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Les communications acoustiques
chez les oiseaux

Roles et fonctions des chants'

par
Christine KEULEN?

ABSTRACT : Vocal communication in birds : functions and roles of songs

During the late 1950s, advancing technology allowed progress in the
study of bird vocalizations. Several topics were handled about the syrinx struc-
ture and song learning mechanisms but the present approach emphasizes many
examples about species recognition and variations in bird song. Some classical
topics, in several species, are reviewed to show the rules which are used in spe-
cies recognition. The design and evolution of vocal communication is limited
by certain constraints. These constraints are physical (vocalizations structure
depends on the structure of the syrinx and on the bird’s weight), ecological (the
sound seems adapted to the best propagation in the bird’s environment) or
behavioural...

Then we emphasized the studies about the functions of bird songs. The
chosen examples show that it is not easy to distinguish territorial contexts from
sexual attraction ; territoriality and breeding behaviour are indeed often bonded.
Individual recognition by song in Oscines or other species is discussed and
attempts are made to understand geographic variations. Following some authors
these are the results of a cultural transmission of bird song characteristics ; for
the others it’s only geographical variations that occur over long distances. More
research is needed before the full significance of dialects is understood, espe-
cially genetic studies.

Keywords : songs, species recognition, diversity, individual and geographical variations,
ecological adaptation, behavioural signification.
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RESUME

L’€tude des vocalisations aviaires a pris son essor a la fin des années cin-
quante et a permis d’éclairer d’un jour nouveau le rdle des communications
sonores dans le comportement social des oiseaux. La structure de 1’organe pho-
natoire et les mécanismes d’apprentissage du chant ont été des axes de
recherche particulierement explorés mais le propos de la présente synthese est
avant tout d’appréhender, par une foule d’exemples, le probléeme de la spécifi-
cité des vocalisations et des variations qui se greffent sur celles-ci. Les régles
qui président a la spécificité du chant sont discutées au travers d’expériences
désormais classiques menées sur quelques espéces. Les contraintes distinctes de
la spécificité sont alors examinées : celles-ci sont de natures diverses : environ-
nementales (les vocalisations sont adaptées a la meilleure propagation possible
dans le milieu environnant), anatomiques (la structure des vocalisations dépend
de la structure de la syrinx et du poids de I’oiseau), voire comportementales.

Un intérét plus particulier est alors porté aux fonctions des chants. Les
nombreux exemples énoncés démontrent, si besoin en était encore. qu’il est
parfois difficile de faire la part entre défense territoriale et attractivité sexuelle,
les deux phénomenes étant intimement liés.

Le probleme de la reconnaissance individuelle est ensuite appréhendé
tant chez les Oscines que chez les autres groupes d’oiseaux. Les variations
régionales observées dans le chant des oiseaux résulteraient pour certains
auteurs d’une véritable transmission culturelle du message spécifique, adapté
aux conditions locales du milieu. Pour d’autres, au contraire, il ne s’agirait que
de transformations progressives d’une forme dans une autre. L’avénement des
techniques d’analyses génétiques permet d’éclairer d’un jour nouveau les expé-
riences réalisées dans le domaine des vocalisations.

Mots clés : chant, reconnaissance spécifique. diversité, variations individuelles et géogra-
phiques, adaptations écoogiques, signification comportementale
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Fig. 1. Le carouge a épaulettes (Agelaius phoeniceus), passereau de la famille des Icreri-
dae, est un sujet de recherche particulierement apprécié€ des spécialistes des études
de chants d’oiseaux.

The song of the red-winged blackbird (Agelaius phoeniceus), a species of the
Icteridae family, has been especially studied by many ethologists.

Dans le monde animal, la participation d’un ou plusieurs individus est
souvent nécessaire a I’accomplissement de différentes fonctions vitales. Cette
coopération est rendue possible par 'utilisation de signaux de diverses natures :
auditifs, visuels, tactiles, chimiques... Si ces signaux induisent une modifica-
tion du comportement de I'individu qui les percoit, on parle de communication
(LEROY, 1979).

Chez les oiseaux, chaque espece développe son propre systeme de com-
munication mélangeant souvent stimuli auditifs et visuels. Ceux-ci intervien-
nent dans les comportements de défense, de reproduction ou de cohésion
sociale. L’importance relative donnée a chaque type de signal dépendrait
notamment du milieu dans lequel évolue I’espece, les parades auditives ayant
davantage d’importance lorsque la visibilité est réduite (WILEY, 1971). La part
des deux types de signaux est souvent difficile a apprécier, surtout dans la
nature. Quelques expériences réalisées dans ce domaine 1’attestent. Citons
celles, désormais classiques, réalisées sur le carouge a épaulettes (Agelaius
phoeniceus), un oiseau de la famille des Ictéridés (fig. 1). Celui-ci fréquente, en
Amérique du Nord, des foréts claires d’érables entrecoupées de plages maréca-
geuses dotées d’une abondante couverture de roseaux. Dans ces milieux, ou la
visibilité est réduite (milieux marécageux), chaque male défend son territoire a
partir de postes de chant (buissons, roseaux...) et, tout en vocalisant, agite les
ailes, mettant ainsi en évidence les taches rouges des épaules. Apres capture par
les chercheurs, certains oiseaux sont dévocalisés (par section du nerf hypo-
glosse gauche innervant les principaux muscles de 1’appareil phonateur),
d’autres ont les marques rouges des ailes masquées par de la couleur noire. Une
fois relachés dans la nature, les oiseaux dévocalisés perdent beaucoup plus rapi-
dement leurs territoires que les individus décolorés ; ceux-ci finissent néan-
moins par se faire envahir par les males normaux voisins mais aprés un certain
laps de temps.
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Chez cette espece, dans le cadre précis de la défense territoriale au prin-
temps, les signaux acoustiques sembleraient prendre le pas sur les signaux
optiques mais les deux types de signaux sont nécessaires au maintien du terri-
toire (PEEK, 1972 ; BELETSKY, 1996). L’on sait actuellement que les signaux
acoustiques jouent un role important méme chez des oiseaux qui réalisent des
parades nuptiales élaborées riches en signaux optiques (cf. les especes ou les
males se rassemblent en leks ou arénes de parade) : nous le verrons par la suite.

L’étude des systémes de communication acoustique élaborés par les dif-
férentes especes d’oiseaux a suscité un intérét relativement récent puisque c’est
en 1954 avec I’apparition du sonographe de THORPE, que des représentations
graphiques fiables des chants, les sonogrammes, ont pu étre obtenues. Les
sonogrammes donnent, entre autres choses, une représentation graphique des
modulations de fréquences en fonction du temps. Le sonographe est
aujourd’hui relayé par des programmes informatiques qui donnent le méme
genre d’information (fig. 2).

< Fig. 2. Le sonogramme fournit une représentation graphique des vocalisations sous la

forme de modulations de fréquences en fonction du temps. Les variations d’inten-
sité sont également visibles par des différences dans la noirceur du tracé.

Ci-contre un sonogramme d’un chant de pinson des arbres (Fringilla coelebs).
On appelle :
note : le plus petit élément acoustique ne comportant pas de silence en
son sein (A sur la fig. 2) ;
motif : un ensemble de deux ou plusieurs notes se représentant toujours
identique a lui-méme au cours des différentes séquences de chant
(A sur la fig. 2) ;
phrase : un ensemble de notes ou motifs identiques (¢ sur la fig. 2).

The sonagram gives us a graph of frequency against time. Amplitude variations are
also represented as the darker the shading the greater the amplitude.

For example, on the left, a sonagram of chaffinch song. We call :
note : the smallest acoustic unit (without any interruption) ;
sound element : an assemblage of two or three notes ;

phrase : an assemblage of the same notes or sound elements.
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Fig. 3. et photo 1. Les bruits mécaniques produits par le claquement de bec des cigognes (Ciconia ciconia) — craquétements — jouent un role
important dans la formation du couple, la synchronisation des partenaires et le renforcement des liens conjugaux au cours de la saison de
reproduction. Les sonogrammes de ces émissions sonores trahissent leur caractére simple et répétitif (photo J.C. Ruwet).

The mechanical sounds produced by snapping the bill among storks (Ciconia ciconia) play an important role in pair formation, pair
bonding and mate synchronization during the breeding season. The sonagram shows single and repetitive clicks.
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Classification des signaux acoustiques

On appelle répertoire I’ensemble des signaux sonores utilisés par une
espece ; il y a diverses maniéres de classer les émissions sonores : suivant leurs
fonctions, d’apres la catégorie d’individus qui les émettent, suivant la période
de I’émission, d’aprés la nature des récepteurs ou selon qu’ils favorisent I’¢éloi-
gnement ou le rapprochement des individus BREMOND (1971).

Rappelons que deux types de signaux sonores, d’origines trés diffé-
rentes, instrumentale ou vocale, sont utilisés dans les relations interindivi-
duelles (LEROY, 1979 ; KROODSMA, 1982).

Les signaux instrumentaux sont produits par la queue, le bec, les ailes,
voire les pattes de I’oiseau. Parmi les exemples les plus connus, citons : les che-
vrotements de la bécassine des marais (Gallinago gallinago) (REDDIG, 1978) ou
de la bécassine a queue pointue (Gallinago stenura), les claquements et bour-
donnements produits par les ailes des engoulevents (Caprimulgus sp.) ou de
certains oiseaux mouches (Trochilidae) ou encore les claquements de bec ou
craquetements de la cigogne blanche (Ciconia ciconia) (fig. 3 et photo 1), les
tambourinements des pics... (CATCHPOLE, 1979). La plupart de ces signaux ins-
trumentaux s’ajoutent aux manifestations vocales de 1’espece dans la défense
territoriale. Chez les pics (Dendrocopus major), ils interviennent également
dans la synchronisation des partenaires au cours de certaines phases des parades
au méme titre que des attitudes ritualisées (KILHAM, 1958, in LEROY, 1979).

