
proposée pour expliquer certains actes coopérafifservés chez des capucins bruns
(Chalmeau et al., 1997). Testés par paires, letssdevaient tirer simultanément sur deux
barres pour rapprocher un plateau sur lequel digjitosée de la nourriture. L'analyse des
résultats montre que les individus tiraient chadenleur coté sans comprendre le réle du
partenaire ; on peut attribuer leurs actes coopf®rad une importante tolérance
interindividuelle qui permettrait aux sujets de reg@procher physiquement pour tirer le
plateau (Chalmeau et al., 1997). L'effet facilitatele la tolérance sociale a également été
montré dans une tache similaire, chez des marn®Satlithrix jacchug (Werdenich &
Huber, 2002). Chez des chimpanzés, la toléranc@leomnfluence I'apparition d'actes
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coopératifs : les sujets sont plus enclins a caopavec des partenaires socialement tolérés
plutbt gu'avec des partenaires peu tolérés a IFeteé du cadre expérimental (Melis et al.,
2006a).

2.2.L'estimation de la valeur des biens

Afin de maximiser leur profit, les individus A et &oivent étre capables d’estimer la
valeur des biens de chacun avant de s’engagerwagshange. La valeur d'un bien peut
s'estimer selon deux criteres, la qualité et lantjtéa On a pu montrer que des capucins bruns
entrainés a realiser des échanges d'aliments awvexpérimentateur sont capables de tenir
compte de leur qualité (Drapier et al., 2005). hoes la différence de qualité des aliments
échangeés est faible, toutefois, les capucins moinplas de difficulté a les distinguer (Drapier
et al., 2005).

Les primates non humains sont également capablesecinnaitre des volumes et
d’estimer des quantités continues ou discréteseianple, face a deux quantités continues,
des chimpanzés, des bonobos (Suda & Call, 2004)2des capucins bruns (van Marle et
al., 2006) sont capables de discriminer le volumelus important. Des orangs-outangs
(Pongo pygmaeyssont également capables de discriminer deux veduators méme que la
dimension et la forme du récipient varient (CalR&chat, 1996, 1997). Face a deux quantités
discréetes, des chimpanzés (Boysen & Berntson, 18#%sen et al., 1996 ; Hanus & Call,
2007), des bonobos (Hanus & Call, 2007), des orangmngs (Call, 2000 ; Hanus & Call,
2007), des gorillesQorilla gorilla) (Hanus & Call, 2007), des macaques japonisliac@ca
fuscatg (Silberberg & Fujita, 1996), des capucins bruiddessi et al., 2007 ; Beran, 2008 ;
Beran et al., 2007) et des singes écure@minjiri sciureuy (Anderson et al., 2000) sont
capables de comparer et de discriminer la plusdgraiu la plus petite des deux quantités
lorsque le total ne dépasse pas l'ordre de lardiz&n a enfin montré que des capucins bruns
sont capables de discriminer deux collections giigevariant a la fois en quantité et en qualité
suivant le principe de transitivité (Addessi et 2008a ; Padoa-Schioppa et al., 2006).

Les primates sont également capables de combirseguientités discretes. Face a deux
collections d’items divisées chacune en deux soospes, des chimpanzés sont capables de
sélectionner la plus élevée indiquant qu'ils tiemneompte du total des deux sous-groupes
(Rumbaugh et al., 1987; Rumbaugh et al., 1988)squun expérimentateur présente deux
collections d’items, couvre celles-ci et ajoute retire des items, des chimpanzés (Beran,
2001, 2004), des orangs-outangs (Call, 2000), desaques rhésus (Hauser et al., 2000) et
des singes capucins (Beran et al., 2008) s'avéagatbles de choisir la plus élevée.

Chez les singes, la capacité de macaques rhésesoanaitre des additions et des
soustractions a eégalement été étudiée par Hausell@borateurs (1996) suivant la technique
utilisée chez I'enfant humain par Wynn (1992). €éeichnique repose sur le principe que les
individus vont réagir plus fortement & des événdmeuni semblent en violation avec leur
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connaissance du monde physique. Des situationgliti@d et de soustraction vraies (par
exemple, 1+1=2) et fausses (par exemple, 1+1=1i) p@sentées a des macaques rhésus.
L’expérimentateur place l'une apres l'autre deugompenses dans une boite a la vue du
sujet. Aprés 10 s, le contenu de la boite est ptésel'individu : deux récompenses dans le
cas d’'une addition vraie, une seule dans le casedaddition fausse. Dans le cas d’opérations
impossibles, les sujets passent plus de tempsuéeste contenu de la boite, indiquant leur
surprise devant la violation des régles additivesaustractives (Hauser et al., 1996). Addessi
et collaborateurs (2007) ont également montré @secdpucins bruns somment la valeur de
jetons représentant de petites quantités. Enfia femelle chimpanzé entrainée a compter fut
capable d’indigquer en chiffre arabe la somme d’gete nourriture placés en trois endroits
différents (Boysen & Berntson, 1989).

En situation expérimentale, les primates montréntabrtantes capacités a comparer deux
biens selon leur qualité et leur quantité. Cependaez la plupart des espéces, plus la
différence entre la valeur des biens est faiblas pés sujets montrent des difficultés a les
discriminer. Le ratio entre deux quantités apparaihme un facteur susceptible de limiter la
capacité des primates a estimer correctement @es.bune telle limite pourrait affecter la
compréhension d’'un échange équilibré entre paresnai

2.3. Les dons et transferts de biens

Aprés avoir estimé la valeur des biens mis en féudividu A doit étre capable de
s’engager dans la relation d’échange en donnanbiem a I'individu B. Dans le milieu
naturel, les dons sont relativement rares chepriesates non humains, hormis le cas entre
apparentés (Brown, 2004 ; Feistner & McGrew, 198®)ans le cadre d'études
expérimentales, certains auteurs ont cependantnabsies transferts entre individus non
apparentés. Dans la majorité des cas, ces traqsfant de type passif : un individu laisse un
congénére prendre en partie ou en totalité un debsms. Chez des capucins bruns par
exemple, des individus qui ont recu de la nouritpermettent a des congéneres de se saisir
d’éventuels morceaux (de Waal, 1997b; de Waal,0R0Chez des marmousets, on a
€également observé des individus laissant des cengeneur ouvrir la bouche pour y
récupérer de la nourriture (Kasper et al., 2008).

Dans le cas de transferts actifs, c’est le dongeuinitie le transfert. Les transferts actifs
sont parfois qualifiés d’indirects lorsqu’un indiv place un objet dans la cage de son
partenaire. lls sont qualifiés de directs lorsqudujet donne un objet de la main a la main a
son partenaire (de Waal, 1997b ; de Waal et 8@3)L%En ce qui concerne les transferts actifs
indirects, on a pu voir des capucins bruns pla@y dutils ou de la nourriture dans le
compartiment d'un congénere (Westergaard & Suo@8y 1 Westergaard et al., 2007). Des
transferts indirects d’outils ont également étépaafes chez des babouins hamadryzep(o
hamadrya¥ entre un male et une femelle (Beck, 1973). Equieoncerne les transferts actifs
directs, on a observé des chimpanzés et des capaoinainés a échanger avec un étre
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humain placer a travers un grillage des outils dammain d’un congénére afin que celui-ci
puisse accéder a de la nourriture (Westergaard.e@07 ; Yamamoto et al., 2009).
Concernant des transferts actifs directs et régipgs, un seul cas spontané a pu étre rapporté
entre deux jeunes males chimpanzés entrainés gagardes signes : un premier individu
devait fournir un outil au second afin qu’il puisaecéder a de la nourriture, celle-ci était
ensuite partagée entre les individus (Savage-Rughbatial., 1978). En revanche, on a di
entrainer des chimpanzés adultes de maniere imeem®ur qu'ils se montrent capables
d'échanger des objets avec un congénere ; ils mairitenu ce comportement d’échange que
par le biais d'un renforcement positif de la pdundexpérimentateur humain (Brosnan &
Beran, 2009).

La nature passive des transferts ne permet pa®msuce a I'intentionnalité des dons.
Seuls les transferts actifs, et notamment ceux spnt de nature directe, permettent
d’interpréter le geste de l'individu comme un adeedon. La rareté de tels comportements
méme en conditions expérimentales souligne lacditi# des individus a donner a un
congéneére et met en évidence I'existence de factenitant la mise en place de la réciprocité
calculée chez les primates non humains. On est deoise demander si les exemples de
réciprocité calculée décrits dans la littérature Waal, 1997a ; de Waal & Luttrell, 1988)
sont effectivement basés sur une intention de dodeela part des individus. Il apparait
nécessaire de mener des études approfondies sujete

2.4. L'attente d'un retour

Apres avoir donné un bien a lindividu B, I'individA doit attendre un délai avant de
recevoir un retour. Un moyen de déterminer la ciépat’'un individu a attendre est de
mesurer son aptitude a retarder l'acces a une geose. Chez I'étre humain, Mischel (1974)
a proposé deux options a de jeunes enfants: umenpEnse immeédiatement disponible ou
bien deux mais seulement aprés un temps d'attém®.enfants ayant obtenu les deux
récompenses ont fait preuve de patience tandislepuenfants n’ayant recu qu’une seule
récompense se montrent plus impulsifs (Mischel4)19Ce test permet de mettre en évidence
deux phases dans le processus d’attente. Danseiaigre phase, l'individu fait le choix
d’attendre (ou pas) en fonction de variables tetlae la durée du temps d’attente ou la
dimension de la récompense : c’est la prise desibécidelay-choicg (Toner & Smith, 1977 ;
Toner et al., 1979). Dans la seconde phase, liddidoit maintenir sa décision d’attendre
tout au long du délai : c’est le maintien de laisiéa d’attendre delay-maintenangg(Toner

& Smith, 1977 ; Toner et al., 1979).

M ITP4

La capacité des animaux a attendre un délai ateétkéé suivant différentes procédures
expérimentales, souvent semblables a celles @disdez I'étre humain. Lors de tests de
choix par exemple, deux options sont proposéesijati :sune récompense de base immédiate
ou une récompense préferée — car de meilleuretéuali de plus grande quantité — mais
retardée. Si les sujets optent pour la récompeetsedée, ils n'ont plus la possibilité de
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revenir a la recompense immeédiate durant le dBlans ce type de tests, des bonobos, des
chimpanzés et des singes araignées se montrertlesp refuser la récompense immédiate
et d’attendre une a deux minutes pour recevoir réaempense triple (Amici et al., 2008 ;
Rosati et al., 2007). Testés dans des conditiomstigles, des marmousets, des macaques a
longue queueMacaca fasciculariset des singes capucins peuvent différer de 28ceds a

la plus grande récompense tandis que des tam&aggihus oedipise tolerent qu’un délai

de 10 s (Amici et al., 2008 ; Stevens et al. 2005b)

hY

Lors de tests du maintien de la décision, la réammee immédiate reste a portée de
lindividu tout au long du temps d’attente, laissamnix sujets la possibilité de changer leur
décision. Ce type de procédure permet a I'expériatear de mesurer avec exactitude le délai
gue peuvent supporter les sujets avant de sais@iclampense. Face a un morceau de céleri
immédiatement accessible et un raisin dont l'acesisretardé, des macaques rhésus sont
capables d’attendre 2 mn pour obtenir le raisin méinte celeri reste a portée de main (Evans
& Beran, 2007a). Testés selon la procédure de Misd®974), des chimpanzés retardent la
prise de la récompense préférée entre 3 et 5 nmarf@ al., 1999). Des chimpanzés entrainés
au langage des signes sont également capabletad#erede 3 mn la prise d'une récompense
représentée sous forme de photographies et dadexiges (Beran et al., 1999). Si 'acces a
une distraction est autorisée durant le tempseafitdt des chimpanzés tolérent un délai allant
jusqu'a 18 mn (Evans & Beran, 2007b).

