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On pense depuis longtemps que la communication animale est soumise aux pressions et aux contraintes associées 
aux relations sociales. Cependant, notre compréhension de la manière dont la nature et la qualité des relations 
sociales sont liées à l'utilisation et à l'évolution de la communication est limitée par le manque de méthodes 
directement comparables à plusieurs niveaux d'analyse. Nous avons analysé ici des données d'observation 
provenant de 111 groupes sauvages appartenant à 26 espèces de primates non humains, afin de tester le lien entre 
la communication vocale et le style de dominance (la rigueur avec laquelle une hiérarchie de dominance est 
appliquée, allant de "despotique" à "tolérante"). Au niveau individuel, nous avons constaté que les individus 
dominants qui étaient plus tolérants vocalisaient davantage que leurs homologues despotiques. Cela indique que 
la tolérance au sein d'une relation peut faire pression sur le partenaire dominant pour qu'il communique 
davantage au cours des interactions sociales. Au niveau de l'espèce, cependant, les espèces despotiques 
présentaient un plus grand répertoire de vocalisations liées à la hiérarchie que leurs homologues tolérants. Les 
résultats suggèrent que les signaux des primates sont utilisés et évoluent en même temps que la nature des 
interactions qui caractérisent les relations sociales des individus.
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1. Introduction
Pour comprendre l'évolution du comportement des animaux humains et non humains, une approche à "plusieurs 
niveaux d'analyse" a souvent été préconisée [1]. Une telle approche exige que les analyses couvrent différents niveaux d'un 
système (par exemple, l'individu, la famille, le groupe, l'espèce). Toutefois, dans la pratique, la plupart des études se concentrent 
sur un seul niveau d'analyse (par exemple, la variation entre les individus ou entre les espèces). Un certain nombre de 
théories majeures prétendent que l'évolution de la communication et du langage peut être comprise en termes de 
contraintes et de pressions de l'environnement social [2-4]. Les études empiriques qui examinent les schémas d'association à 
plusieurs niveaux d'analyse en tandem sont probablement essentielles pour obtenir une image complète du paysage 
évolutif de la socialité et de la communication, mais de telles études sont rares. De même, alors que la complexité 
sociale a été proposée comme un facteur clé de la variation de la communication entre les taxons animaux [4], les 
tests empiriques de cette hypothèse se sont largement appuyés sur des analyses au niveau des espèces et sur 
l'utilisation de la taille du groupe comme mesure de la complexité sociale, négligeant d'autres aspects importants de 
la socialité [5]. La taille du groupe ne peut expliquer les variations individuelles dans la communication au sein d'un 
groupe, car elle ne rend pas compte de la nature et du type d'interactions qui se produisent au sein des groupes et qui 
peuvent entraîner des contraintes et des pressions variables sur les individus [6]. Afin d'offrir de nouvelles 
perspectives, nous avons mené une étude à plusieurs niveaux d'analyse en nous concentrant sur une mesure liée à la 
nature plutôt qu'au nombre de relations sociales : le style de dominance.

Le style de dominance dans les relations sociales est un facteur potentiellement important, mais plutôt négligé, 
pour comprendre la communication. De nombreuses espèces animales qui vivent en groupes sociaux ont des 
rapports de domination asymétriques.
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Les relations de dominance, et pour ces espèces, il existe des variations dans leur "style" de dominance, c'est-à-dire la mesure 
dans laquelle 4   le comportement entre les partenaires dominants et subordonnés est cohérent avec la direction de l'asymétrie de 
dominance entre eux [7]. Nous utilisons les termes "despotique" et "tolérant" pour désigner les relations
dans lequel le partenaire dominant affirme sa domination à un degré plus ou moins élevé, respectivement, ce qui 
signifie que seuls les partenaires dominants peuvent "donner" de la tolérance (par exemple en permettant ou en étant 
incapables d'empêcher l'agression du subordonné), tandis que les partenaires subordonnés ne peuvent que "recevoir" 
de la tolérance (notez que ces définitions sont différentes du continuum despotique/égalitaire dans les théories socio-
écologiques, par exemple [8]). Bien que le style de dominance soit considéré comme une construction au niveau de la 
relation [9], des études empiriques indiquent qu'il existe des variations considérables du style de dominance entre 
certaines espèces de primates (par exemple les macaques [10]) et certaines variations ont été documentées entre des 
groupes d'une même espèce [11]. Il est toutefois important de ne pas négliger la variation du style de dominance qui 
peut se produire au niveau de l'individu au sein d'une espèce (par exemple, la variation du degré auquel (i) chaque 
individu dominant d'un groupe est tolérant à l'égard des subordonnés et (ii) chaque individu subordonné bénéficie de 
la tolérance des dominants). Nous avons donc cherché à vérifier si le style de dominance affectait la communication 
à la fois au niveau de l'espèce et au niveau individuel.

Au niveau individuel, nous avons prédit que les relations tolérantes pourraient être associées à un taux de communication 
plus élevé pour les individus dominants et subordonnés. Dans les relations despotiques, les individus dominants 
peuvent être plus susceptibles d'utiliser la menace de la force pour atteindre leurs objectifs, ou de se voir attribuer 
automatiquement des ressources ou de recevoir des services sans avoir besoin de communiquer [12]. Dans les 
relations tolérantes, les individus dominants peuvent être davantage incités à communiquer pour formuler des 
demandes, car leur statut seul est moins susceptible d'être efficace pour atteindre les objectifs, ou à s'affilier à des 
subordonnés, car cela est susceptible de jouer un rôle, parallèlement à l'agression, dans l'accès à la nourriture et aux 
possibilités d'accouplement, ainsi que dans le maintien du rang [13,14]. Pour les individus subordonnés, nous 
suggérons que le coût de la communication peut être réduit dans la tolérance par rapport aux relations despotiques. 
Si les signaux sont mal compris ou perçus comme une transgression de la hiérarchie par les partenaires dominants, 
ils pourraient être plus susceptibles d'être punis par une agression physique dans les relations despotiques. Le fait 
d'accorder et de recevoir de la tolérance peut entraîner une plus grande utilisation de la communication, mais pour 
des raisons très différentes. Il est donc essentiel que ces deux perspectives du style de domination soient examinées 
séparément, et cette étude est la première tentative empirique en ce sens.