Les signaux vocaux, par contre, sont produits par I’organe phonatoire de
I’oiseau, la syrinx, située a 1’intersection des bronches et de la trachée
(BRACKENBURY, 1980, 1982 ; GAUNT et GAUNT, 1985 ; NOWICKI et MARLER,
1988 ; BRACKENBURY, 1989 ; SUTHERS, 1990). Les signaux vocaux présentent
une telle richesse et une telle diversité que 1’homme a été tenté de réaliser, en
leur sein, des classifications. Une premiere différenciation s’opére ainsi entre
les chants et les cris (BREMOND, 1971).

On désigne sous le terme chant une production sonore spécifique d’un
certain niveau de complexité, se composant tantot d’une succession d’éléments
identiques répétés a intervalles réguliers, tantot de notes et motifs divers organi-
sés en syllabes, strophes et phrases. Le plus souvent, le chant est I’apanage du
male en saison de reproduction et joue un role important dans la défense du ter-
ritoire et I’attraction des femelles. Le terme cri désigne par contre une produc-
tion vocale simple, composée d’une ou de quelques syllabes ou notes
seulement ; les cris sont produits par les deux sexes dans les contextes distincts
de celui de la reproduction (cri de contact, cri de détresse, cri d’alarme, cri de
quémande, cri de vol...). Ils interviennent également dans la reconnaissance
parents/enfants chez les espéces qui nichent en colonie ou dans la cohésion du
couple ou d’un groupe social. Certaines expériences tendent a montrer que les
cris seraient innés (CATCHPOLE et LEISLER, 1989 ; CATCHPOLE et SLATER, 1995)
(fig. 4). Toutefois, certaines espéces amélioreraient leur vocabulaire par
apprentissage d’éléments servant de marqueur populationnel ou individuel.
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Fig. 4.
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Contrairement aux chants qui sont des émissions sonores relativement longues émises dans des contextes de cour ou de défense
territoriale, les cris sont composés d’une, deux, voire trois entités sonores et sont émis dans des contextes en général différents.

Ci-dessus trois sonogrammes représentant : 1, un cri de détresse de mésange charbonniére (Parus major) ; 2, un cri de pluie du pinson
(Fringilla coelebs) ; 3, un autre cri du pinson « pink ».

Relatively to the songs, which are long and structurally more complex male production during displays or territorial defence, calls are
short (one, two or three units) and simple productions shared by both sexes throughout the year in distinctive contexts. Above, three
sonagrams : 1, distress call of a great tit (Parus major) ; 2, « rain call » of a chaffinch (Fringilla coelebs) : 3, another contact call of a
chaffinch « Pink ».
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Néanmoins, la distinction structurale et fonctionnelle entre cris et chants
n’est pas toujours évidente, en particulier chez les especes possédant des voca-
lisations moins complexes que celles des Oscines2, comme les grébes huppés
(Podiceps cristatus) (NOEL et KEULEN, 1997), les pics, les butors (Butaurius
stellarius, les plongeons (Gavia sp.) (GILBERT et al, 1994). ..

La complexité du répertoire est en effet tres variable selon les especes.
Certaines possédent un chant unique simple et stéréotypé qu’elles répetent plu-
sieurs fois ; c’est le cas du bruant a couronne blanche (Zonotrichia leucophrys)
(BANKS, 1964 ; MARLER, 1970 ; BAPTISTA, 1975...), d’autres par contre ont des
chants extrémement complexes et élargissent encore la taille de leur répertoire
en y introduisant des motifs propres a d’autres especes (BAYLIS, 1982) ; citons
notamment 1’étourneau sansonnet (Sturnus vulgaris) (ADRET-HAUSBERGER
1983, 1988, 1990 ; KEULEN, 1984 ; HAUSBERGER et al., 1991 ; EENS, 1991), la
rousserolle verderolle (Acrocephalus palustris) (LEMAIRE, 1974, 1975 ;
DoOWwSETT-LEMAIRE, 1979), la gorgebleue a miroir blanc (Luscinia svecica)
(KEULEN, 1983), I’oiseau moqueur (Minus polyglottus), 1’oiseau-lyre superbe
(Menura superba) (ROBINSON, 1974 et 1975 ; ROBINSON, 1996) (fig. 5)...

‘)“;“a""
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Fig. 5. L’oiseau-lyre superbe (Menura superba) qui habite les foréts australiennes dotées
d’un sous-bois dense, élabore un chant complexe a partir de motifs empruntés a
d’autres espeéces. C’est un des meilleurs imitateurs qui soient.

The lyrebird (Menura superba) lives in Australian forests with dense bushes. Its
song is very varied and is built from other birds’ vocalizations. That’s a famous
mimicry bird.

2 Le terme Oscines ou Passereaux chanteurs désigne un sous-ordre des Passériformes au

méme titre que les Eurylaimes, les Tyrans et les Ménures.
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Fig. 6. En haut : en arrangeant des notes de rossignol philoméle (Luscinia megarynchos)
(sonogramme a) selon les regles syntaxiques propres au troglodyte migon
(Troglodytes troglodytes) (sonogramme b), BREMOND (1976) induit chez ce dernier
des réactions agressives.

Using wren syntax rules, BREMOND (1976) induces territorial reactions among this
species from nightingales notes assemblages. Above : nightingale song (Luscinia
megarhynchos). Below : wren song (Troglodytes troglodytes).
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Une importante littérature s’est développée autour de la signification
fonctionnelle des imitations et des avantages qu’elles procurent a leurs auteurs
(DOBKIN, 1979). Pour certains, elles contribueraient a augmenter 1’attractivité
sexuelle des chants au méme titre que les chants complexes. Pour d’autres, les
imitations ne seraient que I’expression d’une activité ludique, alors que cer-
taines observations démontrent leur utilisation dans un contexte précis, pour
tromper un prédateur ou une espéce concurrente, voire encore une espéce-hote
parasite. D autres auteurs enfin montrent que les imitations apparaissent davan-
tage dans le chant d’especes qui vivent dans des milieux ou la visibilité est
réduite et leur attribuent dés lors un role dans le repérage, par allongement du
répertoire.

La taille du répertoire varie donc tres fort d’une espece a ’autre : elle est
seulement de deux appels (un cri et un chant) pour le moucherolle vermillon
(Pyrocephalus rubinus), un petit passereau américain, de sept appels et un
chant, pour le merle et de 170 a 250 thémes pour la grive musicienne (7urdus
philomelos) (BREMOND, 1971). Quelques cas particuliers : chez certaines
especes, le répertoire chanté complet est élaboré par deux, voire plusieurs indi-
vidus qui réalisent des chants en duos ou en chorales. Néanmoins, chez certains
oiseaux pratiquant le chant en chorale, comme chez le mahali a sourcils blancs
(Plocepasser mahali), chaque individu peut réaliser le répertoire complet du
choeur (HArcus, 1977).

Signaux vocaux et spécificité

Les signaux sonores, qu’ils soient sous controle génétique ou modulés
par des apprentissages, présentent dans leurs formes, dans leur organisation
comme dans leurs fonctions, des traits de spécificité. En effet, chaque espéce a
développé un répertoire vocal qui permet de la caractériser, parfois mieux que
ne le feraient des différences morphologiques. L’examen des signaux sonores
de nombreuses espéces connues, de leurs sonogrammes et les travaux de
MARLER (1960), BREMOND (1968 a et b), EMLEN (1972), KREUTZER (1974),
ScHIovITZ (1975), ADRET-HAUSBERGER (1983) et KREUTZER (1990), pour n’en
citer que quelques-uns, ont permis de déterminer certains parametres respon-
sables de la spécificité. Ce sont : la syntaxe, les gammes de fréquences utili-
sées, la structure et la redondance (BECKER, 1982).

Les travaux de BREMOND (1968 b), par exemple, ont montré que le signal
sonore est une somme de messages pour le récepteur. Un signal spécifique peut
devenir interspécifique par simple modification de la syntaxe. En réorganisant
un chant de rossignol (Luscinia megarhynchos) selon les regles syntaxiques
propres au troglodyte mignon (Troglodytes troglodytes), BREMOND induit des
réponses territoriales chez ce dernier bien que les notes des deux especes soient
bien différenciées. Par contre, chez des espéces proches de pouillots (Phyl-
loscopus sp.), des expériences de BREMOND (1976) montrent que, dans la recon-
naissance spécifique, la structure méme de I’élément est plus importante que la
syntaxe. Selon les espeéces, 1’un ou 'autre parametre est donc prépondérant
pour assurer la spécificité du chant (fig. 6).
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La reconnaissance du modele spécifique serait plus fine chez les femelles
que chez les mailes. C’est du moins ce que laissent supposer des expériences
réalisées sur le carouge a épaulettes (Agelaius phoeniceus) (BRENOWITZ, 1982 :
SEARCY et BRENOWITZ, 1988). Le chant du carouge a épaulettes est contrefait
par une espéce imitatrice américaine : 1’oiseau moqueur (Minus polyglottus).
Lorsque les motifs imités sont diffusés aux males de carouges, ceux-ci répon-
dent agressivement ; par contre, les femelles réagissent quatre fois plus au chant
normal de I’espece qu’au chant imité. Or, les sonogrammes révélent bien des
petites différences de structures entre les vocalisations spécifiques et les vocali-
sations imitées.