Un dernier type d’expérience consiste a présentesiget une accumulation d’items
alimentaires au fur et a mesure du temps d'attelés. sujets doivent inhiber la prise
immédiate de nourriture afin de maximiser leur gddans ce test d’accumulation, des
macaques rhésus sont capables d’attendre 30 sdwaaisir la recompense (Evans & Beran
2007a) tandis que des chimpanzés et un orang-ostarigcapables d’attendre jusqu’a 3 mn
(Beran, 2002).

Les études expérimentales visant a mesurer I'dptities primates a attendre un délai ont
permis de mettre en évidence des différences péeifiques significatives. Elles ont
egalement permis de souligner l'influence de lacédure expérimentale employée sur les
performances des individus. Cependant, méme siégtats obtenus nous permettent de
circonscrire la tolérance au délai, ils ne nousnadtent pas de conclure quant a la capacité
des primates a attendre au cours d'un échangeu'ihisgine seule étude a permis de
déterminer la tolérance au délai de capucins bawnsours d’échanges d’items alimentaires
avec un expérimentateur. Ramseyer et collabora(2Q€6) ont ainsi mis en évidence que des
singes capucins attendent 10 s pour une récompdifféeée huit fois supérieure a la
récompense immeédiate et 20 s pour une récompefféeédi quarante fois supérieure a la
récompense immédiate. Si au cours d’'un échange;algacités d’attente des individus ne
dépassent pas quelques dizaines de secondes, peasprobable que les interactions
réciprogues observées chez d’autres espéces duee Wi@main, soient basées sur l'attente
d'un retour. Tester la capacité de primates non dimsna attendre lors d’'un échange est
crucial pour évaluer leur capacité a échanger daeracalculée.
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2.5. Le calcul du risque

Le délai entre le don et le retour n'engendre magement un temps d’attente pour
lindividu A mais également une prise de risque. ##ngageant dans un échange différe,
lindividu A prend le risque qu’au cours de I'atterle bien a retourner soit détériore, dérobé
par un tiers ou encore qu'il ne soit jamais rehdadividu A doit donc étre capable de juger
les risques liés a la situation d’échange.

En économie, la notion de risque se distingue d®ien d’incertitude (Knight, 1921). Le
risque se définit comme une situation dans laquelieissues possibles sont affectées de
probabilités connues. Dans une situation d’'inagdét les probabilités des issues restent
inconnues.

Plusieurs études ont porté sur la sensibilité sque chez les animaux. Le protocole type
utilisé consiste a présenter deux options de réeosgs alimentaires aux individus : une
option constante et une option dite «risquée ». cBaisissant la premiere option, les
individus recoivent toujours la méme quantité darriture a des intervalles de temps fixes.
En choisissant la deuxiéme option, les individu®reent une récompense qui varie soit en
guantité, soit en temps nécessaire pour y accé@®e a des choix variant en délai, les
animaux favorisent I'option « risquée » tandis giaee a des choix variant en quantité, les
animaux favorisent I'option constante (Kacelnik &tBson, 1996). Chez les primates non
humains, on a montré que face a des choix varmamuantité, des chimpanzés se montrent
plus enclins a choisir l'option « risquée » que Besobos (Heilbronner et al., 2008). Les
auteurs ont conclu a une influence des pressioakgiques sur la prise de décision des
individus (Heilbronner et al., 2008). Méme si uabet procédure nous donne des indications
sur les facteurs influencant la prise de décisemiddividus face a une situation risquée, elle
ne nous permet pas d’étudier la réponse des individce a un risque de perdre. En effet,
dans la procédure décrite précédemment, les soigiisnnent a la fin des essais la méme
guantité de recompense, qu’ils choisissent I'und’autre des options. Or, dans un échange,
le risque potentiellement pris par l'individu esiedeur partenaire ne retourne pas le don et
donc de réellement perdre. Il est nécessaire deirerele degré de tolérance au risque des
individus lorsqu’ils s'engagent dans un échange.

2.6. La reconnaissance du partenaire

Pour recevoir le retour, l'individu A doit étre adpe de reconnaitre I'individu B et
inversement. La reconnaissance des membres duegesipune condition de I'établissement
de relations sociales durables. Par l'utilisatiomdges photographiques, plusieurs études ont
montré que les primates non humains pouvaientsetilie visage pour reconnaitre des
congéneéres. Cette faculté a été mise en évidemaxpmple chez les chimpanzés (Parr et al.,
1998), les macaques japonais (Tomonaga, 1994indesques rhésus (Parr et al., 1999), les
macaques a longue queue (Dasser, 1987), les macdgquEonkean (Dufour et al., 2006) et
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les capucins bruns (Dufour et al., 2006). Les pramaont également capables de reconnaitre
les relations sociales qui les lient a leurs copgém (Tomasello & Call, 1997). On a enfin
montré que les individus pouvaient reconnaitrerédations sociales qui lient deux de leurs
congénéres entre eux. Par exemple, Dasser (1988)n&ré que des macaques a longues
gueue sont capables de discriminer a partir deoghaphies entre des partenaires apparentés
et non apparentés, ce qui signifie qu'il leur estsible de reconnaitre les relations sociales qui
unissent les membres de leur groupe. Ces différéatstats indiquent que la connaissance du
partenaire ne devrait pas représenter un facteitaht des échanges chez les primates.

2.7. La mémoire et I'anticipation

Au cours d’'un échange, mémoriser ce qui est dohaéteiper ce qui va I'étre sont deux
facultés indispensables. La capacité des animas @mémorer des événements passés —
mémoire épisodique — et a se projeter dans ler futplanification — a fait I'objet de
nombreuses études. Cependant, l'aptitude des aximae déplacer mentalement dans le
temps reste un sujet controversé (Clayton et @032 Roberts, 2002 ; Suddendorf & Busby,
2003). Certains auteurs affirment que les animaoxt sincapables de se rappeler
d’événements qui leur seraient propres et quiileieat par conséquent incapables de
planifier des besoins futurs (Roberts, 2002 ; Sodddg & Busby, 2003).

Une étude a montré que des chimpanzés sont inespdbelstocker des fruits par avance,
conduisant les auteurs a conclure a une « myopipdeelle », c’est-a-dire a une incapacité a
anticiper un besoin futur (Silberberg et al., 1993pendant, différents travaux indiquent que
des primates non humains sont capables de comparterrientés vers le futur. On a montré
que des capucins bruns se déplacant vers desdsitesurritures éloignés choisissent avec
guelques minutes d’avance la route la plus appgegdanson, 1998). Chez les grands singes,
on a observé des chimpanzés élevés en captiviigiende stocker spontanément des jetons
en vu de les échanger dans un futur proche comtria dhourriture (Sousa & Matsuzawa,
2001). Des orangs-outangs et des bonobos peuvalengent collecter, garder et transporter
des outils afin de les utiliser jusque 12 heurass ghrd (Mulcahy & Call, 2006). Des
chimpanzés se sont également montrés capablessdendner, garder et transporter des
outils pour les utiliser dans un futur proche, maisqu’ils ont du planifier le transport et
I'utilisation d’un objet dans une tache d’échantgeont été incapables de résoudre cette tache
(Dufour & Sterck, 2008). Il est possible que la dimion sociale de I'échange rende la
planification d’un échange particulierement complex

2.8. La détection et la prévention de la tricherie

L’individu A doit détecter et prévenir I'abus demsportement de tricherie de la part de
lindividu B. Chez I'étre humain, Trivers (1971)stingue une forme de tricherie flagrante
(gross cheatingou le tricheur ne donne rien d’'une forme plustigeilisubtle cheatingou le
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tricheur donne moins que ce qui a été donné toutmamntenant un comportement
apparemment coopératif.

Chez les primates, on a rapporté de facon anecsotg nombreux cas de dissimulation
ou tromperie (Byrne & Whiten, 1990). Des individssibordonnés ayant localisé une
ressource alimentaire peuvent s’abstenir d’émeliye vocalisationsf@god call§ pour éviter
d’attirer des individus dominants qui viendraienbrmapoliser la ressource (Hauser, 1992,
1997 ; Hauser et al., 1993). Des individus domipésvent également pousser de faux cris
d’alarme pour éloigner des individus dominants d'wuessource de nourriture (Wheeler,
2009). lIs sont également capables de cacher I&sepce a d’éventuels compétiteurs (de
Waal, 1998 ; Gygax, 2000 ; Kummer et al., 1996aretvent parfois a éloigner un individu
dominant d’une source cachée de nourriture (Cdtssiel, 1994 ; Goodall, 1986 ; Hirata &
Matsuzawa, 2001). Si I'on a aujourd’hui peu de eéugfue des primates soient capables de
dissimuler une information (e.g., Amici et al., 200Coussi-Korbel, 1994 ; Ducoing &
Thierry, 2003 ; Hare et al., 2001), il reste a datrer expérimentalement qu'ils peuvent
donner une information fausse. Savoir s'ils peuasticiper une tricherie est fortiori plus
problématique encore, en particulier si cela ragjaiattribuer des états mentaux a autrui.

3. VERS UNE ECONOMIE EXPERIMENTALE DES PRIMATES

Comme il a déja été dit, 'approche expérimentat recessaire pour déterminer dans
guelle mesure les primates non humains sont capdt#ehanger avec leurs congénéres. En
economie humaine, I'approche expérimentale conaist&er un environnement contrélé afin
de reproduire artificiellement une situation redlét les conditions des transactions
économiques. L'économie expérimentale teste ledigiiéns de théories ou de modéles
economiques en les confrontant a des données @stedtans un environnement contrélé
(Eber & Willinger, 2005). Chez les primates non laims, une approche similaire par le biais
du modele expérimental de I'échange a déja permigdonnaitre et mesurer quelques unes
de leurs compétences.