Au niveau des espèces, nous avons prédit qu'une plus grande tolérance pourrait être associée à une plus grande 
diversité dans les systèmes de communication des espèces (par exemple, des répertoires plus importants), comme le 
prévoit l'hypothèse de la complexité sociale de Freeberg et al [4]. Globalement, la plus grande complexité sociale 
des espèces tolérantes devrait se traduire par des systèmes de communication plus complexes, souvent traduits par le 
nombre de signaux discrets dans le répertoire d'une espèce [4], par rapport aux espèces despotiques. Selon Freeberg 
et al [4], alors que le despotisme limite fortement l'étendue des relations possibles au sein d'un groupe, la tolérance 
implique davantage de renversements d'interactions, et cette plus grande diversité de connexions directionnelles 
entre les individus indique une plus grande complexité du point de vue du réseau social. Les interactions au sein des 
relations tolérantes requièrent aussi probablement un traitement plus complexe de l'information sociale en raison 
d'une plus grande incertitude sociale [15]. La fonction proposée des relations de dominance asymétrique est de 
contribuer à minimiser les blessures associées aux conflits sur les ressources, en rendant les résultats des interactions 
plus prévisibles [16]. Ainsi, une prédiction claire de l'hypothèse de Freeberg et al. [4] est que les espèces qui 
entretiennent des relations relativement tolérantes devraient avoir des systèmes de communication plus complexes 
que celles qui entretiennent des relations relativement despotiques, en raison d'une plus grande incertitude quant à 
l'issue de leurs interactions.

Afin de démêler les processus au niveau de l'individu et de l'espèce qui sous-tendent toute relation entre le style 
de dominance et la communication, il est nécessaire de quantifier directement le style de dominance dans un riche 
ensemble de données comportementales comparatives à plusieurs niveaux d'analyse à travers un large éventail 
d'espèces. La compréhension de la communication chez les primates non humains (ci-après "primates") est 
particulièrement importante pour éclairer les théories de l'évolution du langage en raison de leur étroite relation 
phylogénétique avec les humains [3,4], c'est pourquoi les études précédentes et la nôtre se sont concentrées sur 
l'ordre des primates. Quelques études existantes ont tenté d'examiner comment le style de dominance est lié à 
l'utilisation de la communication et aux répertoires, avec des résultats mitigés [17-25]. La tolérance au sein du genre 
macaque peut être liée à des répertoires faciaux et gestuels plus étendus [18,22,23]. En revanche, des études à petite 
échelle suggèrent que le style de dominance peut avoir une relation négative ou nulle avec la taille du répertoire vocal 
[17,21,24]. Il semble toutefois qu'une plus grande tolérance soit liée à une utilisation vocale plus faible [17], à une 
plus grande complexité structurelle [25] et à des modèles différentiels de similarité acoustique entre les dyades chez 
les macaques [19], ainsi qu'aux modèles et contextes d'utilisation de types vocaux spécifiques chez les babouins 
[20,24]. Toutefois, ces études ne portaient que sur deux à onze espèces de primates, généralement au sein d'un 
même genre, et ne prenaient généralement en compte qu'un seul niveau d'analyse. En outre, dans bon nombre de ces 
études, on ne sait toujours pas quelle variable sociale est la plus étroitement liée à la communication, car le style de 
dominance a été confondu avec d'autres dimensions sociales (par exemple, dans [17], l'espèce la plus despotique des 
trois espèces considérées était la seule à présenter un environnement social multi-mâle et multi-femelle).
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(les espèces les plus tolérantes étant constituées de groupes composés d'un seul mâle et de plusieurs femelles) et la 
d o m i n a n c e  (les espèces les plus tolérantes étant constituées de groupes composés d'un seul mâle et de plusieurs femmes).    
5 
Le style n'a pas toujours été mesuré directement avec la communication chez les mêmes personnes.

Dans la présente étude, nous avons cherché à mieux comprendre comment le style de dominance est lié à 
l'utilisation de la voix et à l'évolution. Nous avons examiné le style de dominance et la communication vocale à 
plusieurs niveaux d'analyse dans un large échantillon de groupes sauvages d'espèces de primates, en analysant un 
vaste ensemble de données d'observation sur l'agression, le toilettage, l'alimentation et le comportement vocal. La 
fréquence vocale a été calculée à partir d'observations focales d'individus dans divers contextes. Bien que le style de 
dominance puisse varier entre les sexes, nous voulions obtenir une caractérisation holistique de la nature des 
interactions sociales que les individus ont avec tous les membres du groupe, plutôt qu'avec un sous-ensemble de ces 
membres (par exemple, les individus du même sexe). Le style de dominance n'a pas été étudié chez de nombreuses 
espèces de primates, c'est pourquoi nous avons cherché à utiliser un large éventail de mesures qui ont été utilisées 
avec succès dans des recherches antérieures sur les primates. Nous avons donc mesuré le style de dominance à l'aide 
de trois mesures comportementales axées sur les interactions agonistiques qui ont déjà été largement utilisées chez 
les macaques (symétrie de l'agression, contre-agression et intensité de l'agression ; [7,26-28]). Ces mesures ont été 
combinées en un seul score composite de style de dominance au niveau de l'espèce. Nous avons également effectué 
une analyse supplémentaire en utilisant la proximité de l'alimentation comme indicateur potentiel de tolérance, car il 
s'agit d'une mesure fréquemment utilisée dans la recherche sur diverses autres espèces de primates et de non-
primates (par exemple les chimpanzés, les bonobos, les lémuriens, les loups, les chiens, les oiseaux ; [29-33]). On 
ne sait pas encore si cette "tendance à se rapprocher des ressources valorisées" correspond directement à la 
définition de la tolérance dans la recherche sur les macaques, bien que les macaques tolérants puissent également se 
nourrir plus près que les macaques despotiques [34]. Quoi qu'il en soit, il s'agit d'un bon candidat potentiel pour 
prédire le taux de vocalisation pour un grand nombre des raisons évoquées ci-dessus.

Au niveau individuel, nous avons examiné séparément la tolérance accordée par les dominants (tolérance 
donnée) et la tolérance reçue par les subordonnés (tolérance reçue), car il y a différentes raisons de s'attendre à ce que 
les dominants et les subordonnés dans des relations tolérantes communiquent plus fréquemment que ceux dans des 
relations despotiques. Nous avons prédit que la tolérance donnée et reçue, ainsi que la proximité de l'alimentation, 
seraient associées à un taux plus élevé de vocalisation dans tous les contextes.