La structure et la richesse du chant sont déterminées par les carac-
téristiques anatomo-physiologiques de I’émetteur comme du récepteur et par les
caractéristiques du milieu dans lequel transite le message. Les chants sont sou-
mis & des contraintes anatomiques, comportementales ou écologiques.

Les contraintes anatomiques

La complexité de la musculature de la syrinx détermine les potentialités
de modulation des fréquences ; celle-ci n’a pas atteint le méme niveau chez
toutes les especes oiseaux. Ce sont les passereaux chanteurs qui possédent la
musculature la plus diversifiée, ce qui explique la richesse de leurs productions
vocales. La structure et le fonctionnement de la syrinx imposent une limite a la
variét€ des sons qui peuvent étre produits par chaque espéce d’oiseau. Pour
WALLSCHLAGER (1980), il existe une corrélation entre le poids de I’oiseau et la
fréquence de ses vocalisations : les oiseaux les plus lourds émettraient des sons
plus graves que les oiseaux Iégers. Pour BREMOND (1971) par contre, la corréla-
tion entre les caractéristiques vocales de I'oiseau et sa taille n’est pas toujours
respectée. Il est toutefois possible que les fréquences vocales les plus basses
soient corrélées a la taille des membranes, ces derniéres seraient d’autant plus
larges que le son est trés grave (KonisHI, 1970). Les performances auditives
quant a elles ne semblent pas étre un facteur limitant car elles dépassent de loin
celles de I'appareil phonatoire. L’oreille de I’oiseau a une constante de temps
environ 10 fois plus fine que celle de I'homme (GREENEWALT, 1968) et peut
donc discriminer des éléments dix fois plus rapprochés.

Les contraintes écologiques

La structure de I’habitat, les conditions météorologiques du lieu, I’envi-
ronnement aviaire lui-méme imposent aux vocalisations des contraintes de
forme (MARLER, 1960 ; CHAPUIS, 1971 ; WILEY et RICHARDS, 1978 : MALCOLM
etal., 1979 ; WILEY et RICHARDS, 1982 ; CATCHPOLE et SLATER, 1995 :
MATHEVON et al., 1996).

Pour une méme espece, les chants des populations habitant les milieux

fermés sont tres différents de ceux des populations habitant en milieu ouvert
(ROBERTS er al., 1979, 1981). Ainsi, le chant d’une mésange charbonniére
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(Parus major) (photo 2) habitant une forét anglaise est plus proche de celui
d’une mésange charbonniére habitant une forét asiatique que de celui d’une
mésange charbonniére habitant un milieu plus ouvert en Angleterre (HUNTER et
KREBS, 1979). En régle générale, les chants en milieux fermés occupent des
gammes de fréquences basses et leurs notes sont des notes sifflées et longues.
Les expériences de propagation du son montrent que les basses {fréquences sont
mieux percues a longue distance, excepté tres pres du sol ou elles sont rapide-
ment atténuées. Les notes longues sont également mieux pergues et permettent
d’éviter les confusions dues aux phénomenes d’écho et de réverbération sur les
troncs, les branches... Par contre, en milieu ouvert, les gammes de fréquences
utilisées sont plus élevées et les notes sont breves et répétées, ce qui permet une
meilleure perception lors d’éventuels coups de vent (CHAPPUIS, 1971 ; WILEY et
RICHARDS, 1978, 1982). Différents travaux montrent aussi que dans un milieu
bruyant ou une ambiance acoustique complexe, la structure des émissions
vocales montre une tendance a la simplification (BREMOND, 1968 ; BERGMAN,
1980 ; WILEY et RICHARDS, 1978 ; KEULEN, 1984 ; NOEL et KEULEN, 1997).

Ces adaptations a diverses conditions du milieu sont d’ailleurs a I’origine
des phénomeénes de convergences sonores entre des groupes aussi différents
que des oiseaux et des amphibiens, voire entre les langages sifflés des monta-
gnards et les sifflements des dauphins (LEROY, 1979).

Parfois, c’est I’environnement aviaire lui-méme qui impose aux vocali-
sations une contrainte de forme. Ceci est particulierement bien mis en évidence
par les travaux sur la mésange bleue (Parus caeruleus) (MARLER, 1960) ou sur
les pouillots véloces et fitis (Phylloscopus collybita et Ph. trochilus) en milieu
insulaire ; ces études montrent que la nécessité de I'isolement spécifique
confine des especes proches dans des répertoires plus restreints. Par contre,
lorsque 1'une des espéces est absente dans une région donnée (allopatrie),
I’autre élargit son répertoire en y incorporant des motifs propres seulement a
I’espece absente lorsqu’il y a sympatrie. Le méme phénomeéne s’observe
d’ailleurs dans les Pyrénées, ou le pouillot fitis est absent : le pouillot véloce y
possede des lors un chant élargi (THIELCKE et LISENMAIR, 1963) (fig. 7a, b et ¢).

D’une manieére générale, le chant d’une espéce n’est réactogéne que pour
les individus de I’espece concernée. Néanmoins, chez le passerin indigo
(Passerina cyanea), on observe une réaction plus forte vis-a-vis d’une espece
proche, le passerin azuré (Passerina amoena) lorsque les deux especes sont en
sympatrie ; par contre, lorsque le passerin indigo est en allopatrie, les males
cantonnés réagissent davantage aux chants de leurs voisins conspécifiques qu’a
ceux de I’espece cousine (EMLEN, 1972). De méme, les rousserolles effarvattes
(Acrocephalus scirpaceus) montrent des réactions territoriales lors de la redif-
fusion du chant des rousserolles turdoides (Acrocephalus arundinaceus)
lorsque les deux espéces cohabitent dans un marécage (CATCHPOLE, 1978 ;
CATCHPOLE et SLATER, 1986). Lorsque la rousserolle turdoide est absente, les
rousserolles effarvattes ne réagissent pas lors de la rediffusion de chants de
rousserolles turdoides. Ce genre de réactions interspécifiques s’observent en
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CHANT DES OISEAUX

général chez des espéces qui ont un plumage relativement proche. Pourtant,
REED (1982) montre une réaction territoriale interspécifique entre les pinsons
des arbres (Fringilla coelebs) et les mésanges charbonnieres (Parus major)
dans certaines conditions ; en Ecosse, les deux espéces se maintiennent sans
probléme et il n’y a pas de réaction interspécifique lors d’expériences de diffu-
sion de chants ; par contre, sur des iles voisines, ol il y a une compétition pour
I’espace et I’habitat, des réponses interspécifiques agressives sont observées.
De méme, dans un milieu de landes ou des pins, en partie calcinés, constituent
quelques postes de chant, le pipit des arbres (Anthus trivalis) et le pinson
des arbres (Fringilla coelebs) peuvent entrer en compétition vocale (RUWET,
com. pers.).

4 Fig. 7. Les chants des pouillots fitis (Phyloscopus trochilus) (sonogramme a) et véloce
(Ph. collybita) (sonogramme b) sont bien différenciés dans les régions ou ces deux
espéces sont en sympatrie ; par contre, en allopatrie, le chant du pouillot véloce
posséde un rythme et des notes qui ressemblent davantage a celui du pouillot fitis
(sonogramme ¢).

The willow warbler and chiffchaff songs are well differentiated when these species
are found in sympatry. On the contrary, in areas where the willow warbler is
lacking, the chiffchaff song contains notes matching these of the willow warbler.
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Photo 2. Le chant de la mésange charbonniére (Parus major) est adapté a la meilleure
propagation possible du son en fonction du milieu ot évolue I’espéce : notes longues
sifflées en forét ; notes courtes et répétées en milieu plus ouvert (photo C. Keulen).

The great tit song (Parus major) seems adapted to the best propagation in the field. In
forests, we find whistled and long notes, whereas in more open fields the notes are short
and repeated.

les contraintes comportementales

Les capacités d’apprentissage sont limitées dans le temps, ce qui garantit
au chant d’un oiseau la conservation d’un certain nombre de caractéristiques
permettant la reconnaissance spécifique (KREUTZER, 1974 ; KROODSMA et
PICKERT, 1980 ; MARLER et PETERS, 1987 ; PETERS et al., 1992). On note aussi
que les femelles sont a la fois attirées par des chants variés et par des chants
proches de celui de leur pére (TREISMAN, 1978).

les variations nycthémérales et saisonnieres des chants

Le modele spécifique ne se reproduit pas identique a lui-méme tout au
long de la saison de reproduction, voire de la journée. En effet, chez beaucoup
d’espeéces les chants subissent des variations nycthémérales. L’intensité du
chant varie en fonction du moment de la journée (phénomene du chorus mati-
nal, par exemple). L’activité vocale la plus importante est généralement
déployé€e au début de la journée ou, au contraire, au crépuscule. La turbulence
de I'air, moindre a I’aube et au crépuscule permet d’ailleurs une meilleure pro-
pagation du son a ces moments privilégiés de la journée. D autres auteurs expli-
quent les chants matinaux par le fait que la mortalité des oiseaux territoriaux est
plus €levée durant la nuit : c’est donc a I’aube que sont découverts d’éventuels
territoires vacants et que les nouveaux propriétaires peuvent s’en assurer la pos-
session par des chants nourris ou réaliser de nouvelles alliances avec un nou-
veau partenaire sexuel (CATCHPOLE, 1978). L’intensité du chant varie au cours
de la période de reproduction mais sa structure peut aussi varier au long du
cycle de reproduction. Chez le bruant des roseaux (Emberiza schoeniclus), les
chants émis en début de saison sont simples, faits de la répétition d’une, voire
de deux notes. Ensuite, ils se composent de quatre a cing notes ou motifs et les
chants successifs sont séparés par des intervalles de temps bien marqués.
Durant la semaine des accouplements, les chants perdraient ce découpage tem-
porel et s’enchainent les uns aux autres. Aprés cette période, les males rechan-
tent le modele rythmé et composé de 4 ou 5 notes (GAILLY, 1982).
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Photo 3. Le jeune passereau au nid (ici jeunes merles, Turdus merula) est soumis a I'influ-
ence sonore du milieu ambiant. Chez certaines espéces, 1’oisillon aurait une reconnaissance
innée du modele a reproduire, parmi la cacophonie de chants environnants, mais chez
d’autres espéces, le jeune copie uniquement le chant du peére nourricier, méme si celui-ci
n’est pas de son espéce (photo C. Keulen).