3.1. L’échange comme modele expérimental

Plusieurs études en captivité ont mis en évideagedpension des primates a donner des
objets a des étres humains (Bertrand, 1976 ; Célmbel, 1993 ; Hyatt & Hopkins, 1998 ;
Lefevbre, 1982). Le renforcement de ce comportenpamnt!’'obtention d’une récompense
alimentaire est a la base de la tache que repeedéchange avec un expérimentateur.
L’avantage d’'un tel modéle est qu’il ne requierti@gart de I'animal que le geste de donner,
impliquant un minimum d’entrainement, comparé atdekes plus complexes comme celles
faisant intervenir l'utilisation d’outils.
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Des capucins bruns et des chimpanzés s’avererg agiehanger avec un expérimentateur
humain des items de nourriture qui different enlici@Drapier et al., 2005 ; Lefebvre, 1982 ;
Ramseyer et al., 2006 ; Westergaard et al.,, 2004 quantité (Drapier et al., 2005 ;
Ramseyer et al., 2006). lls sont capables de digwer parmi plusieurs objets celui qui leur
donne acces a une récompense alimentaire (Brosrda \&aal, 2004ab, 2005 ; de Waal et
al., 2008) ou a un outil nécessaire pour accédan &em alimentaire (Westergaard et al.,
1998). Les sujets en viennent ainsi a attribuer wadeur symbolique aux objets qui leur
permettent d'acquérir de la nourriture (Addessalet2007, 2008ab). Des capucins bruns et
des gorilles peuvent également réaliser des échangecessifs d’items alimentaires et
d’objets avec un expérimentateur humain (Chalmede&not, 1998 ; Drapier et al., 2005),
par exemple des capucins sont capables de donmempierre pour recevoir un granulé

alimentaire qu'’ils échangent ensuite pour un maraEapomme.

3.2. Les biais de jugement

En économie, la théorie sur les choix individuégguie en particulier sur le modéle de la
maximisation d’utilité, c’est-a-dire la maximisatiale la satisfaction par I'obtention de biens
ou services. En situation de certitude, cette ihésst qualifiee de théorie de I'utilit®{flity
Theory tandis qu’en condition d'incertitude elle est lifige de théorie de I'espérance
d’utilité (Expected Utility Theorywvon Neumann & Morgenstern, 1944). Les préféreniess
agents humains sont supposées respecter un ceotaiore de propriétés. On les représente
par une fonction d’utilité que I'individu maximigmur déterminer son choix. En maximisant
['utilité, on suppose que celui gu'on qualifitddmo oeconomicuagit de maniere rationnelle.
Les travaux des dernieres décennies ont montiéstagit en réalité d'une approximation. Les
décisions économiques humaines sont souvent faupsdedes biais de jugement d'origine
psychologique (Tverskg Kahneman, 1981). L’économie expérimentale a neou'en de
nombreuses circonstances les étres humains ne marinpas l'utilité, ce qui les conduit a
des décisions moins rationnelles que celles pediter les modeles. Quelques études ont
cherché des biais de jugement chez les primates.

3.2.1. L'effet de dotation

En situation de certitude, I'une des anomalies amementales les plus significatives
chez I'étre humain est l'effet de dotatioanflowment effectqui traduit le fait que les
personnes exigent plus pour céder un objet qu'ellesont préts a payer pour l'acquérir
(Knetsch, 1989). L'effet de dotation pour le chentre deux biens a pour la premiére fois été
mis en évidence dans une expérience effectuée patséh (1989) au cours de laquelle
participaient trois groupes de sujets humains tigpaléatoirement. Les sujets du groupe 1 se
voyaient offrir une tasse a café qu’ils pouvaiechanger contre une barre en chocolat. Les
sujets du groupe 2, au contraire, se voyaientroffne barre de chocolat qu’ils pouvaient
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échanger contre une tasse a café. Les sujets dpeggBquant a eux n’avaient pas de dotation

initiale et devaient simplement choisir entre lastaa café et la barre en chocolat. Les

résultats obtenus sont les suivants : 89% desssdiegroupe 1 ont choisi de conserver leur

tasse a cafe, 90% des sujets du groupe 2 ont clewnserver leur barre de chocolat, et 56%
des sujets du groupe 3 ont opté pour la tasseéa caftasse a café a ainsi été valorisée par
rapport a la barre de chocolat par les sujets détda tasse a café, alors que c’est la barre de
chocolat qui a été davantage valorisée par ragptattasse a café par les sujets détenant le
chocolat. Les préférences des individus pour deasbapparaissent ainsi sensibles a leur
dotation initiale. Des travaux ultérieurs ont comi@ la généralité de ces résultats (Kahneman
et al., 1990 ; Knetsch, 1992).

L'effet de dotation a récemment été testé chepiiesates non humains. Chez les grands
singes, des chimpanzés se sont vus attribuer mmnalienentaire ou un jouet et ont ensuite été
autorisés a les échanger avec un expérimentateuaihupour différents items de méme
nature (alimentaire/non alimentaire) mais préfét@smajorité des chimpanzés ont échangé
leur jouet initial pour le second jouet mais onfuseé d’échanger leur item alimentaire
(Brosnan et al., 2007). Une autre expérience clezcdpucins bruns entrainés a I'échange a
montré qu'ils refusent d’échanger des items aliaiegg pour des items de nature équivalente
avec un expérimentateur humain (Lakshminaryanaal.e2008). Les auteurs concluent a
I'existence d'un effet de dotation chez les prima##me si des similitudes apparaissent dans
les comportements observés chez les différentescespil reste nécessaire d'approfondir
I'étude des mécanismes sous-jacents a un tel pleéopour pouvoir conclure avec certitude
a un effet de dotation chez les primates non husnain

3.2.2. L'aversion pour la perte

En situation d’incertitude ou de risque, I'une ge®malies comportementales les plus
importantes observées chez I'étre humain est I&werpour la perteldss aversioh par
laquelle les individus percoivent les pertes plotkensément que les gains (Tversky &
Kahneman, 1986). Chen et al. (2006) ont testédterice d’une aversion pour la perte chez
des capucins bruns au cours de tests d’échangesuj&ts pouvaient choisir d’échanger un
jeton avec un expérimentateur E1 qui leur présertaieur donnait une récompense, et un
expérimentateur E2 qui leur présentait deux récosge mais ne leur en donnait qu’une. Les
échanges avec les deux expérimentateurs étaient éprivalents — une seule récompense.
Cependant, dans la majorité des cas, les capuninsréféré I'alternative fixe et ont échangé
leurs jetons avec I'expérimentateur E1, ce quiearéerprété par les auteurs comme résultant
d'un effet d’aversion pour la perte (Chen et alD0&). D’autres hypothéses cependant
pourraient expliquer les résultats obtenus chezdgpsicins. Par exemple, le délai di au fait de
retirer 'une des deux récompenses chez I'expériatear E2 dans I'étude de Chen et al.
(2006) pourrait entrainer le choix par les sujetd’expérimentateur E1 qui rend aussitét la
récompense (Silberberg et al., 2008). Un effetrdstifation di au fait de voir mais de ne pas
obtenir les deux récompenses pourrait égalementligeep la préférence pour
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'expérimentateur E1 par les sujets. Conclure &émntable effet d’aversion pour la perte chez
les singes capucins la encore demande des trauapiémentaires.

3.3. Le sens de I'équité

La théorie des jeux est une approche mathématigaepbblémes liés aux interactions
stratégiques entre deux protagonistes ou plus. Bmarmue la théorie de I'utilité le fait en
conditions de choix individuel, la théorie des jeppédit un comportement rationnel des
individus a partir de la maximisation de ['utilite’économie expérimentale a permis de
confronter les prédictions de la théorie des jeukea expérimentations en environnement
contrblé. Les résultats mettent en évidence despodements altruistes réciproques chez
I'étre humain, basés sur la confiance et le désquité dans les comportements stratégiques
des individus (voir Eber & Willinger, 2005). De $alésultats ne correspondent a la théorie de
la maximisation de I'utilité par les individus gsele modeéle de I'utilité prend en compte la
satisfaction basée sur les préférences socialesdigglus.

Des travaux récents ont étudié les décisions écmu@® de primates non humains dans
des situations qui mettent en jeu deux partenaleeslévelopperai ici 'exemple de l'aversion
pour liniquité (nequity aversioh (Fehr & Schmidt, 1999) et du jeu de [l'ultimatum
(ultimatum gampe(Guth et al., 1982).

3.3.1. L’aversion pour l'iniquité

Dans le modele d’aversion pour l'iniquité de FehBehmidt (1999), les individus ont une
satisfaction qui augmente avec leurs propres gaeis qui diminue lorsque l'iniquité entre
les joueurs croit. Cette aversion pour l'iniquitésenen évidence chez I'homme dans le jeu de
lultimatum, a été étudié chez le capucin brun @@ & de Waal, 2003) et le chimpanzé
(Brosnan et al., 2005) suivant des protocoles aim$. Deux sujets placés dans des
compartiments de test adjacents ont la possildliéehanger I'un aprés l'autre des jetons
contre de la nourriture avec un expérimentateurnsDane premiere condition, les
récompenses obtenues par les deux sujets soniquemtet de nombreux échanges sont
observés chez les deux sujets. Dans une secondktiaonle premier sujet recoit une
récompense d'une grande valeur tandis que le sewsmoit une récompense de moindre
valeur. Dans une troisieme condition, le premigetstecoit une récompense sans avoir a
échanger tandis que le second sujet doit échanmar necevoir la récompense de valeur
inférieure. Dans ces deux dernieres conditions,constate une augmentation des refus
d'échanger avec l'expérimentateur de la part donsemdividu, ou méme de consommer la
récompense lorsque I'échange a eu lieu. Ces rissaltaenent les auteurs a conclure a une
aversion pour liniquité chez les singes capuciBsognan & de Waal, 2003) et les
chimpanzés (Brosnan et al., 2005).
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Toutefois, plusieurs études ont remis en questsnconclusions (Henrich, 2004 ; Wynne,
2004). En particulier, on peut expliquer les congment des sujets par des effets de
frustration — voir sans obtenir une récompense aibéw — chez les capucins (Dubreuil et al.,
2006 ; Roma et al., 2006) ou d’attente de la ré@mee chez les chimpanzés (Brauer et al.,
2006) sans avoir recours a I'hypothése de l'avensour l'iniquité. Une autre étude montre
gue l'estimation de la valeur relative des récongpsret I'effort lié a la tache d’échange entre
les deux sujets se révele difficile pour les singggsucins, or celle-ci s’avére nécessaire dans
'aversion pour I'iniquité (Fontenot et al., 200T)es capucins et les chimpanzés paraissent
réagir sans directement tenir compte de la pensgeae l'autre. L'existence d’'une
intolérance a I'iniquité reste donc a démontrerzotes especes.

