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Comment et pourquoi les oiseaux
chantent-ils ?
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Les chants des oiseaux font partie de nos paysages sonores. Aigus ou graves, longs ou courts,
constitués d'un nombre élevé ou au contraire restreint d'unités sonores, ces chants varient en
fonction des espeéces, des localités et des individus. Comment sont produits ces chants ? Quelles
fonctions remplissent-ils ?

Un peu plus de 10 000 espéces d’'oiseaux existent a I'heure actuelle, et vivent dans la plupart des milieux et
écosystemes aériens de notre planéte. lls interagissent entre eux, entre individus d’'une méme espéce, entre individus
d’especes différentes d’'oiseaux, avec d’autres especes animales et végétales, dans des environnements différant par
leurs facteurs biotiques et abiotiques. Au sein d’'un écosystéme donné, que ce soit un jardin, une forét, un littoral, une
zone humide... un observateur attentif, peut percevoir directement leur présence : on peut observer visuellement les
oiseaux, et on peut les entendre, ou mieux, les écouter. En effet, comme bon nombre d'especes de Vertébrés et
d’Arthropodes, ils produisent des sons ayant valeurs et fonctions de signaux de communication[1].

A l'oreille humaine, les sons produits par les oiseaux sont trés variés : courts, longs, aigus, graves, modulés en
fréquence, organisées ou non en séquences... Il y a une grande diversité sonore, entre les espéces, et au sein d'une
espece donnée. Comprendre cette diversité de comportements sonores repose sur la démarche d’observation et
expérimentale d’une discipline scientifique au carrefour des neurosciences et de I'écologie : I'éthologie, et plus
particulierement la bioacoustique.

Intéressons-nous de plus pres aux vocalisations des oiseaux, a la maniére des éthologues bioacousticiens, c’est-a-dire
munis d’un microphone et d’un enregistreur, d'un ordinateur équipé de logiciels permettant I'analyse acoustique, d'un
haut-parleur, de jumelles, d’un carnet de terrain et d’un crayon et tentons d’explorer quelques questions fondamentales
permettant d’aborder un comportement a savoir comment les oiseaux chantent-ils et pourquoi chantent-ils ?

Dans le langage courant, on parle du cri d’'une chouette ou d’une mouette, mais du chant d’un merle ou d’un pinson. A
quoi font référence ces différents noms ? La distinction entre cri et chant par les scientifiques repose sur plusieurs
grandes caractéristiques, que les réponses aux questions comment ? et pourquoi ? permettent de mettre en évidence.
Tout d’abord, en ce qui concerne la structure acoustique des vocalisations, les cris sont des vocalisations de courte
durée, de structure souvent complexe - c’est-a-dire qu’ils sont constitués par plusieurs fréquences produites en méme
temps, ayant ou non un rapport harmonique entre elles[2] ; les chants sont en général constitués de plusieurs unités
sonores, souvent des sons purs, enchainées dans une séquence. De plus, les cris sont produits sans apprentissage
préalable, et sont majoritairement innés, alors que les chants nécessitent avant leur émission un apprentissage, par
imitation d’un ou plusieurs chants tuteurs. Enfin les cris sont impliqués dans des fonctions variées, comme la quémande
alimentaire, I'alarme, le maintien du contact a plus ou moins grande distance, alors que les chants sont associés a la
fonction de reproduction, de compétition entre individus du méme sexe et de sélection par les individus du sexe
opposé.

Principales distinctions entre cris et chants des oiseaux
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Les quatre questions de Nikolaas Tinbergen

Dans un article publié en 1963 et intitulé On aims and methods of Ethology, Nikolaas Tinbergen formule quatre
questions qui doivent guider les recherches visant a comprendre un comportement.

1. Quels sont les mécanismes a I'origine du comportement, c’est-a-dire quels facteurs internes (neurobiologiques,
physiologiques) et externes (stimuli environnementaux) déclenchent le comportement d’intérét ?