Nestlings (here young blackbirds, Turdus merula) are listening to their acoustic
environment. A selective learning of the specific song occurs in some other species. The
voungs will reproduce the song of their foster father, even if this one is not a conspecific.

Fig. 8. L apprentissage du chant chez le bruant a couronne blanche (Zonotrichia leuco-
phrys) a été particulierement bien étudi€.
Song learning in the white-crowned sparrow (Zonotrichia leucophrys) has been
especially studied.
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L’Apprentissage du chant

L apprentissage joue un réle capital dans I’acquisition et le développe-
ment du chant chez tous les passereaux chanteurs connus (photo 3).

La fagon dont le jeune oiseau acquiert le chant spécifique a mobilisé
Iintérét de nombreux chercheurs (MARLER et TAMURA, 1964 ; KoNisHI, 1965 5
KonNosHI et NOTTEBOHM, 1969 ; NOTTEBOHM, 1970 ; MARLER ef al., 1972 :
GUTTINGER et al., 1978 ; CATCHPOLE, 1979 ; KROODSMA et BAYLIS, 1982 :
GRANT, 1984 ; SLATER, 1981 ; NELSON et MARLER, 1989)... Leurs études sont
résumées succinctement dans les lignes suivantes.

Si certains oiseaux peuvent développer un chant normal sans avoir
entendu le chant de leurs semblables, il n’en est pas de méme chez d’autres
pour qui I"audition préalable du chant spécifique est indispensable : I’apprentis-
sage du chant par le jeune oiseau comprend quatre étapes fondamentales :

— audition d’un modéle dans un contexte social donné et durant une
période limitée de la vie de I’oiseau ;

— mémorisation du modele suivi d’un temps de latence (correspondant en
général a une grande partie de la saison automnale et hivernale, période
pendant laquelle le jeune n’est plus soumis a I’ambiance sonore de
I’espece) ;

— ¢émission d’un pré-chant, qui sera progressivement affiné par rétroaction
auditive et confrontation de la production sonore au modéle mémorisé z

— cristallisation du chant.

En fait, la plupart des especes ont une période sensible d’apprentissage
pendant laquelle le jeune devra étre exposé au modele spécifique sous peine de
ne jamais pouvoir émettre un chant normal. La durée de cette période est
variable selon les especes. Elle se situe généralement dans les deux ou trois pre-
miers mois de la vie de I’oiseau pour le bruant a couronne blanche (Zonotrichia
leucophrys) ou pour le pinson des arbres (Fringilla coelebs) bien que chez cer-
taines especes, imitatrices notamment, elle puisse se prolonger jusqu’a la matu-
rité sexuelle, par exemple, chez la rousserolle verderolle (Acrocephalus palus-
tris) (DOWSETT-LEMAIRE, 1979). Pour PAYNE (1985), le programme
d’apprentissage n’est pas rigide et peut, selon les espéces, s’effectuer aux stades
Jjuvénile et/ou adulte. Chez le passerin indigo (Passerina cyanea), le male qui
change de groupe social doit se créer un nouveau répertoire pour faciliter son
intégration dans son nouveau milieu de vie. C’est également le cas des étour-
neaux sansonnets (Sturnus vulgaris) (EENS et al., 1992) et des canaris (Serinus
canarius) (NOTTEBOHM et NOTTEBOHM, 1978 ; NOTTEBOHM e al., 1986) chez
qui le chant peut changer d’une année a I'autre. Chez le canari, a 1’dge de deux
ans, le male ajoute de nouvelles syllabes et rejette des themes de 1’année précé-
dente. Pour certains auteurs, il s’agirait 1a davantage d’un changement dans les
productions sonores que de ’apprentissage de nouveaux éléments. Cette hypo-
thése suggere qu’au moment de 'apprentissage, le jeune mémorise un large
répertoire de multiples types de chants et n’en utilise qu’une partie infime,
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chaque année (MARLER et PETERS, 1982 ; MARLER, 1990 et 1991). Si la période
de mémorisation du modele peut s’étendre indéfiniment, il semblerait aussi
qu’elle ne débute pas avant une dizaine de jours (HuLTsH et Kopp, 1989 ;
MARLER, 1970 ; PETRINOVITCH, 1985 ; MARLER, 1987). Plusieurs espéces ne
mémorisent un chant qu’apres 1’avoir auditionné plusieurs fois : c’est le cas
notamment du rossignol (Luscinia megarhynchos) qui doit avoir entendu le
message spécifique une quinzaine de fois pour pouvoir le répéter (HULTSH et
Tobt, 1989, 1992).

2}

Two song types in the great tit repertoire (Parus major). These songs are often produced from distinct bushes, which

ces chants sont émis a partir de postes distincts, ce qui selon certains auteurs renforcerait la défense territoriale.
— following some authors — should allow an enhanced territorial defence efficiency.

Fig. 9 Sonogramme représentant des portions de deux chants différents de mésange charbonniere (Parus major). Souvent
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La source du signal appris a fait I’objet de nombreuses controverses et
serait variable d’une espéce a 1’autre. Tous s’accordent a dire que le jeune
oiseau, placé dans des conditions normales, copie le message spécifique a partir
du chant d’individus plus agés de la méme espece. Il existe, notamment chez
les especes parasites, une reconnaissance innée du modele a imiter (GUTTINGER,
1977) ; mais I’apprentissage est souvent facilité par un contact social accompa-
gnant ce modele. L’importance du role de ce contact social est trés variable
d’une espece a I'autre. Chez le bruant a couronne blanche (Zonotrichia leuco-
phrys) par exemple, le contact social ne semble pas nécessaire (MARLER et
PETERS, 1977) ; par contre, chez le bouvreuil pivoine (Pyrrhula pyrrhula)
(N1coLAL, 1959), qui apprend uniquement le chant de son pére nourricier, méme
si celui-ci appartient a une autre espeéce, le contact social est prépondérant.
Chez le diamant mandarin (Taeniopygia guttata), des expériences réalisées en
captivité montrent I"importance du contact social : des jeunes retenus captifs
apprennent le chant de leur pere nourricier mais pas a 1’écoute de bandes
magnétiques (IMMELMAN, 1969) ; par contre, les jeunes apprendraient préféren-
tiellement le chant de leur espéce ou d’une espece proche (MANN et al., 1991).

Les fonctions du chant
1. Le chant et la reproduction

Le chant est le plus souvent I’apanage des males et semble lié a la repro-
duction. Les fonctions qui lui sont habituellement reconnues sont : la défense
territoriale, 1’attraction des femelles et la stimulation de ces dernieres dans les
différentes phases de la nidification (construction du nid, développement des
plaques incubatrices et collecte de brindilles pour la construction du nid). La
part relative de ces deux fonctions majeures est d’ailleurs difficilement disso-
ciable, comme nous allons le voir ci-aprés. En effet, I’acquisition et la défense
d’un territoire par les males sont, le plus souvent, les préliminaires indispen-
sables a I’appariement et joueraient, pour les femelles, un roéle important dans le
choix du partenaire.

Nous avons vu précédemment que le chant du carouge a épaulettes
(Agelaius phoeniceus) joue un réle important dans la maintenance du territoire.
De méme, chez la mésange charbonniere (Parus major), des expériences
menées en remplacant les méiles cantonnés par des haut-parleurs prouvent
I’importance du chant dans la défense territoriale (GORANSON er al., 1974, in
CACTHPOLE et SLATER, 1995 ; KREBS, 1977 ; FALLS, 1982 ; Mc DONALD, 1989).

D’autres ¢tudes révelent également que la superficie du territoire serait
également en corrélation directe avec le nombre de themes vocaux que com-
prend le répertoire des males cantonnés (CATCHPOLE, 1983, 1986). Chez le
bruant chanteur (Melospiza melodia), par exemple, les males qui ont les chants
les plus variés et les plus complexes sont ceux qui s’adjugent les plus grands
territoires ; de méme, chez la mésange charbonniere (Parus major) (fig. 9) des
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travaux démontrent que les males qui possédent le plus grand nombre de
thémes vocaux sont ceux qui ont les plus grands territoires (KREBS et al., 1978 ;
LAMBRECHTS et DHONT, 1987). Les mémes constations sont faites expérimenta-
lement chez le phragmite des joncs (Acrocephalus schoenobaenus)
(CATCHPOLE, 1980) ou sur le gobemouche noir (Ficedula hypoleuca), qui réa-
lise un systeme de reproduction en lek (WESTCOTT, 1992).

Le rble des chants dans la séduction des femelles n’est plus a démontrer.
Le fait que I’intensité vocale diminue apres 1’appariement et surtout a I’éclosion
des jeunes renforce d’ailleurs cette thése. La taille du répertoire serait d’ailleurs
garante d’un succes reproducteur plus €élevé.