3.3.2. Le jeu de l'ultimatum

Le jeu de l'ultimatum consiste en une négociatiairee deux individus dans laquelle le
joueur 1 fait une seule et unique offre au joueurejoueur 1 dispose du pouvoir de répartir
et le joueur 2 celui d’émettre un veto (Guth et 4882). Prenons I'exemple d’'une somme
d’argent de 100 euros qui doit étre répartie eisgsaleux joueurs. La solution théorique de ce
jeu est que le joueur 1 fasse la plus petite @ftrgoueur 2 (1 euro) et que celui-ci I'accepte.
En effet, aussi faible soit-il un gain est toujopréférable a 0. Les résultats expérimentaux
cependant montrent une tendance des individus laiggiér de la solution théorique : les
joueurs 1 faisant des offres comprises entre 4804, et les joueurs 2 refusant les offres
inférieures a 20% de la somme (Eber & Willinger,020 Récemment, Jensen et
collaborateurs (2007) ont testé des chimpanzés daes version simplifiee du jeu de
lultimatum ou l'argent est remplacé par des rasibn premier individu fait face a deux
offres possibles : par exemple, 8 raisins pouretu? raisins pour son partenaire, ou bien 5
raisins pour chacun. Une fois le choix effectuépadetenaire peut accepter ou refuser I'offre.
Les résultats montrent que les chimpanzés ne fmtqujours d'offres dites honnétes a leurs
partenaires mais que ceux-ci acceptent la quaditéodes offres non nulles (Jensen et al.,
2007). Du point de vue de la théorie économiquesalge, on peut dire que la stratégie
egoiste des chimpanzés fait d'eux des joueursraie dans le sens ou ils maximisent leurs
gains dans le contexte expérimental.

La différence entre le chimpanzé et I'homme daneueale 'ultimatum réside dans le fait
gue les joueurs humains prennent en compte lesesocollectives de leur société alors que
les chimpanzés n'en sont probablement pas cap&®és. qui ne respecterait pas la justice
dans les sociétés humaines serait puni ou excléchAelon collectif, il devient alors rationnel
pour l'individu de renoncer a une partie de sesggeat de faire preuve d'équité. Les résultats
du jeu de l'ultimatum chez le chimpanzé renfordéesiconclusions actuelles quant a I'absence
d'un sens de I'équité chez les primates non humains
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4. OBJECTIFS DE L'ETUDE

Le présent travail a eu pour but de comprendre dmmedle mesure des primates non
humains peuvent s'engager dans des transactidgpaléconomique. En étudiant les facultés
nécessaires a l'échange d'objet ou de nourritlirs;agit de déterminer les conditions
favorisant I'émergence de la réciprocité calcukédeepréciser les compétences susceptibles
d'intervenir dans les relations sociales des pamat

J'ai étudié sept especes de primates appartensintgenres différents : capucins bruns,
macaques de Tonkean et macaques a longue quélentre de Primatologide Strasbourg ;
chimpanzés, orangs-outangs, gorilles et bonobo®Valigang Koéhler Primate Centrde
Leipzig. Ces espéces se distinguent par leurs ma@#ons sociales mais également par des
niveaux différents de tolérance sociale. Chez ileges, les capucins et les macaques vivent
en groupes multimales multifemelles dont I'orgatissase caractérise par une structure en —
lignées maternelles — sous-groupes d'individus egpés issus d'une méme femelle
(Fragaszy et al., 2004). Les relations socialesntsaques varient en fonction des especes :
le macaque a longue queue présente une hiérarelterdinance stricte et une forte intensité
d’agression en comparaison avec le macaque de @onke le gradient de dominance est
moins fort et le degré de tolérance sociale plasélces différences sociales correspondent a
des tempéraments différents chez les individusefTiet al., 2004). Chez les grands singes,
les chimpanzés et les bonobos forment des grougmsus multimales multifemelles selon
un systéme de fission-fusion : celui-ci consisteuae communauté d’individus fractionnée
sous-groupes de composition variable (Goodall, 1986hida, 1968 ; White, 1988). Les
gorilles de plaine se caractérisent par un groggékconstitué d’'un male adulte, d’'un ou
deux males sub-adultes et de plusieurs femellesngmagnées de leur progéniture (Harcourt
et al., 1981). Enfin, les orangs-outangs se diggng des autres especes de grands singes par
leur organisation sociale dispersée sur un largeétdiee (Mitra Setia et al., 2009). Ces
especes different également des unes des autreeyparfacultés cognitives. Les grands
singes présentent généralement de meilleures pefmes que les especes de singes dans les
taches d’imitation, les tests d'inférence, lessat reconnaissance dans le miroir ou encore
les situations expérimentales requérant que ledsstipnnent compte des perceptions d'autrui
(Tomasello & Call, 1997). L’étude d'espéeces diffites doit permettre de faire apparaitre des
variations dans le phénoméne étudié et de repérairlas facteurs susceptibles d'affecter la
réponse des individus.

Dans une premiere partie (Chapitre 1ll), jai che¥ca déterminer les mécanismes de la
prise de décision lorsque les individus doiventtsiom une période d'attente au cours d’un
échange. Jai étudié des chimpanzés, des singasimspdes macaques de Tonkean et des
macaques a longue queue. Pour cela, les sujettdmestés dans deux taches d’échange de
nourriture avec un expérimentateur au cours desqied délais croissants étaient imposes
avant I'obtention de la récompense finale (artitle® et 3). J'ai employé différentes quantités
de récompense pour déterminer si la valeur quéagtale la récompense influence la
décision d'attendre. Jai étudié linfluence de xddacteurs susceptibles d'influencer la
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tolérance au délai : I'inhibition de la consommatet la dépréciation au cours du temps de la
récompense.

Dans une seconde partie (Chapitre 1V), jai étue#facteurs qui déterminent les décisions
des individus lorsqu'ils s'engagent dans une tciiosacomportant un risque de perte. J'ai
étudié la capacité d’'orangs-outangs, de singescoapw®t de macaques a longue queue a
calculer un risque au cours d’'un échange de nawerdvec un expérimentateur (article 4). Au
cours de la phase de test, je présentais une carmsbimde récompenses de différentes
dimensions au sujet. Ces récompenses pouvaient@tdgmension supérieure, inférieure ou
équivalente a l'item de nourriture qu'il devaitden Lorsque le sujet acceptait I'échange, il
recevait une récompense choisie de maniere aléatlsins cette combinaison. Jai testé
différents modeles de décision de maniere a identiés stratégie suivies par les individus
face au risque : (1) miser aussi longtemps quehesces de gain sont plus fortes que les
chances de perte, (2) miser aussi longtemps ga'itlgs chances de gain et cela quelles que
soient les pertes potentielles, (3) cesser de ndisgrqu'une perte survient et cela quels que
soient les gains potentiels.

Dans une troisieme partie (Chapitre V), I'objefitif de déterminer dans quelle mesure les
sujets peuvent s’engager dans des eéchanges deabiensin congénere. J'ai étudié les quatre
especes de grands singes (articles 5 et 6), lgessicapucins et les macaques de Tonkean
(article 7) dans une procédure visant a facilittmergence de transferts réciproques. J'ai
placé les sujets par paire dans une situation leurilfallait échanger des objets afin d’obtenir
de la nourriture auprés d’'un expérimentateur humlaisiest agi de tester la réciprocité des
guémandes et des dons susceptible de survenirleatpartenaires. On s'attend a ce que les
espéeces présentant la propension la plus élevéeradiee ou a prendre un risque montrent
plus de facilité a s’engager dans un échange aveongeénere.
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CHAPITRE I

METHODES GENERALES
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1. LES GROUPES D’ETUDE ET LES CONDITIONS D’ELEVAGE

1.1. Les capucins bruns

Les capucins brunsCgebus apella sont élevés au
Centre de Primatologiale I'Université de Strasbourg
(Fig. 1). lls sont issus d'un méme groupe social
comprenant entre 19 individus en 2006 (5 malestesiul
et 11 femelles adultes) et 17 individus en 200 &es
adultes et 8 femelles adultes). lls évoluent dans u
environnement composé de deux animaleries
intérieures (33 de surface au total) et de deux
volieres extérieures (30 %n Ces différents
compartiments communiquent par des tunnels que peant fermer par des portes
coulissantes. Des granulés et de I'eau sont dibfEmad libitum dans les animaleries
intérieures et des fruits sont distribués une aissemaine.

Fig. 1. Capucins bruns.

1.2. Les macaques a longue queue

Les macaques a longue queldaaca fascicularis
sont élevés alentre de Primatologiele I'Université

de Strasbourg (Fig. 2). Un premier groupe de trois
males adultes évolue dans une animalerie intérigerre
10 nf. Un second groupe de cing méales adultes évolue
dans une animalerie intérieure de 15dunnant accés a
une voliére extérieure de 20°mQuatre autres males
adultes disposent de cages individuelles (2 cagd28

x 80 x 60 cm). De I'eau et des granulés sont digpes

ad libitumet des fruits sont distribués une fois par semaine

Fig. 2. Macaques a longue queue.

1.3. Les macaques de Tonkean

Les macaques de TonkeaMgcaca tonkeana sont
élevés auCentre de Primatologiede I'Université de
Strasbourg (Fig. 3). Un premier groupe comprendeent
4 individus en 2006 (3 méales sub-adultes et 1 fliemel
sub-adulte) et 7 individus en 2009 (3 males adutels
femelle adulte). Il évolue dans un environnement
composé de deux animaleries intérieures (15 dm
surface au total) donnant acces a deux volieres
extérieures (30 A). Ces différents compartiments
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communiquent par des tunnels que I'on peut ferraerdps portes coulissantes. Un second
groupe comprend entre 11 individus en 2006 (1 ra@liglite et 5 femelles adultes) et 16
individus en 2009 (2 males adultes et 5 femelladtes). Ce groupe évolue en semi-liberté
dans un parc boisé de 0,5 ha. Il a accés a unealemimintérieure de 15 mDe I'eau et des
granulés sont disponiblesl libitumet des fruits sont distribués une fois par semaine

1.4. Les chimpanzés

Deux groupes de 5 et 6 chimpanzés adultean (
troglodytes verus comprenant respectivement 3 et 2
femelles sont entretenus aBiomedical Primate
Research Centrele Rijswik (Pays-Bas). Chacun des
groupes évolue dans une animalerie intérieure de
40 nf. Dans le méme centre, un troisiéme groupe est
constitué de deux males chimpanzés adultean (
troglodytes schweinfurthii Ces deux individus
évoluent dans une animalerie intérieure de f5lras
animaux recoivent deux fois par jour des fruitdes
légumes de nature variée. De I'eau est égalememnitoad libitum Toutes les deux heures,
des compléments nutritionnels tels que des grathesiel ou de la glace sont distribués aux
animaux.

Un autre groupe social de 4 chimpanzZ@an( troglodytes vergscomprenant 1 male et 3
femelles adultes est élevé Wblfgang Kohler Research Primate Centier Zoo de Leipzig
(Allemagne) (Fig. 4). Les individus évoluent damsaspace comprenant un enclos intérieur
de 175 mM et un enclos extérieur de 1406.rRendant la nuit, les chimpanzés sont isolés dans
une salle de repos de 32.rhors des tests, les individus sont isolés damssatie de 19 frde
surface totale comprenant deux compartiments. aul'est disponiblad libitum dans ces
différents espaces. De la nourriture constituédrgi¢s, légumes et céréales est distribuée
guatre fois par jour.

ig. 4.Un chimpanzé.