Au niveau des espèces, nous avons prédit qu'un indice de style de dominance (basé sur la symétrie de 
l'agression, la contre-agression et l'intensité de l'agression) serait associé à deux aspects des répertoires vocaux. La 
taille du répertoire est une indication de la complexité de la communication [4,26], et nous avons donc prédit que les 
espèces plus tolérantes (indiquées par un score plus élevé de l'indice de style de domination) auraient des répertoires 
vocaux plus étendus. Nous avons également prédit que les espèces plus despotiques (indiquées par un indice de 
style de dominance plus faible) auraient plus de signaux vocaux dans leurs répertoires associés à 
l'établissement et/ou au maintien de la hiérarchie (c'est-à-dire des signaux de dominance/appaisement). Les 
espèces despotiques devraient avoir davantage besoin de gérer et de renforcer la hiérarchie, ce qui exercerait une 
pression de sélection plus forte sur les signaux associés à la hiérarchie.

2. Méthodes
2.1. Thèmes
Notre échantillon comprenait 111 groupes sauvages, habitués et non fournis de 26 espèces de primates, qui ont tous 
un certain degré d'asymétrie de dominance dans les relations sociales documentées (voir le matériel électronique 
supplémentaire, S1 pour les détails des espèces et des groupes dans l'échantillon). Les données relatives à l'agression 
étant nécessaires pour calculer trois de nos quatre mesures, les individus et les espèces présentant des taux 
d'agression très faibles ne sont pas bien représentés dans nos échantillons analysés, après application des critères 
minimaux d'inclusion (voir le matériel électronique supplémentaire, S2).

2.2. Données sur le style de dominance
2.2.1. Collecte de données
Cette étude étant le fruit d'une collaboration, elle comprend un mélange de données obtenues spécifiquement pour 
l'étude en cours et de données déjà collectées dans le cadre de projets non apparentés. Pour cette raison, toutes les 
mesures comportementales n'étaient pas disponibles pour tous les groupes, et il y a eu des variations dans les 
méthodes de collecte des données et les définitions comportementales (par exemple, différents intervalles inter-
sorties). Nous avons traité ces problèmes en limitant nos mesures à celles qui n'étaient pas affectées par des 
définitions différentes (par exemple, nous n'avons pas inclus le taux d'agression, car il aurait été affecté par des 
variations dans la définition de l'accouchement) et en excluant les ensembles de données qui ne contenaient pas les 
données de l'enquête sur le comportement.
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variables de style de dominance description

Tableau 1. Description des quatre variables de style de dominance.  6  

symétrie de l'agression la mesure dans laquelle la direction des épisodes d'agression au sein d'une dyade tend à être la même.
symétrique, par opposition au fait qu'un individu initie l'agression avec l'autre plus souvent que 
l'inverse. Mesuré par l'indice d'incohérence directionnelle (IID) de l'agression ; la proportion 
d'épisodes au sein d'une dyade dans lesquels les rôles d'agresseur et de victime se sont déroulés dans 
la direction la moins fréquente.

                
l'agression pourcentage de combats agressifs au cours desquels l'agresseur a recours au contact physique
proximité de l'alimentation pourcentage de balayages au cours desquels un individu se trouvait à moins de 1 m d'un autre 

individu indépendant pendant qu'il se nourrissaita

aLa proximité de l'alimentation a été exclue de tous les modèles ou calculs de tolérance donnée et reçue et a été traitée séparément comme une 
mesure de style de dominance au niveau individuel englobant potentiellement à la fois la tolérance donnée et reçue. En effet, pour de nombreux 
ensembles de données, nous n'avons pas pu déterminer si des individus autres que le voisin le plus proche se trouvaient à moins d'un 
mètre, et nous n'avons donc pas pu déterminer de manière fiable le pourcentage de balayages à moins d'un mètre d'un individu de rang 
supérieur ou inférieur. La proximité de l'alimentation n'a pas été calculée au niveau de l'espèce, car il y avait trop peu d'espèces avec des 
données pour cette mesure pour que cela mérite d'être fait.

la quantité minimale de données requises pour chaque analyse. Le matériel complémentaire électronique S3 indique 
les données disponibles pour chaque groupe/espèce et les raisons des données manquantes.

Les comportements d'agression ont été enregistrés à l'aide de méthodes d'échantillonnage focal, de toutes les 
occurrences ou ad libitum (voir le matériel électronique supplémentaire, tableau S4 pour les éthogrammes 
d'agression, et S5 pour les méthodes d'observation et les définitions de l'agression utilisées pour chaque groupe). La 
proximité de l'alimentation a été enregistrée à l'aide d'échantillons ponctuels instantanés de la distance entre un 
individu focal et son voisin le plus proche lorsque l'individu focal se trouvait dans un contexte d'alimentation (voir le 
matériel supplémentaire électronique, tableau S5 pour les intervalles de balayage dans les groupes).

2.2.2. Mesures du style de dominance
À partir des données, nous avons extrait quatre variables de style de dominance qui sont décrites dans le tableau 1. 
La symétrie de l'agression (c'est-à-dire l'indice d'incohérence directionnelle de l'agression ; DII), la contre-agression 
et l'intensité de l'agression sont des variables de style de dominance couramment utilisées chez les macaques 
[7,27,28,35], tandis que la proximité de l'alimentation est fréquemment utilisée avec d'autres espèces [29-33].

Au niveau individuel, (i) la "tolérance donnée" (la tendance d'un individu à affirmer sa dominance sur des partenaires 
subordonnés) et (ii) la "tolérance reçue" (la mesure dans laquelle les partenaires dominants de l'individu ont 
tendance à affirmer leur dominance sur lui) ont été extraites de la symétrie de l'agression, de la contre-agression et 
de l'intensité de l'agression. Une seule version individuelle de (iii) la proximité alimentaire a été extraite car elle peut 
être conceptuellement différente des autres mesures, et parce que l'identité de tous les individus proches n'est pas 
toujours connue, ce qui serait nécessaire pour calculer la tolérance donnée et reçue pour cette mesure. En outre, les 
versions (iv) au niveau de l'espèce de la symétrie de l'agression, de la contre-agression et de l'intensité de l'agression 
ont été calculées.