Des expériences réalisées, en captivité, sur des femelles de bruant chin-
golo (Zonotrichia capensis) montrent que celles-ci adoptent davantage la posi-
tion de sollicitation a 1’accouplement lorsqu’elles sont mises en présence de
répertoires comprenant plusieurs chants qu’en présence de répertoires mono-
tones. De méme, chez bon nombre d’especes, les femelles sont davantage atti-
rées par les males qui ont des chants variés que par ceux qui répctent de
maniére monotone les mémes phrases ; c’est le cas chez le bruant chanteur
(Melospiza melodia), I’étourneau sansonnet (Sturnus vulgaris) (MOUNTIOY et
LEMON, 1991), le tétras des armoises (Centocercus urophasianus) (GIBSON et
BRADBURY, 1985 ; GIBSON, 1989), la rousserolle turdoide (Acrocephalus arun-
dinaceus) (CATCHPOLE, 1983 ; 1986). Chez le carouge a épaulettes (Agelaius
phoeniceus), les males possédant les plus grands répertoires possédent aussi les
plus grands harems et les femelles sont aussi davantage attirées par les réper-
toires variés que par des répertoires pauvres.

Les expériences menées par KROODSMA (1976) en laboratoire sur des
femelles de canaris (Canarius serinius) montrent que le comportement d’amas-
sage de brindilles pour la construction du nid par les femelles est bien plus
stimulé par des chants variés que par des chants monotones. Chez cette espéce
comme chez le carouge a épaulettes (Agelaius phoeniceus), les femelles qui se
reproduisent le plus tdt sont appariées a des males qui émettent les chants les
plus complexes (KROODSMA et BYERS, 1991, in CATCHPOLE et SLATER, 1995).
Si le chant est lié aux fonctions d’attraction sexuelle, cela sous-entend que les
femelles soient capables de reconnaitre les males. La reconnaissance des males
par les femelles est prouvée par quelques observations ou expériences réalisées
dans la nature ou en laboratoire. Chez 1’étourneau sansonnet (Sturnus vulgaris)
(EENS et al., 1991), la rousserolle turdoide (Acrocephalus arundinaceus)
(CATCHPOLE, 1986) ou les gobemouches noirs (Ficedula hypoleuca)
(WESTCOTT, 1992 ; ALATALO et al., 1990) des femelles captives, provisoirement
privées de leur partenaire, sont davantage attirées par des haut-parleurs
diffusant le chant de leur male que par ceux diffusant des chants d’autres males
de I’espece.
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Le role des chants dans la défense territoriale et I’attraction des femelles
est donc indéniable mais, si chez certaines espéces la complexité du répertoire
est corrélée avec la taille du territoire d’une part, et [’attractivité sexuelle
d’autre part, on note aussi que chez ces mémes espéces, les femelles s’accou-
plent préférentiellement avec les males qui possédent les plus grands territoires.
Il est donc difficile d’appréhender qui de la superficie du territoire ou de la
taille du répertoire vocal sera le facteur prédominant dans le choix du partenaire
sexuel. La corrélation entre la taille du répertoire et 1’attraction par rapport aux
femelles pourrait donc étre indirecte (SEARCY, 1992).

La complexité du probleme s’accroit encore lorsque le partenaire sexuel
choisi par la femelle n’est pas celui qui, en définitive, deviendra le partenaire
pour le reste de la période de reproduction. Chez la rousserolle turdoide
(Acrocephalus arundinaceus), par exemple, une recherche menée sur le terrain
en Suede montre que les males qui ont les plus grands répertoires attirent
davantage les femelles qui survolent d’abord I’ensemble de la région avant de
se fixer pour nidifier ; elles réalisent ainsi davantage de copulations avec
d’autres males avant de fixer leur choix sur celui avec qui elles construiront un
nid et éleveront leurs jeunes (BENCH et HASSELQUIST, 1992).

Une hypothese souvent avancée dans la littérature serait que les espéces
possédant les répertoires vocaux les plus complexes sont des espéces polygynes
(KrROODSMA, 1976) alors que les espéces monogynes ont des répertoires mono-
tones (IRWIN, 1990). Une revue ambitieuse réalisée par READ et WEARY (1992,
in CATCHPOLE et SLATER, 1995) sur 165 espéces de passereaux montre que les
espéces qui ont un répertoire trés étendu en ce qui concerne le nombre de syl-
labes (et non en ce qui concerne le nombre de chants) sont davantage polygynes
alors que les espeéces qui apportent le plus de soins parentaux a leurs progéni-
tures ont elles un répertoire de chants plus étendu. Cette théorie ne se vérifie
pourtant pas pour toutes les especes, loin s’en faut (CATCHPOLE, 1980 ;
CATCHPOLE, 1985).

On peut se demander quel intérét ont les femelles a choisir des males qui
chantent de maniere plus complexe. Certains auteurs n’hésitent pas a affirmer
que la diversité du chant donne des informations quant a I’état de santé d’un
individu et certains travaux vont d’ailleurs en ce sens ; un oiseau parasité, par
exemple, développerait des chants plus monotones et ferait montre d’une acti-
vité vocale moins intense (HAMILTON et ZUK, 1982 ; MOLLER, 1991). Ces théo-
ries doivent néanmoins étre prises avec de grandes réserves. Pour d’autres
auteurs, en choisissant un male qui a un chant diversifié, les femelles auraient
plus de chances de produire des jeunes qui ont un meilleur succeés reproducteur
et par conséquent « d’assurer la propagation de leurs génes » (KREBS et al.,
1981). Enfin, il est certain que chez la mésange charbonniere (Parus major),
les males qui ont les chants les plus variés produisent davantage de jeunes
viables mais sont aussi installés sur les plus grands territoires (MAC GREGOR
etal., 1981).




Fig. 10. Le cassican flateur (Gymnorhina tibicen) est connu pour ses chants en chorale
dans lesquels chacun des individus (méles ou femelles) réalise une portion de la
partition ; néanmoins, tous les individus restent capables de réaliser le chant
complet de I'espece.

The Australian magpie (Gymnorhina tibicen) sings inside chorals. Each bird has
its own repertoire but is able to produce the full song of the group.

Fig. 11. Chez le cardinal rouge d’Amérique du Nord (Cardinalis cardinalis), les femelles
chantent durant la période qui précéde 1’accouplement ; ce chant pourrait étre
considéré comme un moyen d’attirer les males et de solliciter un accouplement.
Common cardinal (Cardinalis cardinalis) females sing before mating time ; these
songs could attract males and claim for mating.
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Le chant a trés longtemps été considéré comme 1’attribut des seuls
maéles, a I’exception des espéces qui pratiquent le duo ou le chant en chorale
(fig. 10). Des études récentes montrent que chez une quarantaine d’espéces qui
développent des chants tout a fait classiques, les femelles chantent également
(RITCHINSON, 1986). Ce phénomene avait déja été souligné par LAck (1946).

Chez le rouge-gorge européen (Erithacus rubecula) notamment, les
femelles développent des chants liés a leur comportement territorial en hiver
(HOELZEL, 1986). Chez ces derniers, les célebres travaux de LACK (1946) ont
aussi prouvé I'importance du signal optique que représente la couleur orangée
de la poitrine dans la défense territoriale. Mais le chant intervient également de
fagon prépondérante dans le maintien du territoire. Les chants des femelles sont
plus courts et plus simples que les chants des males et reléveraient d’une aug-
mentation du taux de testostérone lors de la période hivernale et au début du
printemps en rapport avec une territorialité assez marquée. Chez le carouge 2
€paulettes (Agelaius phoeniceus), espéce chez qui les males sont polygames et
attirent plusieurs femelles qui nichent chacune sur un territoire propre, les
femelles chantent également (BELETSKY, 1983). Les méles reconnaissent indivi-
duellement les femelles a leur chant mais celles-ci ne se reconnaissent pas entre
elles. Elles développent, durant la période de reproduction, deux types de
chants qui se différencient de ceux des males par leur structure. Ces deux types
de chants sont émis dans des contextes différents : I’'un en présence des méles
et ce, durant toute la période de reproduction ; I’autre, en présence de femelles
et diminue graduellement au cours de la saison de reproduction (BELETSKY,
1985, in CATCHPOLE et SLATER, 1995).

Chez le bruant a couronne blanche (Zonotrichia leucophrys), la femelle
produit un chant de structure semblable a celui du male mais habituellement
plus court (BAPTISTA et al., 1993). Ce chant est produit sporadiquement durant
toute I’année mais davantage durant la période de reproduction ; il serait 1ié a
une territorialité entre femelles. Chez le cardinal a téte noire (Pheucticus mela-
nocephalus), les chants des femelles sont plus variés que ceux des males
(RITCHINSON 1986) ; ces oiseaux vivent au sein de groupes familiaux : les
femelles quittent souvent le territoire pour aller s’alimenter : ici, le chant leur
permet de maintenir une cohésion avec le groupe et avec leurs jeunes. Chez une
espece voisine, le cardinal rouge (Cardinalis cardinalis) (fig. 11), les femelles
chantent uniquement avant 1’appariement : le chant pourrait alors étre une solli-
citation a I’accouplement au méme titre que les postures d’accouplement adop-
tées par les femelles chez cette espéce.