1.5. Les orangs-outangs

Un groupe de 8 orangs-outangBofigo pygmaeus
abelii) comprenant 1 méale et 3 femelles adultes est
entretenu auWolfgang Kohler Research Primate
Center du Zoo de Leipzig (Fig. 5). Les animaux
évoluent dans un espace comprenant un encloseimtéri
de 230 M et un enclos extérieur de 168CF.nLes
orangs-outangs passent la nuit dans une sallepds re
de 36 M. Lors des tests, les sujets sont isolés dans une
salle de test de 257@omposée de trois compartiments.
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De l'eau est fourniead libitum aux animaux et des repas constitués de fruityymég,
céreales et yaourts leur sont distribués quatsegar jour.

1.6. Les bonobos

e

Fig. 6. Un bonobo.

Un groupe de 6 bonoboBPdn paniscuscomprenant 3
males et 2 femelles adultes est élevé Vdalfgang
Kohler Research Primate Centdu Zoo de Leipzig en
Allemagne (Fig. 6). Les animaux évoluent dans un
espace comprenant un enclos intérieur de 256tm'un
enclos extérieur de 2300°mLes bonobos passent la
nuit dans une salle de repos de 36 Iors des tests, les
sujets sont isolés dans une salle de test de 25 m
composée de trois compartiments. De I'eau est feurn
ad libitum et des repas constitués de fruits, légumes,

céréales et yaourts sont distribués quatre foigopar

1.7. Les gorilles

Fig. 7. Gorilles.

Un groupe de 5 gorillesGrilla gorilla) comprenant 1
male et 3 femelles adultes est élevéMlfgang Kohler
Research Primate Centedu Zoo de Leipzig en
Allemagne. Les animaux évoluent dans un espace
comprenant un enclos intérieur de 264 ehun enclos
extérieur de 2300 M Les gorilles passent la nuit dans
une salle de repos de 36.nhors des tests, les sujets
sont isolés dans une salle de test de 26amposée de
trois compartiments. De I'eau est fourmad libitum et

des repas constitués de fruits, légumes, cérédles e

yaourts sont distribués quatre fois par jour.

On trouvera dans le tableau qui suit un récapifulles caractéristiques des sujets et les
études auxquelles chacun a participé.
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Tableau 2. Caractéristiques individuelles des sujst

Périodes de test pour les études auxquelles clzajetea participé

Nom Espece Sexe Naissance Etude 1 : délai Etude 2 : risque Etude 3 : récipgoc
Accroc C. apella male 1996 mars — septembre 2007 juillet 2006 —€€2007 non testé

Alila C. apella femelle 1999 non testée ao(t 2007 a mars 2008 ashé t
Arnaud  C. apella male 1998 mars — septembre 2007 juillet 2006 a€egn07 mars — mai 2008
Asson C. apella femelle 1989 mai — septembre 2007 non testée 1sbéete
Kinika C. apella femelle 1992 non testée non testée mai — juin 2009
Paola C. apella femelle 2001 non testée novembre 2007 a mars 2008 on testée
Pétula C. apella femelle 2001 juillet 2007 a juillet 2008 avril 42007 non testée
Pistou C. apella male 2001 mars — septembre 2007 juillet 2006 -dé2007 mars — mai 2008/mai — juin 2009
Popeye C. apella male 2001 aolt 2007 — février 2008 avril — juik@07 mars a mai 2008
Raven C. apella male 2002 mai 2007 — février 2008 décembre 2008iB2007 non testeé
Gaétan M. tonkeana male 1996 avril 2007 a février 2008 non testé leGét
Janek M. tonkeana male 1997 janvier — juin 2007 non testé non testé
Lady M. tonkeana femelle 1997 mai 2007 — juin 2008 non testée nsteée
Milos M. tonkeana male 1997 janvier — juin 2007 non testé non testé
Olga M. tonkeana femelle 2000 aolt 2007 — septembre 2008 non testée non testée
Rimbaud M. tonkeana male 2002 avril 2006 — aodt 2007 non testé marsi-2p09
Shan M. tonkeana male 2003 avril 2007 — janvier 2008 non testé leetet
Sherlock M. tonkeana male 2003 février 2007 — janvier 2008 non testé smaavril 2009
Simbad M. tonkeana male 2003 février — novembre 2007 non testeé nda tes
Sybille M. tonkeana femelle 2003 mai 2006 — octobre 2007 non testée s mawril 2009
Castor M. fascicularis  male 1996 aolt 2006 — aodt 2007 juillet 2007 —loret@008 non testé
Donald M. fascicularis  male 1992 aolt 2006 — septembre 2007 juillet 200@tebre 2008 non testé
Jack M. fascicularis  male 1992 aolt 2006 — septembre 2007 juillet 200@tebre 2008 non testé

Joe M. fascicularis  male 1997 aolt 2006 — aodt 2007 juillet 2007 —loret@008 non testeé
Loukkoum M. fascicularis  male 1997 septembre 2006 a aolt 2007 non testé testEn
Ramis M. fascicularis ~ male 1992 ao(t 2006 — aolt 2007 juillet 2007 —lore&t@008 non testé
Saddam M. fascicularis  male 1996 septembre 2006 — aolt 2007 non testé testin



Tableau 2. Caractéristiques individuelles des sujst(suite)

Périodes de test pour les études auxquelles clzajetea participé

Nom Espece Sexe Naissance Etude 1 : délai Etude 2 : risque Etude 3 : récipgoc
Zébulon M. fascicularis  male 2003 juillet 2007 — mars 2008 non testé nstéte

Zorro M. fascicularis  male 2003 septembre 2007 — février 2008 non testeé on teste

Fifi P. troglodytes femelle 1993 non testée non testée décembre 26G6s-2007
Gertrudia P. troglodytes femelle 1993 non testée non testée décembre 26G6s-2007
Jahaga  P. troglodytes femelle 1993 non testée non testée décembre 26G6s-2007
Juus P. troglodytes male 1990 aolt — septembre 2005 non testé non testé
Noah P. troglodytes male 1989 aolt — septembre 2005 non testé non testé
Thomas P. troglodytes male 1990 aolt — septembre 2005 non testé non testé
Ton P. troglodytes male 1981 aolt — septembre 2005 non testé non testé
Unyoro  P. troglodytes méale 1997 non testé non testé décembre 2006 —20ars
Willy P. troglodytes femelle 1990 aolt — septembre 2005 non testée asod t

Bimbo P. pygmaeus male 1980 non testé non testé mars — mai 2006
Dokana P. pygmaeus femelle 1989 non testée juin — juillet 2008 mareat 2006
Dunja P. pygmaeus femelle 1973 non testée non testée mars — mai 2006
Kila P. pygmaeus femelle 2000 non testée juin — juillet 2008 nornées
Padana P. pygmaeus femelle 1997 non testée juin — juillet 2008 maraat 2006

Pini P. pygmaeus femelle 1988 non testée juin — juillet 2008 maraat 2006

Joey P. paniscus male 1982 non testé non testé avril — ao(t 2006
Kuno P. paniscus male 1996 non testé non testé avril — aolt 2006
Limbuko P. paniscus méale 1995 non testé non testé avril — ao(t 2006
Ulindi P. paniscus femelle 1993 non testée non testée avril — ao0® 200
Yasa P. paniscus femelle 1997 non testée non testée avril — ao06 200
Bébé G. gorilla femelle 1979 non testée non testée mars — avré 200
N'Diki G. gorilla femelle 1979 non testée non testée mars — avré 200
Viringika G. gorilla femelle 1995 non testée non testée mars — avré 200




2. LES PROCEDURES D’ENTRAINEMENT A L'ECHANGE
2.1. L’échange d’un objet pour de la nourriture

Les grands singes avaient été entrainés a échdegeabjets avec un expérimentateur au
cours de séances d’enrichissement antérieures araail de these. Seuls les macaques et
les singes capucins ont été entrainés a échangebjah (un bouchon en plastique ou un
caillou) avec un expérimentateur au cours de ceodatc

L'apprentissage s’est effectué en plusieurs étsyasessives :
1. L'expérimentateur donne un objet au sujet. Ugtsest récompensé par un raisin sec
lorsqu’il lache ou jette I'objet.
2. Le sujet obtient la recompense uniquement wilsigche ou jette I'objet hors de son
enclos.
3. Lindividu est récompensé lorsqu’il lache [I'objeau-dessus de la main de
I'expérimentateur.
4. L’individu recoit la récompense lorsqu’il patobjet dans la main de I'expérimentateur.

Pour arriver a cette derniere étape, entre 27 ¢ 88 d’entrainement (20 a 30 essais par
jour, deux fois par jour maximum) ont été nécessapour que les macaques échangent un
objet avec I'expérimentateur. L’entrainement desaqaes a I'échange a donc nécessité entre
675 et 925 essais. En ce qui concerne les capbecurss, certains individus avaient été
entrainés a rendre un objet ou un item alimentairan expérimentateur au cours de
précédentes études (Drapier et al., 2005; Ramseleal., 2006). L'entrainement des

nouveaux individus a I'échange a nécessité enttelB1 essais.

2.2. L’échange d’items alimentaires

Des capucins, des macaques de Tonkean, des macalguggie queue, des chimpanzés et
des orangs-outangs ont été entrainés a échangeritetas de nourriture avec un
expérimentateur humain. Les stades d’entrainement saivi le méme protocole que
précédemment, seule la nature des items variad.ihdividus ont d’abord été entrainés a
échanger des items de faible appétence (endivett&nicontre des items de plus grande
appétence (pomme, banane). Le but de I'entraineétaittensuite d’amener progressivement
les sujets a échanger deux morceaux de biscuitsn@®e nature mais de dimension

différente (Tableau 3).

La procédure d’entrainement s’est effectuée eriquus étapes successives (Fig. 8) :
1. L’expérimentateur se tient devant le sujet adeax morceaux de biscuit de dimension
différente dans les mains. L’item a échanger ebtdeuit de petite dimension, la récompense
est le biscuit de grande dimension.
2. Les deux biscuits sont présentés au sujet péidsecondes, sur la paume de la main, puis
le plus petit des deux est donné a I'individu.
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3. L’expérimentateur retire la main qui présertgiemier biscuit et la maintient fermée ou
tournée vers le bas pour éviter sa restitutionl@aujet. La main contenant la récompense
reste toujours a la vue du sujet.

4. L’expérimentateur avance la main vide, paumeeda. Si le sujet pose le premier biscuit
dans la main, il obtient la récompense. Si le peerniscuit est jeté, consommé ou porté a la
bouche, I'échange est considéré comme un échecméia choisie pour présenter la
récompense est randomisée entre la gauche etita.dro

Figure 8. Séquence d’échange entre un singe capueinl’expérimentateur.