Les mesures de tolérance donnée ont été calculées en incluant uniquement les interactions comportementales 
avec les partenaires de rang inférieur, tandis que les mesures de tolérance reçue ont été calculées en incluant 
uniquement les interactions comportementales avec les partenaires de rang supérieur. Pour les analyses au niveau de 
l'espèce, nous avons créé une mesure composite du style de dominance qui saisit la variation des trois mesures de 
l'agression DII, de la contre-agression et de l'intensité de l'agression en une seule valeur (une approche similaire aux 
indices composites d'association ou d'amitié calculés précédemment chez les primates [36,37]). Pour créer cette 
mesure composite, les étapes suivantes ont été suivies : (i) nous avons calculé la valeur moyenne de chaque mesure 
pour tous les individus d'un groupe, puis (ii) la valeur moyenne de tous les groupes de l'espèce. (iii) les scores Z des 
trois mesures ont ensuite été calculés et (iv) enfin, la moyenne des trois scores Z pour chaque espèce a été calculée. 
De plus amples détails sur la manière dont les mesures ont été calculées sont fournis dans le matériel électronique 
supplémentaire S2.

Pour déterminer les rangs de dominance des individus dans chaque groupe, nous avons calculé les scores de 
David modifiés [38] à l'aide de SOCPROG sur Matlab [39] en nous basant sur les combats agressifs décidés (le 
vainqueur déterminé
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               le pourcentage de combats agressifs au cours desquels la victime riposte à l'agresseur initial l'intensité decontre-agression



par la fuite ou la soumission de la victime). Nous avons nécessairement dû exclure les individus qui n'avaient pas les compétences 
requises en matière de f u i t e  et de soumission.    7 
(ce qui a entraîné l'exclusion d'une espèce).

Nous fournissons des détails sur une mesure exploratoire supplémentaire du style de dominance (symétrie de 
toilettage) et sa relation avec les mesures vocales dans le matériel électronique supplémentaire, S2 et S10. La symétrie 
de toilettage (i.e. groom DII) est une mesure du style de dominance qui n'a pas encore été utilisée mais qui pourrait 
s'avérer utile. Les primates de haut rang ont tendance à recevoir plus de toilettage [40,41], de sorte qu'une plus 
grande symétrie dans la direction du toilettage au sein d'une dyade pourrait indiquer une relation plus tolérante.

2.3. Données sur la communication vocale
2.3.1. Taux vocal
Pour chaque groupe, les données sur le taux de vocalisation ont été recueillies au cours d'une période d'observation 
qui chevauchait celle de la collecte des données sur le style de dominance. À partir des observations focales, nous 
avons mesuré le nombre de vocalisations produites par chaque individu par heure. Conformément à de nombreuses 
études antérieures sur les vocalisations des primates, nous avons défini un épisode vocal comme l'ensemble des 
vocalisations produites par l'individu à moins de 30 secondes d'intervalle [42-45]. Un minimum de 2 heures 
d'observation focale était requis pour l'inclusion d'un individu. Il convient de noter que le débit vocal n'est pas 
considéré comme une mesure de la complexité de la communication.

2.3.2. Répertoires vocaux
En l'absence d'un ensemble complet de données acoustiques disponibles pour chacun de nos groupes d'étude, 

conformément aux études précédentes [26,46], nous avons extrait des données sur le répertoire vocal de chaque 
espèce à partir de la littérature antérieure. Nous avons suivi les critères de McComb & Semple [26] pour la 

sélection des répertoires et des types d'appels aussi étroitement que possible (voir le matériel électronique 
supplémentaire, tableau S6A pour les publications utilisées par espèce et les écarts nécessaires par rapport à leurs 

critères pour notre échantillon d'espèces). Cela a permis d'assurer le plus haut degré de comparabilité entre les 
espèces possible à partir de la littérature actuelle sur les répertoires. Une espèce (Propithecus verreauxi) a été exclue 

de toutes les analyses de répertoire car elle n'avait pas de répertoire publié. Nous avons extrait deux mesures du 
répertoire vocal pour chaque espèce : la taille globale du répertoire, que nous considérons comme une mesure de la 
complexité de la communication, et le nombre d'appels liés à la hiérarchie dans l e  répertoire (un sous-ensemble de 

la taille globale du répertoire). Les appels décrits comme se produisant dans un contexte d'apaisement ou de 
dominance ont été classés comme signaux liés à la hiérarchie (voir le matériel électronique supplémentaire,

tableau S7 pour les définitions de ces contextes).

2.4. Analyse des données
2.4.1. Analyses au niveau individuel
Pour tester nos prédictions au niveau individuel selon lesquelles (i) la tolérance donnée et (ii) la tolérance reçue 
prédisent la fréquence vocale, nous avons construit deux modèles avec la fréquence vocale comme variable 
dépendante, soit les trois mesures de tolérance donnée ou les trois mesures de tolérance reçue (symétrie de l'agression, 
contre-agression et intensité de l'agression) et la taille du groupe comme variables prédictives, avec le groupe et 
l'espèce comme effets aléatoires (imbriqués). Nous avons ajusté ces modèles en R dans un cadre bayésien, avec le 
package MCMCglmm [47] en utilisant une distribution gaussienne avec une transformation log10 sur la variable 
dépendante. Nous avons également vérifié si (iii) la proximité de l'alimentation permettait de prédire le taux de 
vocalisation. Comme cette variable pouvait potentiellement englober à la fois la tolérance donnée et la tolérance 
reçue, elle a été introduite dans un GLMM séparé en tant qu'effet fixe. Pour tous les modèles, nous avons utilisé des 
distributions de probabilité normales diffuses par défaut pour les variables prédictives et des priorités de Wishart 
inverses couramment utilisées pour les effets aléatoires et la variance résiduelle (en fixant V = 1 et ν = 0,002 ; [47]). 
Voir le tableau 2 pour un résumé de ces modèles, et voir le matériel électronique supplémentaire, S8 pour les 
espèces et les groupes inclus dans tous les modèles. En général, pour des échantillons d'espèces relativement petits 
(environ 30 ou moins), le signal phylogénétique ne peut pas être estimé de manière fiable [48], mais notre inclusion 
de l'espèce en tant qu'effet aléatoire permet toutefois de contrôler la non-indépendance des observations au sein des 
espèces (comme dans Sol et al. [49] par exemple). Tous les diagnostics des modèles ont montré une adéquation 
raisonnable ; voir le matériel électronique supplémentaire, S9 pour plus de détails sur tous les modèles, y compris 
les diagrammes de diagnostic.