2. Quelles sont les fonctions du comportement et leurs conséquences en termes de survie et de succes
reproducteur ?

3. Quelle est I'ontogenese du comportement ? Ou, formulé autrement, comment le comportement d’intérét
apparait-il et se met-il en place dans la vie d’un individu ? (part de I'inné et de I'acquis)

4. Quelle est la phylogenese du comportement ? Comment a-t-il émergé et évolué au cours du temps ?

1. Comment les oiseaux chantent-ils ?

1.1. Quelles sont les structures impliquées dans le chant ?

Les sons émis par les oiseaux, du fait qu’ils sont produits par un organe vocal, la syrinx[3] portent le nom de
vocalisations[4]. La syrinx est constituée par des membranes dont la tension est contrélée par des muscles internes et
externes, attachés a des anneaux cartilagineux des conduits respiratoires. Chez la grande majorité des oiseaux, la
syrinx est trachéobronchiale, c’est-a-dire localisée a I'intersection de la trachée et des bronches (Figure 1). Elle est ainsi
située beaucoup plus bas dans l'appareil respiratoire que le larynx des mammiferes, également constitué de
membranes et de muscles, mais situé, lui, en haut de la trachée. En raison de cette localisation particuliere, les oiseaux
présentent deux sources sonores, une au niveau de chaque bronche sous leur jonction avec la trachée. Les
vocalisations peuvent étre alors produites sur deux voix, indépendamment ou simultanément.
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Les muscles de la syrinx sont innervés, indépendamment des c6tés gauche et droit, par une branche du nerf
hypoglosse[5] (nerf cranien XIl). Ce nerf est constitué par I’ensemble des axones de neurones moteurs émergeant du
tronc cérébral. Dans le pallium (structure des Archosauriens analogue au cortex des Mammiferes, [1]), des aires
nerveuses, appelées noyaux, concentrent les corps cellulaires de neurones, des interneurones et des cellules gliales, qui
contrdlent la production des vocalisations (Figure 2).

Figure 2 - Schéma simplifié des aires
cérébrales contrélant production (en
orange), apprentissage (en jaune) et
audition (en rouge) des vocalisations
dans le cerveau des Oiseaux
chanteurs
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center; L: champ L ; LMAN : noyau latéral
magnocellulaire du nidopallium antérieur ;
NCM : noyau caudomédian ; NIf : noyau

interface du nidopallium ; nXIlts : branche
nXllts trachéosyringale du nerf hypoglosse XlI ;
RA : noyau robuste de I'arcopallium ; X :

aire X.

syrinx e .
ICEES SRR Auteur(s)/Autrice(s) : Pascal Combemorel,

d'apres L. Shyamal Licence : CC-BY Source
. Wikimedia

Si on lese expérimentalement ces aires cérébrales impliquées la production des vocalisations, les oiseaux deviennent
incapables d'en émettre certaines (Figure 3) [3]. Les cellules dans ces aires cérébrales, ainsi que les cellules
musculaires de la syrinx, expriment des récepteurs particuliers a certaines hormones stéroides, notamment la
testostérone, la déhydrotestostérone et I'estradiol. En se fixant a leurs récepteurs, qui sont des facteurs de transcription
agissant sur un vaste panel de génes, ces hormones peuvent moduler I'expression des vocalisations. Les hormones
stéroides sont produites de maniere beaucoup plus importante avant la saison de reproduction par les gonades des
oiseaux males et/ou femelles[6]. Ceci est d a I'activation de I'axe hypothalamohypophysaire par I'augmentation de la
durée de la photopériode. Les hormones stéroides produites au niveau des gonades circulent dans le sang et se fixent
sur leurs organes cibles exprimant des récepteurs, ce qui module non seulement I'expression des vocalisations, mais
également leurs structures acoustiques [4,5]. En plus des gonades, le cerveau des oiseaux lui-méme est, chez de
nombreuses especes, un lieu de conversion des androgénes en cestrogenes, via I’enzyme aromatase. Ainsi, au niveau
du noyau HVC, I'estradiol, produit a partir de la testostérone active la transcription de génes dont certains codent des
facteurs neurotrophiques (Brain Derived Neurotrophic Factors) agissant sur la croissance et la différenciation des
neurones [4,6]. Lors de I’'hiver dans les zones tempérées et boréales, la diminution de la photopériode induit une baisse
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de la production d’hormones. C’est pourquoi tres peu d’oiseaux chantent en hiver, ou bien chantent plus rarement.
Evidemment nous parlons ici des espéces sédentaires, qui ne migrent pas, ou d’espéces dont les lieux de migration se
situent en France métropolitaine.
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Comment les oiseaux entendent-ils et pergoivent-ils les vocalisations ? L'oreille des oiseaux est composé par un tympan
(dissimulé par les plumes ; les oiseaux n’ont pas de pavillon externe), qui entre en vibration lorsque les ondes sonores
arrivent a son contact. A I'arriére du tympan, se trouve un osselet, la columelle, qui transmet et amplifie les vibrations &
une fenétre en arriere de laquelle se situe la cochlée, structure comportant des cellules sensorielles mécanoréceptrices
ciliées. Les mouvements des cils de ces cellules créent des potentiels d’actions, remontant le long des axones
regroupés constituant le nerf auditif. Ces axones projettent dans des structures cérébrales qui, in fine, traiteront et
décoderont les informations (Figure 2).