Des critéres d’entrainement ont été définis poagak espéce. Les sujets ont pu étre testés
une fois qu'ils avaient atteint ce critére. Le Ealol 3 présente pour chaque espéce le critere
d’entrainement et le nombre de séances (composéE? essais) nécessaires pour atteindre le
critere. Les modalités et criteres d’entrainemesvent varier d'une espece a l'autre en
fonction de la premiére expérience réalisée chezyomipes.

Tableau 3. Modalités d'entrainement.

Nombre de séances

Especes Dimensions biscuits (cm) Critéere d'entraéme nécessaires pour
atteindre le critére
0 A i
Capucins 1x1x05contre2x2x0,5 100% de reussite sur 2a4
1 session
0, A i
Macaques de 1x2x0,5contre2x4x0,5 80A).de reussn'e sur 3al3
Tonkean 2 sessions consécutives
: o S
Macaques a 1x2x0,5contre2x4x0,5 80A).de reussn'e sur 3al3
longue queue 2 sessions consécutives
0, A i
Chimpanzés 1x2x0,5contre2x4x0,5 80% de reussite sur 7al2
1 session
o) A i
Orangs-outangs 1x2x0,5contre2x4x0,5 100% de regssﬂe sur 2a4
1 session
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CHAPITRE IlI

LA DIMENSION TEMPORELLE DE

L'ECHANGE
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Article 1

L’estimation de la valeur et I'anticipation de taxte

chez les chimpanzeés

Article publié danslournal of Comparative Psychology
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RESUME DE L’ARTICLE 1

Introduction

L’étude a pour but de déterminer la capacité dégmaition de chimpanzés au cours d’un
échange. Pour cela, jai mesuré l'attente de chime@s au cours d’'un échange avec un
expérimentateur. Des chimpanzés sont-ils capaldesfiérer le retour d’'une récompense au
cours d’'un échange de nourriture ? Leurs perforemsont-elles fonction de la quantité de la
récompense ?

Méthodes

J'ai mesuré la capacité a attendre de cing chimggrmdultes au cours d'une tache
d’échange de nourriture. Les sujets devaient rendne morceau de biscuit a un
expérimentateur pour obtenir un plus gros morceabiskcuit dont la dimension pouvait étre
égale a deux, quatre, huit ou quarante fois la d&@ du premier. Le délai imposé entre le
don du plus petit morceau de biscuit et le ret@ladécompense variait de 2 s a 16 mn.

Résultats

Pour une récompense égale a deux, quatre ou iefpremier morceau de biscuit, trois
des cing sujets ont réussi a attendre 4 mn. Pairécompense quarante fois plus importante,
quatre des cing sujets ont toléré un délai de 8Lms chimpanzés ont su estimer la dimension
de la récompense et adapter leur comportemenedtaten fonction de celle-ci. L'analyse du
temps de renoncement a permis de mettre en évidemegpacité des individus a anticiper le
délai d’attente et a accepter 'échange en cons@gue

Conclusion

Des chimpanzés se montrent capables de difféneatdeir d’'une récompense alimentaire
sur plusieurs minutes. lls peuvent de plus antidgpelurée de l'attente et ajuster leur décision
en fonction de sa durée et de la quantité de lammpense. Cependant, méme si les temps
d’attente tolérés par les chimpanzés sont de kol plusieurs minutes, ils apparaissent
insuffisants pour aboutir a la mise en place d’éagea calculés sur des périodes de temps
plus longues telles que des jours ou des semaines.
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Waiting Time in an Exchange Task

V. Dufour M. Pelé

Université Louis Pasteur
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Despite controversial expectations that animals achieve reciprocal altruism, it is unclear if nonhuman
species possess the necessary cognitive abilities. Tor reciprocal altruism, individuals must anticipate the
loss of a commodity and accept a delay before some return. The authors investigated the abilities of 5
chimpanzees (Pun troglodytes) to cope with increasing waiting duration in exchange tasks. Subjects had
to keep a small cookie before returning it to a human partner to obtain a larger piece. For a piece 2, 4,
or 8 times the size of the small piece, 3 of the 5 subjects waited for up to 4 min. For a piece 40 times
larger, 4 of the 5 subjects waited up to 8 min. At long time lag, renouncement to wait occurred earlier
than predicted by subjects’ general waiting capacity, suggesting that the decision to wait was based on
a trade-ofl between reward quantity and expected costs of the waiting duration. Chimpanzees could
anticipate a delayed reward at a time scale of several minutes. If this reflects a cognitive limit in
chimpanzees™ anticipation capacity, reciprocal altruism by keeping track of costs and benefits over

extended periods may be unlikely in chimpanzees.

Keywords: reciprocal altruism, delayed gratification, exchange, anticipation, chimpanzee

Reciprocal altruism has been proposed to be a mechanism that
can support cooperation (Trivers, 1971). A donor who performs a
costly behavior and a recipient who benelits [tom this behavior
alternate their roles, producing delayed reciprocity. Although sev-
eral studies have shown that unrelated animals may benefit from
each other’s behavior (Milinski, 1987; Packer, 1977; Seyfarth &
Cheney, 1984; Wilkinson, 1984), research on the mechanisms
involved is still scarce (Stevens, Cushman, & Hauscr, 2005). In its
simplest form, reciprocity is symmetry based. If individuals mostly
direct positive behavior to close associates, reciprocal turn taking
occurs in relation to the time spent in association (de Waal, 2000;
de Waal & Luttrell, 1988). Another process, attitudinal reciproc-
ity, has been proposed to explain some occurrences of food trans-
fers between unrelated capuchin monkeys (Cebus apella). In this
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context, reciprocity would emerge from monkeys mirroring the
behavior of the others (de Waal, 2000). The most demanding
mechanism would require that partners take into account the cosls
and benetits of reciprocated behaviors. This calculared reciprocity
was suggested to account for the exchanges of goods and services
in chimpanzees (Pan troglodytes; Brosnan & de Waal, 2002). For
instance, males may groom females to increase their chances of
mating, or they may share meat according to the amount of help
provided in hunting the prey (de Waal, 1989; Mitani & Watts,
2001), which would be in line with the reciprocal altruism hypoth-
esis as originally formulated by Trivers (1971). Although some
authors have maintained that chimpanzees keep a record of social
credits and debits (Brosnan & de Waal, 2002), others argue that the
correlations observed in the reciprocity of the positive behavior are
not sufficient to draw conclusions about the calculation that would
underlie this reciprocity (Hemelrijk, 1996).

In vicw of the lack of evidence for the occurrence of reciprocal
altruism in nature, the cognitive prerequisites for the occurrence of
calculated reciprocity have been reevaluated (Stevens & Hauser,
2005). Reciprocal altruism supposes estimating the values of
goods, memorizing what has been given and received, anticipating
the return of goods, and displaying a sufficient degree of self-
control to accept in advance the loss of some goods. Both the
ability to estimate the value of goods and memory capacities have
been assessed in primates. Chimpanzees may select the largest
quantity from two options when bananas had been accumulated in
opaquc containers over a 20-min period (Beran & Beran, 2004). A
number of other experiments also point at an ability of capuchin
monkeys and chimpanzees to recognize food quantity and quality:
they may also attribute value to tokens and exchange goods with
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humans in bartering tasks (Brosnan & de Waal, 2004, 2005;
Drapier, Chauvin, Dufour, Uhlrich, & Thierry, 2005; Hyatt &
Hopkins, 1998; Lefebvre, 1982; Padoa-Schioppa, Jandolo, & Vis-
alberghi, 2006; Sousa & Matsuzawa, 2001; Westergaard, Liv,
Rocca, Cleveland, & Suomi, 1998, 2004). With regard to memory
performances, a study showed that a chimpanzee remembered the
location of [ood over 3 days (Menzel, 1999). In another investi-
gation chimpanzees remembered the value of Arabic numerals
over periods longer than 3 years (Beran, 2004). Melis, Hare, and
Tomasello (2006) further reported that chimpanzees could choose
the best partner between two, based on previous experience and
success with this partner in a cooperative task. Thus, the cognitive
prerequisite for calculated reciprocity such as accurate memory for
food or partner quality has been described in nonhuman species.

Much less is known of the temporal dimension involved in
anticipation and sell-control, which are other capacities reciprocal
altruism is thought to require. When bartering about food, for
instance, individuals have both to anticipate an expected gain and
1o inhibit food consumption while wailing. In general, animals
prefer immediacy of reward, as shown in studies on self-control.
When given a choice between a small immediate reward and a
larger delayed reward, pigeons (Mazur, 1987), domestic fowl
(Abeyesinghe, Nicol, Hartnell, & Wathes, 2005), and rats (Rich-
ards, Mitchell, de Wit, & Seiden, 1997) opt for the small imme-
diate reward when the delay surpasses a length of a few seconds.
Long-tailed macaques (Macaca fascicularis; Tobin, Logue, Che-
lonis, Ackerman, & May, 1996), rhesus macaques (M. mulatta;
Szalda-Petree, Craft, Martin, & Deditius-Island, 2004), marmosets
(Callithrix jacchus), and tamarins (Saguinus oedipus; Stevens,
Hallinan, & Hauser, 2005) reach an indifference point of 50% of
preference for one or the other option for delays shorter than a hall’
a minute with a similar paradigm. Other studies have explored the
duration that subjects can delay gratification when they can choose
the initial smaller reward at any time during the delay. Children,
for example, can delay the retrieval of cookies for 5 min when the
reward is visible and can wait for 18 min when the expected
reward is not visible (Mischel, Shoda, & Rodriguez, 1989). In a
variant of this delay-of-gratification task, chimpanzees could in-
hibit themselves to access preferred food for 3 to 5 min when the
quantity to gain increased regularly with time (Beran, 2002; Beran,
Savage-Rumbaugh, Pate, & Rumbaugh, 1999). However, in Be-
ran’s paradigm, chimpanzees did not experience costs other than
refraining from accessing a favored food and they did not experi-
ence a loss. These aspects can be assessed in a context in which
animals have to barter for food.

The ability to delay gratification in an exchange task was
recently addressed in brown capuchin monkeys (Ramseyer, Pelé,
Dufour, Chauvin, & Thierry, 2005). The subjects had to return a
small piece of a cookie after a certain time lag to obtain a larger
one. These capuchins did not wait for over 20 s before returning
food (although 1 subject waited for 40 s in 25% of the trials),
pointing at limited self-control abilities and tolerance to loss in this
species. In view of chimpanzees’ excellent performances in ex-
change and cognition tasks (Beran et al., 1999; de Waal, 1989;
Hyatt & Hopkins, 1998; Mitani & Watts, 2001; Mulcahy & Call,
2006; Savage-Rumbaugh, Rumbaugh. & Boysen, 1978), we ex-
pect that chimpanzees will postpone returns on a longer time scale
than capuchin monkeys. We lack evidence about chimpanzees’
understanding of time when anticipating an expected valuable

reward, however. To get an insight into their ability to calculate
reciprocity, we need to investigate at which time scale they can
anticipate the return of some food. The aim of the present study
was to assess how long a chimpanzee can wait for varying amounts
of returns and decide to engage in an exchange with a human
partner.