2.4.2. Analyses au niveau des espèces
Pour vérifier si le style de dominance prédit (iv) la taille globale du répertoire vocal ou (v) le nombre de 

vocalisations liées à la hiérarchie dans le répertoire d'une espèce, nous avons ajusté deux modèles au niveau de 
l'espèce avec l'un des modèles suivants
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Tableau 2. Résumé des principaux modèles au niveau des individus et des espèces. MCMC, Monte Carlo Markov chain ; GLMM, generalized 8  
modèle linéaire mixte ; PGLS, moindres carrés généralisés phylogénétiques.

(i) tolérance donnée modèle completa (N = 
181 individus de 16 espèces)

(ii) tolérance reçue modèle completa 
(N = 178 individus de 16 
espèces)

(iii) modèle de proximité alimentaire (N = 
240 individus de 8 espèces)

taux vocal -groupe
-Espèces

taux vocal -groupe
-Espèces

taux vocal -groupe
-Espèces

-agression DII
Contre-agression
-intensité de l'agression
-la taille du groupe
-agression DII
Contre-agression
-intensité de l'agression
-la taille du groupe
-proximité de l'alimentation
-la taille du groupe

       

       
   

         
   

          
   

aLa forme de tolérance donnée des variables de style de dominance utilisées comme effets fixes dans le modèle de tolérance donnée, et la forme de 
tolérance reçue dans le modèle de tolérance reçue.

les deux mesures de la taille du répertoire comme variables de réponse, et la taille du groupe (moyenne de tous les 
groupes de l'espèce) et l'indice composite du style de dominance comme prédicteurs. Ici, nous avons utilisé des 
modèles fréquentistes PGLS dans le paquetage R caper [50,51], car nous n'avions pas besoin d'effets au niveau des 
individus et des groupes, et cela nous a permis de fixer le λ de Pagel à 1, évitant ainsi les problèmes de puissance 
statistique associés à l'estimation du signal phylogénétique dans de petits échantillons d'espèces [48]. Cette approche 
très conservatrice suppose que la phylogénie a la plus grande influence possible sur la variance résiduelle des 
espèces dans le modèle. Il n'a pas été possible de suivre la même approche pour les modèles au niveau individuel, 
car le progiciel MCMCglmm R ne permet pas de fixer le signal phylogénétique (estimé à l'aide du paramètre 
d'héritabilité, h2 ) à la valeur maximale possible. Une espèce (Papio kindae) présente dans notre ensemble de 
données au niveau de l'espèce n'a pas été incluse dans la phylogénie de 10 k arbres [52]. Pour éviter d'avoir à 
exclure cette espèce de nos analyses PGLS, nous l'avons greffée sur la phylogénie de 10 k arbres en tant que lignée 
sœur de Papio cynocephalus avec un temps de divergence de 1,99 Myr, sur la base des estimations fournies par la 
ressource Time Tree of Life [53]. Voir le tableau 2 pour un résumé des principaux modèles.

3.1. Analyses au niveau individuel
La description de la variation au sein des espèces en termes de taux vocal et de mesures du style de dominance se 
trouve dans le matériel supplémentaire électronique, tableau S6B.

3.1.1. Tolérance donnée
A l'appui de notre prédiction selon laquelle les individus dominants qui sont plus tolérants à l'égard des partenaires 
subordonnés vocalisent plus fréquemment que leurs homologues despotiques, nous avons constaté que les individus 
ayant un niveau de tolérance plus élevé à l'égard des partenaires subordonnés vocalisent plus fréquemment que leurs 
homologues despotiques.

principaux modèles au niveau individuel (GLMMs bayésiens 
MCMC)
modèl
e

variable dépendante effets aléatoires effets fixes

            
  

 
effets fixes
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(iv) taille du répertoire global (N = 21
 espèces)

       
     

     

   ! #))('* +#,* '( $-)($./%$(

variable !"#$%!&%'$

-Indice composite du style de dominance
-la taille du groupe
-Indice composite de style de dominance
-la taille du groupeN appels liés à la hiérarchie

(v) taille du répertoire d'appels liée 
à la  hiérarchie (N = 21 espèces)

MCMC)

principaux modèles au niveau des espèces (modèles fréquentistes PGLS avec λ de Pagel = 1)

3. Résultats
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Figure 1. Estimations du modèle à partir d'analyses bayésiennes montrant un effet positif de la symétrie de l'agression sur la fréquence vocale. Les 
histogrammes montrent les distributions postérieures des coefficients β pour les effets de la symétrie de l'agression, de la contre-agression, de 
l'intensité de l'agression (compte tenu des mesures de tolérance) et de la taille du groupe sur la fréquence vocale. La distribution pour la symétrie de 
l'agression s'éloigne considérablement de zéro, ce qui indique la preuve d'un effet dans la direction correspondante. Les distributions des autres 
variables sont centrées plus près de zéro, ce qui indique peu ou pas de preuves d'effets.

Tableau 3. Résultats du modèle MCMC avec les mesures de tolérance données comme effets fixes (N individus = 181, N groupes = 
43, N espèces = 16). Les effets aléatoires du groupe et de l'espèce expliquent respectivement 35 % et 42 % de la variance, tandis que les 
effets fixes expliquent 6 % de la variance. Il convient de noter que comme l'espèce et le groupe expliquent une part relativement 
importante de la variance (probablement en raison de l'ascendance phylogénétique et des conditions écologiques), les mesures 
comportementales doivent nécessairement expliquer une part relativement faible de la variance, mais cela ne signifie pas qu'elles sont 
biologiquement insignifiantes.

variable moyenne postérieure β     u-95% CI pMCMC

effets fixes symétrie de l'agression 0.42 0.09 0.79 0.02

contre-agression -0.22 -0.75 0.34 0.44

intensité de l'agression -0.09 -0.28 0.12 0.43

taille du groupe <0.001 -0.01 0.01 0.84

La tolérance donnée, en termes d'agression plus symétrique, a vocalisé plus fréquemment (voir le tableau 3 pour les 
résultats complets de la GLMM). Cependant, aucune relation claire n'a été trouvée entre le taux de vocalisation et 
les deux autres mesures de tolérance donnée ou la taille du groupe. La figure 1 présente les distributions a posteriori 
des coefficients β pour tous les effets fixes de ce modèle.