1.2. Diversité inter et intraspécifique dans le chant des oiseaux

La comparaison du chant de différentes especes d’oiseaux permet de mettre en évidence une énorme diversité inter et
intraspécifique des vocalisations. L'utilisation de logiciels adaptés de visualisation et d’analyse des sons[7] révéle
I'existence de deux grandes catégories de vocalisations : des vocalisations plutét courtes, constituées d'un petit
nombre d’unités sonores ou d’une seule unité, appelées cris, et des vocalisations plus longues constituées par plusieurs
unités sonores différentes, nommées chants. Attardons-nous sur cette deuxieme catégorie de vocalisations.

Figure 4 - Spectrogrammes de chants
de quatre especes d’oiseaux

Du haut vers le bas : rouge-gorge familier,
troglodyte mignon, fauvette a téte noire et
alouette des champs (extrait). Chez ces
guatre especes, les chants sont constitués
par I'’enchainement d’unités sonores
différentes. Entre les quatre espéces, le

nombre d’unités sonores différentes, les

parametres temporels et fréquentiels de

' ces unités sonores, les intervalles de
temps entre les unités sonores, et la durée
du chant, sont différents.
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2. Documents a télécharger

Chant de rouge-gorge familier male
Chant de troglodyte mignon

Chant de fauvette a téte noire
Chant d'alouette des champs

Figure 5 - Quelques unes des espéces
d'oiseaux évoquées dans cet article
De haut en bas et de gauche a droite :
rouge-gorge familier (Erithacus rubecula),
troglodyte mignon (Troglodytes
troglodytes), fauvette a téte noire (Sylvia
atricapilla), alouette des champs (Alauda

| arvensis).

Crédits : rouge-gorge : PierreSelim, CC BY-
SA, Wikimedia ; troglodyte mignon :
Agustin Povedano, CC BY-NC-SA, Flickr ;
fauvette a téte noire : Agustin Povedano,
CC BY-NC-SA, Flickr ; alouette des champs
: Neil Smith, CC BY-SA, Wikimedia.
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Lorsque I'on enregistre une fauvette a téte noire, une alouette des champs, un rouge-gorge familier, un troglodyte
mignon (Figures 4 et 5), on constate, a l'oreille et en regardant les sonagrammes, que ces quatre oiseaux produisent
des unités sonores différentes et agencées, structurées, de manieres différentes. Ces différences sont utilisées par les
ornithologues et les ornithophiles [8] pour identifier et distinguer les différentes especes. Nous verrons plus loin que les
oiseaux eux-mémes utilisent ces différences, pour s’identifier a I’échelle spécifique.

A I'échelle des populations, les vocalisations d’individus d’'une méme espéce sont plus semblables entre elles si elles
sont produites par des individus d’'une méme population et proches géographiquement que si elles sont produites par
des individus de populations différentes éloignées géographiquement. Les premiéres descriptions et études exhaustives
de ce phénoméne, reposant sur une analyse attentive des spectrogrammes[8] ont été réalisées sur un bruant
américain, le bruant a couronne blanche. Tout autour de la baie de San Francisco, dans des populations distantes de
qguelques dizaines de kilometres, les oiseaux chantaient différemment (Figure 6). C'était la premiere description
scientifique et documentée d’un dialecte chez les oiseaux [9].
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Figure 6 - Dialectes chez le bruant a
couronne blanche
A : Bruant a couronne blanche (Zonotrichia

- leucophrys). B : Localisation des trois
populations de bruant a couronne blanche
étudiées, autour de la baie de San
Francisco (Etats-Unis). C :
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Un dialecte correspond a la variation géographique d'une vocalisation, a plus ou moins grande distance. Lorsque les
populations ou groupes d’oiseaux sont séparés par quelques kilometres, on parle de microdialecte, ou de variation
microgéographique, comme cela a été mis en évidence par exemple chez I'alouette des champs. Chez cet oiseau de
milieu ouvert, les individus d’'une méme localité partagent des enchainements d’unités sonores, communs a toute la
localité, que I'on n’enregistre pas chez des individus établis dans une autre localité - qui eux-mémes partagent d’autres
séquences d'unités sonores (Figure 7) [11].