In a variant of a delayed-gratification paradigm (Beran, 2002;
Mischel et al., 1989), we offered 5 chimpanzees the opportunity to
exchange small pieces of cookie for larger pieces. Upon receiving
the initial cookie, the chimpanzee had to keep it for 4 given time
before returning it to the human partner in order to obtain the
larger one. The larger pieces of cookie remained visible from the
chimpanzees throughout the trial. In a first phase, various amounts
of reward were offered in exchange for the initial picce of cookic
to assess the mean duration of waiting chimpanzees could reach. In
a second phase, we ollered a reward 40 times the size ol the initial
piece to assess for the maximum waiting duration.

Method
Subjects and Breeding Conditions

Five chimpanzees (Pan troglodytes) of the Biomedical Primate
Research Cenlre's colony were lested: 2 male and 1 [emale chim-
panzee age 15 years from Group A (Tho, Juu, and Wil); a 24-
year-old male chimpanzee from Group B (Ton); and a pair- and,
because of the natural death of his companion, temporarily single-
houscd 16-year-old male (Noa). He obtained as soon as possible a
new partner. Groups A and B were composed of chimpanzees from
the subspecies Pan troglodytes verus. The Sth subject, Noa, be-
longed to the subspecics Pan troglodyte schweinfurthii. Groups A
and B lived in similar conditions and were housed in a 40-m?
indoor main room connected with individual compartments. Noa
was also housed in a 40-m? indoor room. The study was part of a
program designed to provide daily enrichment for the chimpan-
zees. Two prerequisiles were strictly [ollowed during this study:
Only subjects willing to participate were included, and the entire
study was conducted using positive reinforcement only. Subjects
showed a constant willingness o participate, indicating that the
tasks indeed improved the well-being of the chimpanzees.

Training Procedure

Prior to the study, Groups A and B had been involved in a
cognitive task aimed at assessing their planning abilities in an
exchange procedure (Dufour & Sterck, 2007). As this task relied
on the immediate exchange of one nonedible token for a favored
food (a peanut), both groups were familiar with immediate ex-
change procedures. In the current task, however, subjects had to
learn to barter one food for another. In a first training phase, they
were given a small piece of lettuce that they had to give back to the
partner, when instructed so, to obtain a small piece of cookie held
in front of them in the partner’s hand. The instruction given was
the word terug (the Dutch equivalent for back) that was uttered by
the partner, who also showed her empty hand, palm open, in front
of the chimpanzee. The other hand was holding the reward. This
phase was run until chimpanzees reached a criterion of 100% of
success. This training required a mean of 3 sessions (range = 1 to
5) of 12 wrials each per subject. In this phase, there was no delay
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between the moment when subjects were given the initial item and
the moment they were instructed o give it back. In a second
training phase, they were required to dispose of the food they gave
back in a plastic cup, but only when the cup was presented in its
normal orientation in front of them by the human partner. Revert-
ing the cup never took more than 2 s, but as long as the cup was
presented upside down, chimpanzees could not give the initial food
item back—they received no reward it they dropped the food item
too fast out or on top of the cup. If they did so, they were given
back their initial item, and the partner stepped back and waited for
30 s before starting a new trial. The same procedure was followed
if chimpanzees broke, nibbled, or just touched with their lips the
initial item before returning it. For this second training phase, a
first step consisted in training the chimpanzees to exchange a small
piece of lettuce for a piece of cookie of 2 X 4 X 0.5 cm, until they
reached 80% successful returns. This step required a mean of 3.2
sessions (range = 1 to 4) of 12 trials each per chimpanzee. A
second step consisted in training them to exchange a piece of
cookie measuring 1 X 2 X 0.5 cm to obtain a piece 4 times the size
of the initial item (2 X 4 X 0.5 cm). This second step required a
mean of 3.2 sessions (range = 2 to 3) of 12 trials each. Once they
reached 80% success, they entered the testing phase. In total, the
chimpanzees required a mean of 9.5 sessions (range = 7 to 12) of
12 trials each to successfully master the entire procedure.

Procedure for Phase 1

Chimpanzees were separated in their familiar individual com-
partment. The human partner (V. Dufour and M. Pelé) gave the
initial piece of cookie (1 X 2 X 0.5 ¢m in size) to the chimpanzee
and stood in front of the cage. The partner was holding in one hand
the inverted plastic cup while showing in the other hand the
exchange reward that was visible during the whole delay for the
chimpanzee. After a given time period, the human reversed the cup
and asked terug to the chimpanzee. If the latter dropped the cookie
in the cup, the chimpanzee received the exchange reward. The
chimpanzee was required to return the first item intact; whenever
the chimpanzee consumed part of it, the human partner refused the
exchange and stepped back. If the chimpanzees dropped the initial
small item out of the compartment, it was given back to them.
During the task, the human partner looked at the timer and re-
mained still, avoiding the gaze of the chimpanzee. If ever a subject
displayed signs of cxcitement, the human softly said rustig (the
Dutch equivalent for calm down) to quiet the chimpanzees and
avoid any attempt to engage in an interaction with the human. This
instruction was familiar to the chimpanzees because it was used by
keepers during daily routine, for example, during feeding and/or
conflicts. All chimpanzees were tested by both V. Dufour and M.
Pclé, except for Juu and Noa. When tested by M. Pclé, Noa only
attempted to play and did not focus on the task. Therefore, Noa
was lested by V. Dufour only, and M. Pelé tested Juu instead.
Other chimpanzees were tested by both human partners. The two
partners each worked at the same time with | chimpanzee from a
different group. No other people were present in the room.

We ran the tests in a succession of stages, cach stage corre-
sponding to a specific time lag. All chimpanzees followed seven
stages with increasing time lag: The [irst slage lested their capacity
to wait for 2 s, the sccond stage for 7 s, and the following stages
tested for 15 s, 30 s, 1 min, 2 min, and 4 min. Chimpanzees who

succeeded in waiting at least once at 4 min were also tested at 8
min. Each stage was composed of four identical sessions of 12
consecutive trials. In each session, three possible sizes of cookie
were presented four times, in a predetermined random order. In
each trial, a chimpanzee was first given a small piece of cookie
(1 X 2 X 0.5 cm), while the human partner held a cookie of a
larger size—2 X 2 X (.5 cm (2 times the initial item), 4 X 2 X 0.5
cm (4 times), or 4 X 4 X 0.5 cm (8 times)—that was visible during
the whole trial. The experimenter waited for 30 s after the subject
ended food consumption before starting another trial. To “inform”
chimpanzces about the duration of the time lag, the human partner
always maintained the cup inverted for the whole time lag in the
first 3 trials of a session, even if the chimpanzee dropped or ate the
cookie before the whole delay had elapsed. Failure to return the
initial cookie, as well as its timing and the type of error, was
recorded. Chimpanzees were tested daily during weekdays. For the
first series with a relatively short time lag, it was possible to run
two sessions per day and per chimpanzee, with a minimum delay
of 1 hr between two sessions (mean delay between two sessions:
2.64 hr, range = 1 to 4 hr). With time lags longer than 1 min,
however, only one session could be run per day and per chimpan-
zee. Trials were not filmed, so that no behavioral data other than
success, error type, and timing of error were available for the
analysis.

Procedure for Phase 2

The procedure was identical to that of Phase 1 except that chim-
panzees were offered a reward 40 times the size of the mitial food
item: five pieces of cookie, each measuring 4 X 4 X 0.5 cm. Testing
started at a 7-s time lag, and longer time lags were successively tested
until the individual performance dropped to 0% of return. Because
this reward represented a large quantity, sessions were reduced to 4
daily trials (2 in the morning, 2 in the afternoon), with each trial being
followed by, minimally, a 15-min interval before the start of the
[ollowing one. The last morning trial was separaled from the st
afternoon trial by a duration of 3 hr minimum. In the previous phase,
testing long delays sometimes led to the extinction of the exchange
behavior. At the end of Phase 1, some subjects (such as Ton or Tho)
immediately ate the initial cookie without waiting when tested at the
2- or 4-min time lag. These time lags being the most recently tested,
exchange behavior had to be refreshed before starting Phase 2. To do
50, chimpanzees were asked to exchange a small piece of cookie for
a cookie 4 times its size with a time lag of 2 s, and then of 7 s. This
required a mean of five sessions of 12 trials per chimpanzee (two
sessions minimum were given at each time lag; an additional session
was given if the score of 80% successful return was not reached).
Because all chimpanzees succeeded in delaying the reward for 7 s in
Phase 1, this time lag was chosen as the starting delay in Phase 2.

Each subject was run in 12 trials for each time lag: 7 s, 15 s,
30's, 1 min, 2 min, 4 min, 8 min, and 16 min. A trial ended as soon
as the chimpanzee dropped, broke, or ate the cookie. If a chim-
panzee succeeded in waiting at least once in the time lag, it was
tested at the next longer time lag. Testing was performed by V.
Dufour, who recorded, as in Phase 1, the success, timing, and type
of error made by the chimpanzees. Trials were not videotaped.
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Data Analvsis

The results of this study were analyzed following three different
steps. First, for both phases, we report the longest waiting duration
observed in the chimpanzees. In addition, for Phase 1, we used a
nonparametric Friedman analysis of variance (ANOVA), two-
tailed test (Siegel & Castellan, 1988), to compare the percentages
of successlul returns [or the sizes of 2, 4, and 8 tmes the size of
the initial cookie, at each of the time lags separately. Average
values are given as means and standard error of the mean. This
analysis was not perlormed lor Phase 2, because only one size ol
reward was tested (40 times the initial size).

Second, we analyzed for both phases the type of errors made.
The various error types were analyzed by comparing their relative
proportion of occurrence at each time lag using a Friedman
ANOVA, two-tailed test (Siegel & Castellan, 1988).