Nous avons exécuté un modèle supplémentaire avec la symétrie de l'agression comme seul effet fixe et la 
fréquence vocale comme variable dépendante (avec les groupes et les espèces comme effets aléatoires) sur un 
échantillon plus large de 253 individus de 19 espèces. Ce modèle indique également que la symétrie de l'agression 
est un prédicteur important de la fréquence vocale (voir le matériel électronique supplémentaire, tableau S10C), ce 
qui indique que ce résultat est généralisable à l'ensemble de notre échantillon d'individus disposant de données sur la 
symétrie de l'agression. Dans l'ensemble, nos résultats indiquent que les individus dominants dont l'agression est 
plus symétrique à celle des partenaires de rang inférieur vocalisent à un taux plus élevé.
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Figure 2. Valeurs de l'indice composite du style de dominance parmi les espèces de l'échantillon pour lesquelles des informations phylogénétiques 
étaient disponibles. Les indices positifs indiquent la tolérance, tandis que les indices négatifs indiquent le despotisme. Le cladogramme de 
gauche montre la phylogénie à partir de 10 k arbres.

Tableau 4. Résultats du modèle MCMC avec les mesures de tolérance reçues comme effets fixes (N individus = 178, N groupes = 
32, N espèces = 16). Les effets aléatoires du groupe et de l'espèce expliquent respectivement 25 % et 51 % de la variance, tandis que les 
effets fixes expliquent 4 % de la variance.

variable moyenne postérieure β IC DE 1 À 95 u-95% CI pMCMC

effets fixes symétrie de l'agression 0.14 -0.20 0.48 0.42

contre-agression -0.05 -0.67 0.53 0.88

intensité de l'agression -0.02 -0.22 0.17 0.81

taille du groupe 0.004 -0.004 0.01 0.33

3.1.2. Tolérance reçue
Contrairement à notre prédiction selon laquelle les individus subordonnés seraient libres de vocaliser plus 
fréquemment si les partenaires dominants sont plus tolérants à leur égard, nos GLMM n'ont indiqué aucune relation 
claire entre le taux de vocalisation et l'une ou l'autre des mesures de tolérance reçues (tableau 4). Par conséquent, 
nous n'avons pas trouvé de preuve solide que les individus subordonnés vocalisaient plus fréquemment si les 
partenaires dominants étaient plus tolérants à leur égard.

3.1.3. Proximité de l'alimentation
Contrairement à notre prédiction selon laquelle les individus qui ont tendance à rester proches des autres membres 
du groupe pendant l'alimentation vocaliseraient plus fréquemment, notre GLMM a indiqué que la proximité de 
l'alimentation n'était pas associée au taux de vocalisation (N individus = 232, N groupes = 37, N espèces = 8, 
Moyenne postérieure β = - 0,004, pMCMC = 0,97). Les effets aléatoires du groupe et de l'espèce expliquent 
respectivement 5 et 75 % de la variance. Cela signifie que nous n'avons pas trouvé de soutien à notre prédiction 
selon laquelle les individus qui se nourrissent fréquemment à proximité d'autres individus vocalisent plus 
fréquemment.

3.2. Analyses au niveau des espèces
Notre ensemble de données comportementales nous a permis de calculer un indice de style de dominance pour 21 
des espèces de notre échantillon, car elles remplissaient les conditions minimales d'inclusion ; la figure 2 illustre la 
répartition des valeurs de l'indice composite de dominance entre les espèces de l'arbre phylogénétique des primates.
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Figure 3. Relation entre le nombre de cris liés à la hiérarchie dans le répertoire de l'espèce et le score de l'indice composite du style de 
dominance. Les indices positifs indiquent la tolérance, tandis que les indices négatifs indiquent le despotisme. Chaque point représente une 
espèce. Le nombre de cris liés à la hiérarchie est transformé en log10 conformément aux modèles PGLS. La ligne d'ajustement noire provient 
du modèle PGLS (v) qui suppose un signal phylogénétique maximal.

Notre prédiction (iv) selon laquelle les espèces plus tolérantes auraient des répertoires vocaux plus étendus n'a 
pas été confirmée (N = 21, β = -0,01, p = 0,891), mais notre prédiction (v) selon laquelle les espèces plus 
despotiques auraient davantage de cris liés à la hiérarchie a été confirmée (N = 21, β = -0,59, p = 0,001). La figure 3 
montre la relation entre le nombre de cris liés à la hiérarchie et l'indice composite du style de dominance.

Pour voir quelle mesure individuelle du style de dominance prédit le plus fortement le nombre de signaux liés à 
la hiérarchie, nous avons construit des modèles séparés incluant chacune des trois mesures du style de dominance et 
la taille du groupe séparément comme variables prédictives, au lieu de l'indice composite du style de dominance. 
Nous avons trouvé qu'un plus grand répertoire de cris liés à la hiérarchie était prédit par une contre-agression plus 
faible (N = 16 espèces, β = -2,36, p = 0,01), et une intensité d'agression plus élevée (N = 17 espèces, β = 1,22, p < 
0.001), qui indiquent tous deux un plus grand despotisme, alors que l'agression DII (N = 21 espèces, β = 0,14, p = 
0,940) et la taille du groupe (N = 25 espèces, β < 0,001, p = 0,952) n'ont pas prédit de manière significative la taille 
du répertoire des signaux liés à la hiérarchie. Dans l'ensemble, nos résultats indiquent que les espèces les plus 
despotiques ont des répertoires plus riches d'appels liés à la hiérarchie, mais contrairement à nos attentes, nos 
résultats ne fournissent aucune preuve que les espèces les plus tolérantes ont des systèmes de communication plus 
complexes sous la forme de répertoires vocaux plus importants dans l'ensemble.

4. Discussion
En utilisant un riche ensemble de données comportementales provenant de 26 espèces de primates, nous avons 
quantifié le style de dominance pour la première fois chez un grand nombre de ces espèces et nous avons trouvé des 
preuves que le style de dominance était lié à la communication vocale à la fois au niveau individuel et au niveau de 
l'espèce. Nous avons notamment constaté que les espèces les plus despotiques avaient des répertoires plus riches 
d'appels liés à la hiérarchie dans leurs systèmes vocaux évolués, mais que les individus qui étaient plus tolérants à 
l'égard des partenaires de rang inférieur vocalisaient à un taux plus élevé. Dans l'ensemble, nos résultats suggèrent 
que la rigueur des relations de dominance entre les individus et les espèces fournit un contexte important pour 
comprendre l'utilisation et l'évolution de la voix chez les primates.