On le voit, les fonctions du chant ne sont pas simples & cerner. Nombre
d’exemples montrent que les chants ont plusieurs fonctions mais il y a aussi
bien d’autres exemples qui montrent que les oiseaux ont différents types de
chants qu’ils utilisent dans des contextes précis. Pour certains auteurs, les
chants variés sont davantage produits en présence des femelles et sont associés
au comportement de cour, tandis que les chants répétitifs et monotones inter-
viennent plutdt dans les interactions entre méles et sont produits plus souvent

198



Photo 4. La rousserolle turdoide (Acrocephalus arundinaceus) posséde dans son répertoire
des chants longs et des chants courts ; ceux-ci sont utilisés dans des contextes différents ;
les chants longs permettent I’attraction sexuelle, les chants courts interviennent dans la
défense territoriale (photo C. Keulen).

Two kinds of songs may be recognized in the great reed warbler (Acrocephalus
arundinaceus) : short and long songs used in distinctive contexts. The short songs play a
role in the territorial defence and the long ones are used for females attraction.

Photo 5. Chez le pinson des arbres (Fringilla coelebs), tout comme chez la mésange char-
bonniére, I'utilisation successive de différents types de chants s’accompagne souvent d’un
changement de perchoir et contribuerait a augmenter I’effet de la défense territoriale et
I"attraction des femelles (ici sur la photo) (photo C. Keulen).

The chaffinch (Fringilla coelebs) also uses different song types in succession when
defending its territory and attracting females (a female chaffinch in the picture).
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une fois I’obscurité venue. Chez de nombreuses espéces, les différents types de
chants qui ont été décrits different essentiellement dans leur longueur. La rous-
serolle turdoide (Acrocephalus arundinaceus) (photo 4) a un chant court qui
ressemble au chant long, excepté dans son contexte de production : les chants
courts interviennent dans les interactions entre méles et les chants longs dans
les interactions dirigées vers les femelles ; les expériences de rediffusion
(« play-back ») montrent effectivement que males et femelles réagissent diffé-
remment a ces deux types de chants. Ce phénomene d’utilisation des types de
chants différents dans des contextes déterminés a été mis en évidence chez des
especes comme 1’étourneau sansonnet (Sturnus vulgaris) (ADRET-HAUSBERGER
et JENKINS, 1988 ; EENs et al., 1993), le phragmite aquatique (Acrocephalus
aquaticus- (CATCHPOLE et LEISLER, 1989), trois espéces de mésanges nord-amé-
ricaines (CATCHPOLE et SLATER, 1995), le carouge a téte jaune (Xanthocephalus
xanthocephalus) (COSENS et FALLS, 1984 ; in CATCHPOLE et SLATER, 1995), la
paruline a flancs marrons (Dendroica pensylvanica) (LEIN, 1978, in CATCHPOLE
et SLATER, 1995)...

Des exemples particuliers d’utilisation des différents types de chants
nous sont fournis par la mésange charbonniére (Parus major), le pinson des
arbres (Fringila coelebs) (photo 5) ou le carouge a épaulettes (Agelaius phoeni-
ceus) (YASUKAWA, 1981 ; SLATER, 1978) chez qui le passage d’un type de chant
a un autre s’accompagne souvent d’un changement de poste de chant. Cette
constatation vient a I’appui de la théorie du « Beau Geste » évoquée par KREBS
(1977), selon laquelle I’étendue du répertoire renforce la défense territoriale et
permet de tromper les rivaux potentiels en leur faisant croire a la présence d’un
plus grand nombre de compétiteurs.

2. Reconnaissance individuelle

Nous I’avons vu plus haut, le chant n’est qu’un caractére biologique
parmi d’autres et, comme tel, est sujet a des variations individuelles. Il présente
une spécificité de forme et de fonction mais sur cette spécificité se greffe néan-
moins une certaine diversité qui permettrait aux oiseaux de se reconnaitre indi-
viduellement ou de reconnaitre 1’appartenance d’un individu a un groupe
donné. Les variations individuelles sont de deux ordres : elles peuvent porter
sur la structure de I’unité de son (la note) ou sur le mode de répétition de cette
unité acoustique.

D’une maniere générale, une reconnaissance individuelle se révéle sou-
vent indispensable, lorsqu’elle s’opére entre les membres d’un couple, entre
parents et jeunes ou entre deux adultes territoriaux voisins. Chez certaines
especes, chez qui le dimorphisme sexuel est absent, la variabilité individuelle
des productions vocales va aussi permettre la reconnaissance du sexe d’un indi-
vidu. Une reconnaissance individuelle par les émissions sonores a en effet été
mise en évidence chez de nombreuses espéces et notamment chez celles qui
vivent en colonie ou qui pratiquent le chant en duo. Nous en citons ci-aprés
quelques exemples.
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Photo 6. Chez les laridés, comme ici chez la mouette tridactyle (Rissa tridactyla), la
reconnaissance individuelle permet de repérer plus facilement son jeune dans une colonie
importante (photo C. Keulen).

Laridae such as the kittiwake (Rissa tridactyla) can recognize the individual calls of
their own young inside a large populated colony.

Photo 7. Les fous de Bassan (Fula bassana) nichent en d’importants rassemblements sur
les falaises et ilots rocheux. Au sein de ces colonies, les vocalisations permettent a la fois
la reconnaissance des individus mais aussi du sexe du partenaire chez cette espece ou le
dimorphisme sexuel est quasi inexistant (photo C. Keulen).

The gannets (Fula bassana) are nesting in large numbers on cliffs or rocky islands.
Inside these colonies the vocalizations are used in individual recognition as well as in sex

recognition.
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Reconnaissance individuelle chez les oiseaux marins coloniaux

Les oiseaux marins coloniaux sont confrontés a différents probléemes. Ils
doivent en effet étre & méme de reconnaitre leurs jeunes ou leur partenaire au
sein de groupes importants ol régne une constante cacophonie (photo 6). Chez
les especes qui, de plus, ne possédent pas de nids fixes mais ol les jeunes sont
regroup€s en de vastes nurseries, le probleme est encore plus aigu. C’est le cas
par exemple du manchot empereur (Aptenodytes forsteri) (JOUVENTIN, 1972 :
BREMOND et al., 1990) qui a développé un systéme de reconnaissance indivi-
duelle complexe basé sur le découpage temporel du signal. Une autre espece
proche, le manchot adélie (Psygoscelis adeliae), a développé un systéme de
reconnaissance individuelle semblable (il faut noter que, contrairement au man-
chot empereur, le manchot adélie ne regroupe pas ses jeunes en créches mais
s’en occupe individuellement sur une portion de terrain relativement res-
treinte) ; les premieres études réalisées sur cette espéce semblaient montrer une
reconnaissance moins poussée que chez les manchots empereurs. On sait
aujourd’hui, grice a des expériences de rediffusion (« play-back »), qu’il n’en
est rien et que, non seulement, les membres d’un couple se reconnaissent mais
aussi que les voisins se reconnaissent entre eux (DERENNE ef al., 1979 ;
JOUVENTIN et Roux, 1979 ; SPEIRS et DAVIES, 1991).

Chez les sternes caugek (Sterna sandvicensis), la variation du signal
sonore est due a des différences individuelles quant a la durée et a certains
détails de composition de la vocalisation (HUTCHINSON et al., 1968). Chez les
fous de Bassan (Sula bassana) (photo 7), c’est la répartition temporelle des
variations d’amplitude qui differe selon les individus et assure ainsi la connais-
sance des conjoints (WHITE et THORPE, 1970 ; JOUVENTIN, 1972) ; celle-ci serait
d’ailleurs davantage le fait des femelles que des males (BROOKE, 1978).

Chez la plupart des especes nidifuges, vivant notamment en colonies, il
est indispensable que s’installe rapidement une reconnaissance parents-jeunes.
Chez les mouettes, les goélands et les sternes, les parents reconnaissent leur
poussins. Cette relation est réciproque mais il semble bien que les jeunes nidi-
fuges apprennent plus vite a reconnaitre leurs parents que ceux-ci leurs jeunes.
Chez la mouette atricille (Larus atricilla) (BEER, 1970), la reconnaissance des
variations individuelles des vocalisations est le fait de poussins (de quelques
jours) qui s’intéressent surtout au signal appelé « crooning » (BEER, 1979). Les
poussins de la poule domestique (Gallus domesticus) se dirigent vers leur
propre mere méme dans le noir, du moment qu’elle caquette.

Reconnaissance dans les duos

Le chant en duo est sans doute un des aspects les plus curieux des vocali-
sations chez les oiseaux ; il s’agit d’une émission a deux voix entre les
membres d’un couple, dans laquelle les éléments caractéristiques du chant sont
exécutés en alternance par chaque sexe de maniére synchrone ou chevauchante.
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Les duos assurent les mémes fonctions que les autres chants mais partici-
pent entre autres au repérage des partenaires et vraisemblablement, a la stabilité
du couple. Les relations temporelles entre les séquences émises par chaque par-
tenaire se maintiennent pendant toute la vie du couple. Aprés une période
d’apprentissage en début de vie commune, seul le partenaire peut compléter le
duo et se faire reconnaitre ; ces chants sont fréquents chez les gonoleks afri-
cains (Lanarius funebris) et chez les cossyphes de Heuglin (Cossypha heuglini)
(THORPE, 1961 ; HOOKER, 1969 ; THORPE, 1972 ; VENCL et SOUCEK, 1976).
Lorsque la réalisation du chant concerne plus de deux individus, on parle de
chant chorale ; celui-ci est fréquent chez les cassicans fllteurs australiens
(Gymnorhina tibicen) : miles et femelles produisent ensemble un véritable
choeur dans lequel chaque individu a son théme propre (fig. 10) ; les femelles
ont d’ailleurs des répertoires plus importants que ceux des méles (BROWN ef al.,
1988 ; FARABAUGH et al., 1988 ; BROWN et FARABAUGH, 1991). Chez le mahali
a sourcils blancs (Plocepasser mahali), males et femelles réalisent aussi des
chants en chorale mais, chez les deux espéces, chaque individu est capable de
réaliser le chant complet du choeur (HARCUS, 1977 ; WINGFIELD et LEwIs, 1993,
in CATCHPOLE et SLATER, 1995).