Figure 7 - Spectrogrammes d’extraits
de chants produits par trois individus
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2.1. Les chants sont des vocalisations apprises par imitation

Aprés les premiéres observations et descriptions de phénomenes de dialectes chez les oiseaux, les scientifiques
s’interrogerent sur l'origine de ces dialectes et poserent I’hypothése que les variations géographiques observées dans
les chants d'individus de la méme espece étaient, comme dans les dialectes humains, un phénomeéne culturel qui
reposait sur la transmission des vocalisations par apprentissage. S’ensuivirent alors de nombreuses expériences, en
conditions contrélées de laboratoire afin de tester cette hypothése. Peter Marler, notamment, travailla en captivité avec
deux espéces de bruants : le bruant chanteur et le bruant des marais (espéces nord-américaines). Il fit tout d’abord la
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prédiction que si les chants étaient appris en copiant ceux des congéneres, des oisillons élevés en I'absence de
congéneres ne développeraient pas un chant normal pour I'espéce. Il fit également la prédiction que les oiseaux privés
d’audition, ne pouvant non seulement pas entendre des congéneéres, et ne pouvant pas non plus s’entendre eux-mémes
vocaliser, ne développeraient pas un chant normal. Une derniere prédiction était que des oisillons élevés en |I'absence
de congéneres, mais en présence de chants de congéneres, via leur diffusion par haut-parleur, développeraient des
chants ressemblant aux chants de |'espéce. Toutes ces prédictions furent validées (Figure 8) [12,13] puis sur la base
d’autres expériences en laboratoire, généralisées : les oiseaux produisent a I’age adulte un chant appris par imitation
d’un ou plusieurs chants tuteurs.

Figure 8 - Spectrogrammes de chants
produits a I’lage adulte par des
bruants des marais ou des bruants
chanteurs apres développement des
oiseaux dans différentes conditions
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Les tuteurs sont généralement les parents des oiseaux. L'apprentissage a lieu pendant une période sensible,
temporellement bornée, et constituée de deux phases qui peuvent partiellement se chevaucher ou non. Au cours de la
phase sensorielle, un chant tuteur doit étre entendu par le jeune oisillon - sans cela il ne développera pas de chant
normal a I’age adulte. Pendant la phase sensorimotrice, le jeune oiseau s’exerce et produit des vocalisations variables
et plastiques, comparant ce qu’il s’entend produire a ce qu’il a mémorisé comme chant a copier. Cette phase
sensorimotrice s’acheve par la cristallisation des vocalisations, c’est-a-dire par leur expression structurée et définitive[9
1 [14]. Les capacités d’apprentissage dépendent également de contraintes innées: un jeune oiseau ne peut pas
apprendre n’importe quelle vocalisation, il existe des contraintes anatomiques et neurophysiologiques.

Parallelement, les chercheurs se sont intéressés au substrat neurobiologique de ces apprentissages et ont mis en
évidence des structures cérébrales particulieres dans le cerveau des oiseaux chanteurs, contrélant spécifiguement
I'apprentissage des vocalisations (Figure 2). Si ces structures sont lésées pendant la période sensible, les jeunes
oiseaux deviennent incapables d’apprendre a produire des vocalisations ou incapables de les cristalliser [15]. Par
ailleurs ces noyaux contiennent des neurones auditifs spécifiqguement activés par I'audition de vocalisations modeles,
puis par les propres vocalisations de |'oiseau [16]. On observe également une plasticité dans les noyaux du chant
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pendant le développement de celui-ci : établissement de connexions nerveuses entre ces structures [17], incorporation
de nouveaux neurones, méme a I’'age adulte [18], expression de récepteurs aux hormones par les cellules nerveuses et
expression de certains genes spécifiguement pendant la période de mise en place [17].