Nous avons trouvé des effets différents du style de dominance sur l'utilisation de la voix pour les partenaires 
dominants et subordonnés, soulignant l'importance d'examiner séparément les deux côtés des relations dyadiques. 
Nos résultats indiquent que les individus vocalisent plus souvent s'ils ont une agression plus symétrique avec leurs 
partenaires subordonnés (ce qui indique une plus grande tolérance). Ceci est cohérent avec notre suggestion que les 
individus tolérants ont probablement un plus grand besoin de communiquer afin de gérer des interactions aux 
résultats plus incertains, de s'affilier à un plus grand nombre d'individus, ou de demander des ressources et des 
services, plutôt que de compter sur un statut de dominance plus élevé et/ou sur la force brute pour les obtenir. 
Cependant, nous n'avons pas constaté que les individus subordonnés s'exprimaient davantage si leurs relations avec 
les dominants étaient plus étroites.
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sont plus tolérants. Pour les individus subordonnés, il pourrait y avoir un besoin similaire de négocier et de s'affilier, 
quelle que soit la tolérance des partenaires dominants. Par rapport aux individus dominants, les subordonnés sont 
susceptibles d'être soumis à une pression accrue dans tout environnement social pour adopter le point de vue des 
autres, une compétence qui nécessite un traitement complexe de l'information sociale [54]. En tant que telle, la 
tolérance à l'égard de la réception peut ne pas accroître la complexité sociale pour les individus aussi fortement que 
la tolérance à l'égard de l'offre, d'où l'absence d'effet clair de la tolérance à l'égard de la réception sur le taux de 
communication. En examinant les deux composantes des relations entre les styles de dominance, nous avons 
constaté que la tolérance est susceptible d'être liée à la communication vocale plus fortement en raison de 
l'augmentation de la pression que de l'allègement des contraintes.

Notre étude est la première à prouver que les espèces les plus despotiques ont des répertoires plus riches de 
vocalisations de dominance et d'apaisement. Ce résultat est lié à la découverte de Preuschoft & van Schaik [16] 
selon laquelle le despotisme prédit l'existence de signaux faciaux formels de dominance chez une espèce, ainsi 
qu'aux résultats liés à l'affichage facial "silencieux des dents nues", qui a fait l'objet de nombreuses études. Ce signal 
est utilisé de manière symétrique et flexible chez les espèces tolérantes, mais de manière asymétrique et dans des 
contextes étroits chez les espèces despotiques [55]. De même, il est possible que les vocalisations liées à la 
hiérarchie chez nos espèces despotiques aient des homologues chez les espèces tolérantes, le despotisme étant lié à 
l'asymétrie de leur utilisation entre les individus dominants et subordonnés, plutôt que d'être à l'origine de 
l'évolution des signaux eux-mêmes. Nos résultats ouvrent des voies passionnantes pour de futures recherches testant 
cette possibilité.

Les résultats obtenus au niveau de l'espèce ne confirment pas l'hypothèse de la complexité sociale [4]. 
Contrairement à nos prévisions, nous n'avons pas constaté que les espèces tolérantes avaient un répertoire vocal global 

plus important, ni que la taille du groupe était un facteur prédictif de toute mesure vocale. Une étude récente de 
Rebout et al [25] a montré que dans des contextes agonistiques et affiliatifs, mais pas dans des contextes neutres, la 

diversité des types d'appels produits par deux espèces de macaques tolérantes était supérieure à celle de deux 
espèces despotiques. Cela pourrait indiquer que notre incapacité à trouver un effet de la tolérance sur la taille 

globale du répertoire est due au fait que nous n'avons pas été en mesure de prendre en compte le contexte 
d'émission. Il est également possible que, si l'on considère un large éventail d'espèces de primates, le style de 

dominance ne soit pas une variable sociale suffisamment stable au fil des générations et de l'évolution pour avoir un 
effet sur les systèmes de communication évolués. Actuellement, la stabilité du style de dominance d'une génération 

à l'autre est largement inconnue et pourrait varier d'une espèce à l'autre. Les modèles de la théorie des jeux indiquent 
qu'une stratégie despotique peut être plus stable qu'une stratégie tolérante [56], ce qui pourrait expliquer pourquoi 

nous avons trouvé des preuves plus solides du lien entre le despotisme et les systèmes de communication évolués que 
la tolérance dans notre large échantillon d'espèces. Les différences de mesure pourraient également expliquer 
pourquoi, contrairement à Rebout et al. [25], nous n'avons pas trouvé que les espèces tolérantes avaient des 

répertoires vocaux plus importants et, contrairement à Semple & McComb [26], nous n'avons pas trouvé de soutien 
à la taille du groupe pour prédire la taille du répertoire vocal. Alors que nous avons mesuré empiriquement le style 
de dominance, Rebout et al. [25] se sont appuyés sur des caractérisations antérieures des niveaux de tolérance des 

espèces de macaques, basées uniquement sur le comportement des femelles. Il s'agit d'une limitation qui persiste 
dans la majorité des recherches visant à déterminer comment le style de dominance est lié à d'autres variables, 

malgré les preuves de la variation intra-espèce du style de dominance [11]. En effet, alors que les macaques à crête 
ont été caractérisés comme très tolérants dans la littérature et dans Rebout et al [25], ils ne sont pas apparus comme 
particulièrement tolérants d'après notre évaluation comportementale (figure 2). Inversement, alors que Rebout et al. 