Third, we conducted an analysis on the timing of errors, that is,
the time at which chimpanzees gave up waiting before the end of
the trial. We compared the distribution of observed error times
with the distribution of times to be expected under the null hy-
pothesis of a constant giving up chance during the trial. If the
chimpanzees could anticipate from the start of the trial the length
of the delay that remained to be waited for, they may have decided
early on whether to wait or not. To test this hypothesis, we
calculated the estimated (observed) probability to keep on waiting
at each point of time that the chimpanzee gave up waiting by using
the Kaplan Meier survival analysis. This analysis includes both the
failure times and the times of successful return at the end of the
trial (as censored data). In this analysis, the survival probability is
expressed as percentage of chance to wait longer than the time
already elapsed in the trial. Against this observed survival func-
tion, we calculated the expected (exponential) distribution of giv-
ing up times under the null hypothesis of a constant giving up
chance. The two distributions, the expected and the observed one,
were compared using an adjusted Kolmogorov—Smirnov test (Hac-
cou & Meelis, 1992). A statistically significant difference between
both distributions leads to the rejection of the null hypothesis that
a subject has a constant chance to fail (to give up) independent of
the time elapsed in the trial. We run the analysis on Phase 1 by
combining all cookic sizes: 2, 4, and 8§ times the original size (¥ =
48). In Phase 2. only one size of reward was tested; therefore, the
analysis was run on a smaller number of events (N = 12). For all
analyscs, the significance level was set at .05.
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Results
Percentage of Success in Delaving Gratification

In Phase 1, the results showed that the chimpanzees failed to
return the initial cookie at the time lag of 8 min but that they
succeeded for shorter time lags (see Figure 1). At the 15-s time lag,
1 chimpanzee (Tho) stopped o exchange, then systematically
consumed or discarded the initial item when tested at longer time
lags. The success percentage of a 2nd chimpanzee (Ton) dropped
o 0% at the 30-s time lag. The last 3 chimpanzees stll delayed
rewards at the 4-min time lag, albeit at very low rates. The longest
time lag before renouncing was displayed by chimpanzee Wil, who
waited once for 5 min before consuming the initial item.

The time lag sustained by the subjects did not exceed 4 min in
this first phase of tests. It could be that the subjects estimated that
the payoll was not worth the wail. In Phase 2, we dramatically
increased the subjects’ gains to 40 times the size of the initial
cookie. The results showed that all subjects reached high levels of
success at the 4-min time lag (see Figure 1). Performances de-
creased at 8 min, but 4 of the 5 chimpanzees still returned food at
low rates for this delay. Of interest, the chimpanzee (Tho) who
could not wait for more than 15 s in the previous phase was 1 of
these subjects. None of the subjects reached the time lag of 16 min.
It is worth mentioning, however, that Wil (after 14 consecutive
failures) and Noa (after 4 consecutive failures) once waited for 11
min 48 s and 10 min 25 s, respectively, which were the longest
waiting times observed in this study (see the Appendix).

In Phase 1, chimpanzees could receive three different amounts
of cookie that were either 2, 4, or 8 times the size of the initial
item. We observed that the cookie had an effect on the success rate
at both the 1- and the 4-min time lag (see Figure 2). For these time
lags, a Friedman ANOVA, two-tailed test (Siegel & Castellan,
1988), rcvealed that the percentage of return for larger cookics is
significantly higher than for cookies of smaller size. (For the 1-min
time lag, for the cookie size that was 2 times the initial size the
percentage of return was 26.25%, for the cookie size that was 4
times the initial size it was 32.5%, and for the cookie size that was
8 times the initial size it was 38.75%, p < .05, N = 5. For the
4-min time lag, for the cookic size that was 2 times the initial size
the percentage of return was 0%, for the cookie size that was 4
times the initial size it was 3.75%, and for the cookie size that was
8 times the initial size it was 13.75%, p < .05, N = 5.) Despitc a
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Figure 1. Percentage of suceessful returns for the 5 chimpanzees in Phasc 1 (all sizes of cookics combined)

at each time lag (from 2 s to 8 min; left panel). Percentage of successful returns for the 5 chimpanzees in Phase
2 when the reward was 40 times the size of the initial item at each time lag (from 7 s to 16 min; right panel).
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Figure 2. Percentage of successful returns for each size of cookie (2, 4,
and 8 times the size of the original cookie) at each time lag (from 2 s to 4
min) in Phase 1. The percentage ol return increased signilicanlly with the
size of the cookies tor the time lag of 1 and 4 min (Friedman test for each
time lag, N = 5, “p < .05, “"p < .01). Lirror bars represent standard errors
of the mean.

similar pattern for the 2-min time lag, the effect of size on the
proportion of returns did not reach significance. (For the cookie
size that was 2 times the initial size the percentage of return was
16.25%, for the cookie size that was 4 times the initial size it was
28.75%, for the cookie size that was 8 times the initial size it was
43.75%, ns, N = 5.) Together, these data indicate that chimpanzees
match waits to expected gains at long time lags. No such effects
were found for shorter time lags.

Error Type

An analysis of the type of error revealed four different catego-
ries of error: “Eat directly” the initial cookie (Ed), “Eat” the initial
cookie after some time had elapsed (Et; this category includes
error due to contact between the cookie and the lips of the subjects
even il the subject further attempled to give the cookie back),
“Drop, Break, or Give back” the initial cookie before the end of the
delay (Db), and refuse to take the initial cookie (R). Figure 3
shows the mean ol error Lype (on a maximum of 48 (rials) per time
lag observed in Phases 1 and 2. A Friedman ANOVA, two-tailed
test (Siegel & Castellan, 1988), was used to compare the mean of
error type occurring at each time lag. As the last type of error, R,
occurrced only four times in the course of Phase 1 (two times for
Tho and 1 time for Noa and Ton), it was not included in the

50 - Phase 1
45 BEt

Mean error type

2s Ts

Time lag

15s 30s 1min 2 min 4 min

analysis. In Phase 1, no significant differences were ohserved
between the means of error type at the 2-, 7-, 15-, and 30-s time
lags (Friedman test; at 2 s, mean Et = 3.6, mean Ed = 0.6, mean
Db = 1, ns; at 78, mean Et = 4.2, mean Ed = 1.6, mean Db = 3.2,
ns; at 15 s, mean Et = 7.8, mean Ed = 8.8, mean Db = 4.8, ns;
at 30 s, mean Et = 6.6, mean Ed = 14.8, mean Db = 7, ns). At the
1-min time lag. there was a nonsignificant trend that error type Ed
occurred more frequently than other error types (Friedman test;
mean Et = 7.4, mean Ed = 21.8, mean Db = 3.2, p <C .07, df =
2). At the 2- and 4-min time lags, error type Ed occurred signifi-
cantly more often than other error types (Friedman test; at 2-min
time lag, mean Et = 7.8, mean Ed = 24.2, mean Db = 1.8, p <
.05, df = 2; at 4-min time lag, mean Et = 3.8, mean Ed = 39.8,
mean Db = 1.6, p < .01, df = 2). For this phasc, chimpanzecs ate
the initial piece of cookie at the start of the trial more often when
they had to wait for long time lags (over 1 min) than when they had
to wait for shorter time lags.

In Phase 2, error types encountered were Ed, Et, and Db (see
Figure 3). None of the chimpanzees refused to take the initial item.
A Friedman ANOVA, two-tailed test (Siegel & Castellan, 1988),
conducted on the mean of occurrence for each error type reveals
that error type Db was encountered significantly more oflen than
other error types at the 2-min time lag and had a trend to be more
frequent than other error types at the 4-min time lag (Friedman
test; at 2 min, mean Et = 0.6, mean Ed = (0.2, mean Db = 2.2, p <
.05, df = 2; at 4 min, mecan Et = 0.4, mcan Ed = 0.4, mcan Db =
24, p < .05, df = 2). Contrary to Phase 1, chimpanzees’ main
errors in longer time lag were not caused by early renouncement
but by failures to keep the initial cookic intact without dropping it
until the end of the trial.

Timing of Error

The amount of food and the duration of the delay allected the
waiting time of subjects. Chimpanzees might consider that a rather
small food item is not worth waiting for. If they anticipated the
lime duration before they could exchange and receive the second
cookie, they may have decided early on whether to wait or to give
up. Such a hypothesis is suggested by the results of the errors
analysis. In the current analysis, we compared the distribution of
obscrved crror times with the distribution of times to be expected
under the null hypothesis of a constant giving up chance during the
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Figure 3. Mean occurrences and standard error of each error type for Phase 1 (left) and Phase 2 (right). Et =
eat the initial item after waiting for some time; Ed = eat the initial item directly; Db = drop or break the initial
item; R = refuse to take the initial item. Error bars represent standard errors of the mean.

38



150 DUFOUR, PELE, STERCK, AND THIERRY

trial. Figures 4 and 5 present for Phase 1 and 2, respectively, the
difference in percentage between the observed and expected dis-
tribution at each tested time lag. A positive value indicates that the
expected chance to keep on waiting is higher than the observed
percentage of trials where chimpanzees waited longer than the
time already elapsed. Therefore, it indicates that the chimpanzees
renounced eurlier than predicled, whereas a negalive value indi-
cates that chimpanzees waited longer than expected. In Phase 1,
the adjusted Kolmogorov—Smirnov test was used to assess whether
the difference between both distributions (expected and observed)
was significant (sec Table 1). The results show that at the 15-s time
lag Noa and Tho renounced earlier than predicted (see Figure 4).
These 2 chimpanzees also renounced earlier than expected when
tested at the longer time lags. At the 30-s time lag, an additional
chimpanzee, Ton, renounced significantly earlier than predicted,
and this was also the case when he was tested al the 1-, 2-, and
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Figure 4. Phase 1: Difference between the distribution (in percentages) of
expected and observed error time al each tested time lag. A: 15-s time lag:
B: 30-s time lag; C: 1-min time lag; D: 2-min time lag; E: 4-min time lag.
A positive value means that the expected chance to keep on waiting is
higher than the actual percentage of trials where chimpanzees waited
longer than the time already elapsed. It indicates that renouncement oc-
curred earlier than predicted by a constant chance to give up through the
trial. A negalive value means (hal chimpanzees waited longer than ex-
pected, considering the time already elapsed in the trial. The statistics
indicate whether the difference was statistically significant for a given
chimpanzee as estimated by the adjusted Kolmogorov—Smirnov test. “p <
05."p < .01. ""p < .001.
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Figure 5. Phase 2: Difference between the distribution (in percentages) of
expected and observed error time at each tested time lag. A: [-min time lag;
B: 2-min time lag; C: 4-min time lag; and D: 8-min time lag. Earlier time
lags are not represented because of the very low percentage of failures. A
positive value means that renouncement occurred earlier than predicted by
a constant chance to give up through the trial. A negative value means that
chimpanzees waited longer than expected considering the time already
clapsed in the trial. The statistics indicatc whether the difference was
statistically significant for a given chimpanzee as estimated by the adjusted
Kolmogorov—Smirnov test. 'p <2 .05. “"p < .01, ""p < .001.

4-min time lag. For the 2- and 4-min time lag, 5 chimpanzeces
renounced waiting earlier than expected. Renouncement for Tho at
the 4-min time lag could not he assessed statistically because he
ate the cookic from the start of the trials.

In Phase 2, when the reward was 40 times the size of the initial
item, we conducted a similar analysis. For all time lags between
15 s and 4 min, nonc of the chimpanzees renounced significantly
differently from the expected error times (see Table 1; see Figure 5
for an illustration at the 1-, 2-, and 4-min tme lags). At the 8-min
time lag, however, Noa, Wil, and Ton renounced significantly
earlier than expected.

The early renouncement suggests that chimpanzees estimated
carly whether the reward was worth waiting for and decided
accordingly whether to wait or to give up. This 