2.2. Tous les oiseaux chantent-ils ?

Toutes les vocalisations ne nécessitent pas un apprentissage préalable pour étre produites. En effet si on isole un jeune
diamant mandarin (petit passereau endémique d’Australie et d’'Indonésie, devenu animal domestique et modele de
laboratoire) et qu’il ne peut entendre pendant son développement ni les vocalisations de son espéce, ni les siennes, il
produira tout de méme a I'age adulte certaines vocalisations de son répertoire spécifique, tout en étant incapable d’en
émettre d'autres. Un tel individu produira ainsi différentes vocalisations courtes, que I'on nomme cris, constituées par
un unique élément sonore, mais pas de chant constitué par I'enchainement d’unités sonores différentes dans une
méme séquence (Figure 9) [19].
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Par ailleurs, si I'on réalise la méme expérience avec un moucherolle phébi, celui-ci sera a I’'age adulte capable de
produire I’'ensemble des vocalisations de son répertoire spécifique [21]. Chez la poule[10], la caille japonaise, ou la
tourterelle, de méme, isoler les jeunes oiseaux de leurs congénéres ne les empéchera pas de produire a I’'age adulte les
cris de leur espece [22-24].

N

Ainsi, pour étre produites a I'dage adulte, certaines vocalisations, en général de longue durée et constituées par
I’enchainement d’unités sonores différentes, doivent étre apprises par imitation, et d’autres, non. Ces vocalisations sont
appelées chants et existent dans 3 groupes d’oiseaux : les oiseaux chanteurs, ou Oscines[11], les Psittaciformes
(perroquets et perruches), et les Trochiliformes (colibris) qui, ensemble, représentent plus de la moitié des especes
actuelles d’oiseaux. Des structures cérébrales particulieres controlant I'apprentissage des vocalisations ont été
retrouvées dans toutes les espéces étudiées de ces trois groupes [25]. De telles structures n’existent pas chez les
oiseaux produisant des vocalisations sans apprentissage préalable, comme le moucherolle phébi (Suboscine), la poule
ou la caille (Galliforme), ou la tourterelle (Colombimorphe). La position dans I'arbre phylogénétique des Oiseaux de ces
trois groupes suggéere fortement une apparition convergente de la capacité a produire des vocalisations apprises par
imitation (Figure 10).
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Pour résumer, les chants peuvent étre définis comme des vocalisations particuliéres, composées par des unités sonores
différentes, nommées notes ou syllabes, organisées selon une certaine syntaxe, apprises par imitation, par des oiseaux
possédant un substrat neurobiologique particulier indispensable a I’'apprentissage. L'observation et I'’écoute des oiseaux
ont montré que les chants peuvent étre produits par les males et les femelles, de maniere individuelle, ou en duos, ou
seulement par les males. Cela dépend des especes et de leur origine géographique : on trouve chez les especes
d’Oscines non migratrices de régions tropicales beaucoup plus d’espéces ol les males et les femelles chantent, que
dans les régions tempérées ou le chant femelle semble plus rare. Par exemple, chez les merles noirs, les troglodytes
mignons, les alouettes des champs, seuls les males adultes et subadultes chantent[12]. Alors que chez le rouge-gorge
familier, males et femelles chantent (Figure 11). Une revue intensive récente de la littérature a mis en évidence que des
chants sont produits par les femelles chez 70 % des especes d’oiseaux chanteurs et des reconstitutions
phylogénétiques montrent que I'état ancestral chez les Oscines était la présence de chant chez les deux sexes [27] : le
chant n’est donc pas une innovation évolutive des males, mais une perte secondaire chez les femelles de certaines
especes. On peut ici faire remarquer les facteurs a I'origine de cet « oubli » du chant des oiseaux femelles dans les
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travaux et dans la littérature scientifique. Tout d’abord, les especes les plus étudiées initialement étaient des espéces
de milieux tempérés chez qui le chant femelle est plus rare ; les études d'especes tropicales, chez qui le chant femelle
est plus fréquent, ne se sont développées que plus récemment. De plus, dans de nombreuses espéces chez qui males
et femelles chantent, les deux sexes sont monomorphiques et il est impossible de les distinguer visuellement, de sorte
que les chants sont attribués a priori aux males. Par ailleurs, chez de nombreuses espéces, les femelles chantent moins
abondamment que les males. Vinciane Despret note que la maniére de voir le chant des oiseaux, et de s’interroger sur
sa présence et ses fonctions, a été en partie modifiée sous I'impulsion de femmes scientifiques, qui ont peu a peu elles-
mémes été plus nombreuses, et plus écoutées [28].