Reconnaissance individuelle chez les autres groupes d’oiseaux et
en particulier chez les Oscines

La variabilité interindividuelle des vocalisations et partant la reconnais-
sance individuelle ne sont pas uniquement le fait des oiseaux marins coloniaux
ou des especes pratiquant le chant en duo. Chez les oiseaux possédant une
syrinx moins développée que les Oscines, des variations individuelles sem-
blables a celles existant chez les oiseaux marins coloniaux (c’est-a-dire basées
sur des variations de rythme ou d’amplitude des émissions sonores) ont été
mises en évidence. Le lecteur consultera utilement a ce propos les travaux réali-
sé€s sur les cailles japonaises (Coturnix coturnix japonica) (GUYOMARC’H et
GUYOMARC’'H, 1985), le rale des genets (Crex crex) (PEAKE et al., 1995 ;
RYELANDT et VASSEN, 1995), le plongeon arctique (Gavia artica) et le butor
étoilé (Botaurus stellaris) (GILBERT et al., 1994), les tétraonidés (SAMUEL,
1974 ; KERMOTT et ORING, 1975)... Plus récemment, des travaux montrent que
chez ces especes, une reconnaissance individuelle basée sur les modulations de
fréquences serait également possible comme cela a pu étre montré chez le grébe
huppé (Podiceps cristatus) (NOEL et KEULEN, 1997). Chez les Oscines la varia-
bilité est le plus souvent assurée par des variations dans les modulations de fré-
quences des vocalisations émises mais des variations portant sur le rythme ou
I’amplitude des émissions sonores sont aussi observées. Citer ici toutes les
especes de passereaux chanteurs chez qui une telle reconnaissance a été démon-
trée serait fastidieux ; aussi nous contenterons-nous d’en donner quelques
exemples : le pinson des arbres (Fringilla coelebs) (METZMACHER et MAIRY,
1972 ; HARRIS et LEMON, 1976 ; KROODSMA, 1976) le bruant a couronne
blanche (Zonotrichia leucophrys) (BANKS, 1964 ; MARLER, 1970 ; BAPTISTA,
1977), le passerin indigo (Passerina cyanea) (SHIOVITZ et THOMPSON, 1970, in

203



Ch. KEULEN

CATCHPOLE, 1979), le bruant chingolo (Zonotrichia capensis) (WEST et al.,
1981) I’étourneau sansonnet (Sturnus vulgaris) (ADRET-HAUSBERGER, 1983 :
KEULEN, 1984 ; ADRET-HAUSBERGER, 1988, 1990 ; EENs, 1991), le verdier
d’Europe (Carduelis chloris) (GUTTINGER, 1977) ; le troglodyte mignon
(Troglodytes troglodytes) (KREUTZER, 1974), la bouscarle de Cetti (Cettia cetti-
(MANzI et al., 1984), le bruant des roseaux (Emberiza schoeniclus) (GAILLY,
1982 ; NEMETH, 1994 ; KEULEN et al., 1999), le bruant jaune (Emberiza citri-
nella) (BRINDLEY, 1991).

Cette reconnaissance individuelle permet une certaine régulation des
interactions sociales. En général, chez les espeéces d’oiseaux nidicoles, la recon-
naissance parents-jeunes, dans les vocalisations, serait inexistante mais des tra-
vaux montrent que chez des espéces telles que le pouillot véloce (Phylloscopus
collybita) et chez le merle (Turdus merula), les poussins sont capables de
reconnaitre leurs propres parents aux chants (MEESMER, 1956 ; THIELCKEPOLTZ
et THIELCKE 1960 ; GWINNER, 1961).

Avant de parler de reconnaissance individuelle, il faut toutefois s’assurer
que les oiseaux utilisent bien les variations individuelles observées comme
moyen de reconnaissance. Ceci est prouvé par des expériences de rediffusions
des chants. Outre les reconnaissances qui s’exercent au sein d’un couple ou
entre les parents et leur progéniture, la reconnaissance individuelle s’exerce
aussi entre voisins territoriaux. Diverses expériences de rediffusion (« play-
back ») ont ainsi montré que les males territoriaux distinguent, d’aprés le chant,
leurs voisins des étrangers conspécifiques. C’est le cas notamment des rouges-
gorges (Erithacus rubecula) (BREMOND, 1961 ; BRINDLEY, 1991), des bruants
jaunes (Emberiza citrinella) (BRINDLEY, 1991), des verdiers d’Europe
(Carduelis chloris) (GUTTINGER, 1974), des mésanges charbonniéres (Parus
major) (FALLS et KREBS, 1975 ; WEARY et KREBS, 1992)... pour ne citer que
quelques-unes des espéces chez qui ce phénomene a été étudié. Dans quatre-
vingt-dix pour cent des cas, les males réagissent davantage aux chants des
étrangers qu’aux chants de leurs voisins. Chez le bruant & couronne blanche
(Zonotrichia leucophrys), des expériences de rediffusion montrent que les
males territoriaux reconnaissent non seulement leurs voisins mais aussi leurs
postes de chants respectifs. Les expériences montrent en outre que les oiseaux
se reconnaissent entre eux sans pour autant écouter I’ensemble du répertoire du
voisin. Ce phénomene de reconnaissance des chants des voisins suppose une
aptitude a mémoriser les chants étrangers. Cet effet de reconnaissance des
maéles voisins s’étendrait également sur plusieurs années : chez la paruline a
calotte noire (Wilsonia pusilla), certains males reconnaissent encore le chant de
leurs voisins de I’année précédente (GODARD, 1991).
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Fig. 12. Le chant du verdier (Cloris chloris), dont on voit ici un extrait, comporte un gazouillis peu audible (partie gauche et centrale de la figure)
entrecoupé de trilles graves plus sonores et relativement longs (partie droite de la figure).
The greenfinch (Carduelis chloris) song contains two distinct parts : a low chirping one (left part and central part of the sonagram),
broken with deep, long and loud trills (right part of the sonagram).



Photo 8. Le verdier d’Europe (Carduelis chloris) est une des espéces réputées posséder
des variations indivuelles et régionales du chant (photo C. Keulen).

The greenfinch (Carduelis chloris) is one of the most famous species which develop
vocalizations with individual and geographic variations.

3. Variations régionales du chant

L’existence de variations régionales dans les chants, phénoméne large-
ment répandu, a ét€ mis en évidence chez différents groupes et principalement
chez les Psittaciformes, les Trochilidés et les Oscines, ¢’ est-a-dire surtout chez
les oiseaux qui mettent au point leur chant par apprentissage (fig. 12 et
photo 8). Les recherches menées sur plusieurs espéces, notamment celles réali-
sées sur le roselin familier (Carpodacus mexicanus) (BIERKE, 1981, in
CATCHPOLE et SLATER, 1995) ou celles sur le pinson de Bell (Amphispiza belli)
(BAPTISTA, 1975 ; BAKER et CUNNINGHAM, 1985, in CATCHPOLE et SLATER,
1995) ont permis d’établir, chez les espéces présentant des variations régionales
du chant, une corrélation entre la distance qui les sépare et la similitude de leurs
vocalisations. Le chant apparait donc comme un support de communication au
sein d’une population dans une région donnée. Il présente des variations régio-
nales ou locales marquées par la modification de certains éléments constitutifs
du chant de base de I’espece. Ces modifications sont de portée trés variable et
peuvent concerner, dans certains cas, la totalité du chant, comme c’est le cas
chez chez le souimanga éclatant (Nectarinia coccinigastra) (GRIMES, 1974) ou
un morceau de phrase comme pour le chant du pinson a couronne blanche
(Zonotrichia leucophrys) (MARLER, 1970), ou encore, porter sur une modifica-
tion de la structure de certains éléments comme dans le chant de I’étourneau
sansonnet (Sturnus vulgaris) (HAUSBERGER et GUYOMARC H, 1981). Pour
ARMSTRONG (1973), les différences percues dans les vocalisations intéressent
non seulement la modulation, le nombre ou I’ordre des notes utilisées mais
aussi, le rythme ou la longueur des phrases du chant.

Les variations régionales du chant ne sont un avantage pour les espéces
concernées que si les messages qu’elles véhiculent sont spécifiques et sans
€quivoque pour assurer une communication réciproquement bénéfique.




Photo 9. Le bruant proyer (Milaria calandra) est célebre pour les variations dialectales de
son chant mises en évidence, notamment, en Grande-Bretagne (photo C. Keulen).

The corn bunting (Milaria calandra) is known for its song dialectal system in Great
Britain.
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Fig. 13. Le créadion rounoir (Creadion carunculatus) est une espece insulaire chez qui le

jeune choisit un territoire trés €loigné de sa région d’origine. Cette émigration a
lieu avant la fin de la période sensible. Le jeune apprendra le chant des males de la
région d’accueil ; on parle dés lors chez cette espece de faux dialecte.
In the commun saddleback (Creadion carunculatus), an insular species, the young
chooses a territory far from its fatherland before the end of the sensitive learning
period. The young learns the songs of the territorial males of the adoption area :
this is a case of false dialect.
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4. Variations géographiques ou phénomeéne dialectal ?