[25] ont pu utiliser des méthodes de regroupement acoustique pour quantifier la diversité vocale, cette approche 
optimale n'é t a i t  tout simplement pas réalisable avec notre large échantillon d'espèces, et nous avons donc utilisé 

les répertoires vocaux publiés à la place. Un effort de recherche concerté est nécessaire pour s'assurer que des 
répertoires vocaux objectifs comparables basés sur la mesure acoustique et la classification statistique des types 
d'appels sont disponibles pour chaque espèce [57]. Bien que nous ayons utilisé une approche similaire à celle de 
McComb & Semple [34] pour mesurer le répertoire vocal, certaines estimations de la taille des groupes diffèrent 

considérablement chez les espèces qui figurent dans les deux échantillons (voir [58] pour un examen de la 
variabilité de la taille des groupes), ce qui pourrait expliquer pourquoi nous n'avons pas reproduit leurs résultats. Par 

exemple, alors qu'ils rapportent une taille de groupe de 125 pour les bonobos, il n'y en avait que 24 dans notre 
échantillon. Notre étude suggère qu'il pourrait être utile de réexaminer la question de savoir si les espèces de 

primates qui vivent dans des groupes plus importants ont effectivement des répertoires vocaux plus étendus. Ces 
écarts de mesure entre les études soulignent l'importance de l'étude de la taille des groupes de primates.

d'utiliser des méthodes comparables qui tiennent compte des variations au sein des espèces et entre elles.
Nous interprétons nos résultats en précisant qu'une validation plus poussée des mesures du style de dominance à 

travers les espèces de primates est nécessaire pour confirmer la validité de nos conclusions. Notre étude est la 
première tentative de mesurer le style de dominance sur une échelle continue à travers l'ordre des primates, il n'est 
donc pas surprenant que nous n'ayons pas trouvé que toutes les mesures de style de dominance prédisaient la 
communication dans notre échantillon. Bien que nous ayons largement basé nos mesures sur celles utilisées avec 
succès dans le genre macaque, les mesures qui capturent le mieux le concept de style de dominance sont 
susceptibles de varier en raison des différences entre les espèces dans la gestion des relations de dominance, et les 
recherches futures doivent étudier l'ensemble optimal de mesures pour chaque espèce. Comme la majorité de nos 
mesures du style de dominance ne pouvaient s'appliquer qu'aux espèces qui se livraient régulièrement à des 
agressions au sein du groupe, notre échantillon a exclu les espèces qui présentaient des niveaux de dominance très 
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d'agression. Une approche différente est donc nécessaire pour comprendre comment les relations de dominance sont 
gérées chez les espèces dont les taux d'agression sont très faibles. Si l'on considère les espèces de primates qui se 
livrent régulièrement à l'agression au sein d'un groupe, l'agression est un outil essentiel pour établir et gérer les 
relations de domination au sein d'une hiérarchie. L'asymétrie de l'agression étant une caractéristique déterminante de 
la dominance et d'un style de dominance despotique, les mesures relatives à la symétrie de l'agression peuvent 
constituer l'indication la plus solide du style de dominance chez les primates.

Bien qu'un grand effort de collaboration ait été nécessaire pour générer l'ensemble de données pour cette étude, 
il pourrait être encore amélioré avec des données et des variables supplémentaires. En raison de données 
manquantes, tous les individus ou espèces n'ont pas été inclus dans tous les modèles, bien que des données soient 
disponibles pour la majorité des espèces dans nos principaux résultats (par exemple, 19 des 26 espèces ont été 
incluses dans notre modèle avec la symétrie de l'agression et le taux de vocalisation). Comme pour toutes les 
approches unimodales, notre focalisation unique sur la communication vocale signifie que nous n'avons pas tenu 
compte de la communication produite par d'autres modalités de communication, bien que certaines espèces ou 
certains individus puissent compter davantage sur la communication faciale, gestuelle ou olfactive que sur les 
signaux vocaux. Une approche plus holistique et multimodale de la caractérisation de la communication serait donc 
bénéfique à l'avenir [59,60]. En outre, bien que nous ayons inclus la taille du groupe comme variable de contrôle 
dans nos modèles, le nombre de facteurs sociaux et écologiques pouvant être liés à la communication vocale est 
vaste, et il n'était pas possible de les prendre tous en compte. Ceci est dû en grande partie au fait que de nombreuses 
variables écologiques, telles que la visibilité de l'habitat et l'abondance de la nourriture, peuvent être difficiles à 
quantifier de manière directement comparable [61]. Nous considérons notre étude comme une première étape 
importante sur laquelle les recherches futures pourront s'appuyer. Nous espérons que nos résultats encourageront 
d'autres études sur la rigueur des relations de dominance et de la communication dans le règne animal. Les relations 
de dominance asymétriques sont observées non seulement chez les primates, mais aussi dans un large éventail de 
taxons animaux (par exemple, les oiseaux [62], les éléphants [63], les porcs [64]). Il conviendrait donc d'étudier le 
lien entre la communication et le style de dominance chez ces espèces. Bien que nos résultats soient compatibles 
avec notre hypothèse causale, notre conception corrélationnelle ne permet pas d'établir le sens de la causalité et nous 
suggérons que de futures simulations d'études expérimentales le fassent. Les recherches futures pourraient 
également examiner si les différences de sexe dans le style de dominance au sein d'une espèce expliquent les 
différences de sexe dans l'utilisation vocale et les répertoires. En outre, le modèle de résultats que nous identifions 
chez les primates soulève la question de savoir comment le style de dominance peut être lié au langage et à la 
communication chez l'homme. On pense que les humains ont vécu dans des sociétés très tolérantes au cours de notre 
évolution récente [65], et la façon dont le style de dominance a pu contribuer à l'évolution du langage humain est 
donc une perspective prometteuse pour un examen plus approfondi.

Dans cette étude, nous avons découvert que le style de dominance prédit à la fois la variation de la 
communication vocale au niveau de l'individu et de l'espèce. C'est la première fois que nous évaluons cette relation 
entre plusieurs genres de primates à l'aide d'une approche à plusieurs niveaux d'analyse, et nos résultats fournissent 
des indications précieuses sur les pressions qui façonnent la communication vocale. Notre ensemble de données 
comportementales permettra d'examiner à l'avenir d'autres corrélats potentiels du style de dominance, tels que des 
facteurs cognitifs ou écologiques, ou d'explorer plus avant sa relation avec la communication en utilisant une 
approche multimodale [66]. Si nous voulons comprendre les effets du comportement social sur l'évolution de la 
communication, nous devons l'étudier sous de multiples angles dans divers taxons et aller au-delà d'une focalisation 
étroite sur la taille du groupe en incorporant des mesures de la nature des interactions sociales, telles que le style de 
dominance.

Éthique. Cette étude était conforme aux directives ASAB/ABS pour l'utilisation d'animaux dans la recherche et a reçu l'approbation 
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électronique supplémentaire [67].
Contributions des auteurs. E.K. : Conception des questions de recherche, collecte et formatage des données, analyse des données, rédaction 
des projets de manuscrits et direction du processus d'édition. K.S. : CONCEPTION DES QUESTIONS DE RECHERCHE, 
CONSEILS INTELLECTUELS ET SUPERVISION, ÉDITION DU MANUSCRIT : Conception des questions de recherche, 
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