Nous avons vu que le milieu extérieur impose aux vocalisations des
contraintes de forme qui se traduisent par une corrélation étroite entre le type
d’habitat et la structure du chant. D’autre part, le plus souvent, le jeune oiseau
apprend son chant par audition de son pére ou des proches voisins.

Il'y a donc une véritable transmission culturelle du chant au cours de
laquelle le jeune apprend le motif spécifique et les caractéristiques régionales.
Dés lors, par analogie avec le langage humain, il est tentant de dire que cer-
taines variations géographiques des chants ne sont que I'expression d’un phé-
nomene dialectal.

Obtenir un véritable dialecte suppose trois conditions :

— le jeune apprend son chant dans la région ou il est né. La période critique
d’apprentissage prend généralement fin, chez ces espéces, avant la
période d’erratisme et de migration ; elle est donc limitée aux quelques
premiers mois de la vie de I’oiseau.

— les individus sont fideles a leur région natale : la dispersion des jeunes
est tres limitée, et les adultes viennent nicher au méme endroit d’année
en année.

— les adultes répondent différemment au chant possédant ou non les carac-
téristiques locales.

Le rdle s¢lectif de la femelle est déterminant : dans les systémes dialec-
taux vrais, celles-ci réservent leur réponse aux males qui émettent le type de
chant de leur région d’origine ; par contre, des expériences réalisées en capti-
vité montrent que si les femelles préférent des chants proches de ceux de leur
pere, elles éviteraient au contraire le chant des méles qui chantent exactement
comme celui-ci (MARLER ef al., 1972 ; BAPTISTA, 1975 ; MILLINGTON et PRICE,
1985) ; mais il existe de nombreuses variantes a ce shéma.

La plupart des auteurs s accordent pour définir le dialecte comme étant
le résultat d’une distribution en mosaique de certaines particularités des chants.
Les individus situés aux frontiéres des zones dialectales présenteraient ainsi un
répertoire « mixte », comprenant des caracteres des deux zones en présence. Un
des exemples les plus classiques de cette répartition en mosaique des variantes
du chant est offert par le chant du bruant proyer (Milaria calandra) (Mc
GREGOR, 1980 : Mc GREGOR et THOMSON, 1988). Chez cette espéce, le dialecte
apparaitrait stable vingt ans plus tard (CATCHPOLE et SLATER, 1995). Chez
I’étourneau sansonnet, les différents sifflements qui composent la partie intro-
ductrice des chants induisent chacun une mosaique dialectale et ces différentes
mosaiques ne se recouvrent pas (ADRET-HAUSBERGER, 1983).

Pour THIELCKE (1983), les dialectes ne sont que des variations progres-
sives des €missions sonores aviaires et il n’y a pas de « frontiéres » marquées
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entre des aires bien définies. Il précise également qu’une variante peut étre un
cri, une note, un groupe de notes ou un chant entier qui différent qualitative-
ment des autres.

La taille des zones dialectales est tres variable d’une espece a ’autre et
méme, parfois, au sein des différentes zones de ’aire de répartition de I’espece.
Elle peut étre tres réduite et ne concerner que quelques individus comme chez
le souimanga éclatant (Nectarinia coccinigastra) (PAYNE, 1978) ou quelques
dizaines individus comme chez le troglodyte mignon (7rolodytes troglodytes)
(KREUTZER, 1974). Chez le pinson des arbres (Fringilla coelebs), les dialectes
locaux concernant de petites populations peuvent étre regroupés en dialectes
régionaux sur base de similitude de la finale des chants.

Certaines especes possedent des dialectes dont les frontiéres correspon-
dent a celles délimitant les différents types de milieux. Lorsque 1’habitat est
uniforme sur de trés grandes surfaces, le chant ne présente pas de variations
mais, dés que I’habitat est morcelé, le dialecte apparait.

Pour NOTTEBOHM (1970) ou TRAINER (1980), les dialectes véritables cor-
respondent a des zones bien définies sur le plan écologique. Ils les considérent
deés lors comme un moyen de décourager le mélange de diverses populations
bien adaptées a des conditions locales. MARLER (1962) note que si le chant d’un
male entraine une maturation hormonale plus rapide de la femelle, un répertoire
commun aux males d’une méme localité ne fera que multiplier ces effets entrai-
nant une ovulation plus rapide et un succes probablement plus grand dans la
reproduction. Pour TREISMAN, les dialectes favorisent la « Kin selection »
(sélection de parentele) en servant de marqueur génétique.

Par contre, un faux dialecte peut apparaitre chez des espéces qui sont
généralement caractérisées par une dispersion importante des jeunes, ceux-ci
n’apprenant pas le chant parental mais celui de la région ou ils s’installent. 1l
se pourrait également que le jeune oiseau insére dans son répertoire de nou-
velles notes, ou tout simplement répéte avec une légere modification des
syllabes du schéma parental (dérive ou drift) : toutes ces innovations sont
susceptibles d’amener la formation de nouveaux dialectes (KRoODSMA, 1974 ;
LEMON, 1975).

L’isolement éthologique des populations possédant des dialectes diffé-
rents va limiter le flux de geénes entre elles. Les oiseaux d’un méme endroit pos-
séderont donc un lien de parenté. D’apres la théorie sociobiologique, des
proches parents utiliserent dans leurs interactions moins de comportements for-
tement destructeurs (attaques) et plus de comportements moins destructeurs
(parades) (MAYNARD-SMITH, 1974). Le systeme dialectal réunissant des indivi-
dus ayant un lien de parenté assez fort, il serait alors normal d’observer que la
compétition interindividuelle est fortement réduite et méme qu’elle cede la
place a des comportements de coopération.
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En général, les individus émettent une réponse différentielle a 1’audition
de chants appartenant ou non a leur dialecte, bien que le sens de réponse varie
d’une espece a I’autre méme au sein d’un méme groupe. Chez le bruant proyer
(Milaria calandra) (PELLERIN, 1981), on observe une réponse apparemment
agressive au chant dialectal tandis que chez d’autres spéces la réponse agressive
est dirigée vers le chant étranger.

L’avenement des méthodes d’analyse de I’ADN est venu au cours des
années récentes infirmer ou confimer les observations réalisées sur différentes
especes. Ainsi, les travaux réalisés sur le bruant a couronne blanche (Zonotri-
chia leucophrys) suggéraient que les oiseaux ont avantage a s’accoupler a des
individus issus de la méme zone dialectale et ce, pour favoriser I’adaptation aux
conditions locales du milieu. Pour BAKER et ses collaborateurs (BAKER, 1974),
les dialectes diminuent le flux de génes au sein d’'une méme population de
bruants a couronne blanche : il y aurait donc plus de ressemblances génétiques
entre deux males situés a peu de distance ’'un de I’autre qu’entre deux males
distants d’une dizaine de kilometres. Pour ZINK et BARROWCLOUGH (1984, in
CATCHPOLE et SLATER, 1995), cette hypothese est loin de se confirmer au vu des
travaux de génétique. Chez le bruant chingolo (Zonotrichia capensis), LOUGH et
HANDFORD (1992) montrent que les barrieres dialectales ne correspondent guere
a des différences génétiques. BALABAN (1988) montre que, chez le bruant des
marais (Melospiza georgiana), il existe des zones ou dialectes et variations
génétiques coincident et d’autres ou il n’y a aucune correspondance.

Des études réalisées a long terme sur des populations révelent que,
lorsque les parametres écologiques restent inchangés, les dialectes peuvent se
perpétuer durant de nombreuses années mais, lorsque les dialectes observés ne
correspondent pas a des zones écologiquement différentes ou lorsque ces bar-
rieres écologiques disparaissent, 1’on assiste a une évolution rapide du réper-
toire vocal (HANDFORD, 1988, in CATCHPOLE et SLATER, 1995 ; INCE et al.,
1988).

La maniere dont un dialecte peut évoluer et se transformer en un autre au
fil du temps a été également étudiée, notamment chez les passerins indigo
(Passerina cyanea) (PAYNE et PAYNE, 1993) ; chez cette espece, le chant de cer-
tains individus n’est jamais imité par les jeunes tandis que d’autres sont tres pri-
sés. En milieu insulaire, des études réalisées sur le créadion rounoir (Creadion
carunculatus) révelent que des changements dans un répertoire local intervien-
nent par une succession d’erreurs de copie, d’une génération a I’autre (JENKINS,
1978).
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Conclusions

Tout au long de cette synthése, nous nous sommes attachée a montrer
I’importance que revétent les productions sonores dans le comportement des
oiseaux aux cOtés des stimuli optiques... Les vocalisations, en particulier, assu-
rent une diversité de roles et de fonctions et ce, tant chez des especes dotées
d’une syrinx au fonctionnement complexe que chez des especes possédant une
syrinx moins développée. Adaptées a la meilleure propagation dans le milieu
ambiant, apprises de génération en génération, a 1’écoute des parents ou des
voisins proches, elles vont permettre une reconnaissance d’un individu, d’un
partenaire potentiel, d’un groupe (familial ou non), d’une population... facili-
tant ainsi maints aspects des relations sociales. Nous nous sommes plus particu-
lierement intéressée a décrire la complexité des comportements vocaux aviaires
et ce, au travers d’une série d’exemples, non exhaustifs loin s’en faut. La réali-
sation de nouvelles études, sur d’autres espéces, ne fera sans doute que mettre
en exergue ce phénomeéne et révéler plus encore I’'intérét d’une connaissance
approfondie de ces manifestations dont nous n’avons évoqué ici que quelques
morceaux choisis.

Fig. 14. Le manchot empereur (Aptenodytes fosterr).
The emperor penguin.
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