3. Pourquoi les oiseaux chantent-ils ?

3.1. La défense du territoire

Beaucoup d’especes d’oiseaux chanteurs sont territoriales : elles défendent un espace contenant des ressources
(nourriture, abri, espace lié a la reproduction et la nidification...). Les individus signalent leur présence sur leurs
territoires par différents comportements : manifestations visuelles (postures, mouvements) et manifestations sonores,
notamment. Si les intrus persistent dans leur présence sur le territoire, les interactions peuvent étre plus directes :
comportements d’'approche, de menace, attaques physiques... La premiere démonstration expérimentale du role des
chants dans la défense territoriale a été réalisée par Krebs, sur le terrain, chez des mésanges charbonniéres [29]. Chez
cette espéce, seuls les males chantent, et chaque individu produit plusieurs types de chants, constitués par des syllabes
différentes. Lorsqu’on les observe attentivement, on note que les males occupent des endroits particuliers ou ils
chantent de maniere répétée, que I'on peut appeler postes de chant. On peut cartographier et délimiter un espace en
faisant se rejoindre les différents points de postes de chant. Les chercheurs ont placé dans ces espaces des haut-
parleurs, apres avoir préalablement capturé et gardé précieusement a I'écart les individus qui les occupaient. Les haut-
parleurs diffusaient soit un seul type de chant de mésange charbonniére, soit plusieurs types de chants, soit rien du
tout (témoin silencieux). Le temps au bout duquel d’autres mésanges charbonnieres étaient visibles et présentes sur le
territoire était noté. Les résultats ont clairement montré que les territoires étaient réoccupés beaucoup moins
rapidement si un haut-parleur diffusait un type de chant de mésange charbonniére, et encore moins rapidement s’il en
diffusait plusieurs. Ainsi les chants contribuent a la défense du territoire, et plus ils sont variés, plus leurs effets sont
importants.

Par contre, si I'on diffuse les chants d’individus d'une autre espéce, on observe les mémes résultats qu’avec le témoin
silencieux. Cela indique d’une part que le chant d’un oiseau porte en lui une information sur I'identité spécifique de
I’émetteur et d’autre part que la défense du territoire est avant tout dirigée vers les individus de la méme espece, qui
sont en compétition pour l'acceés aux mémes ressources. On parle de « signature spécifique » : des parameétres
acoustiques particuliers, propres a I'espece, codent un message sur l'identité spécifique dans le signal. Par exemple,
chez I'alouette des champs, il a été montré que c’était le rythme, et le rapport son/silence qui étaient utilisés par les
alouettes pour reconnaitre une autre alouette [30].

En plus de l'identité spécifique, d’autres informations sont codées, décodées et interprétées dans les chants des
oiseaux. Par exemple, le microdialecte utilisé par I'émetteur peut signer sa localité géographique d’'origine. Chez
I'alouette des champs, de nouveau, les microdialectes permettent aux individus d’'une méme localité de se reconnaitre
entre eux et constituent ainsi une sorte de mots de passe commun a tous les voisins. Lorsqu’on diffuse a un male établi
dans son territoire (i) le chant d’un individu voisin, (ii) le chant d'un individu « étranger » établi dans un territoire
éloigné de quelques kilomeétres ou (iii) le chant de cet individu étranger artificiellement orné de séquences de syllabes
partagées par les voisins - un chant chimérique en quelque sorte - les résultats des observations des réponses
comportementales de I'oiseau testé sont trés claires: le niveau d’agressivité suscité par un chant étranger est
supérieur a celui d'un chant voisin, et un chant chimérique suscite le méme faible niveau de réponses agressives qu’un
chant voisin. Ainsi chez I'alouette des champs, il y a une tolérance vis-a-vis des voisins, établis dans des territoires
proches, et représentant probablement une menace moins importante que celle d’'individus inconnus peut-étre a la
recherche d’'un territoire. Ce comportement de tolérance des voisins a été appelé phénoméne du cher-ennemi [31]. Il
passe par l'identification et la reconnaissance des voisins, via les messages codés dans le chant de proclamation



territoriale [10]. Il a également été montré que dans ces séquences de syllabes partagées, I'ordre des syllabes était
important : les mots de passe sont mémorisés avec une certaine syntaxe, qui doit étre conservée pour que l'information
soit décodée [32].

Chez le troglodyte mignon, a I'inverse de I'alouette des champs, I'information dans les chants sur I'identité des voisins
conduit les males territoriaux a attaquer de maniére significativement plus agressive un haut-parleur diffusant le chant
d’un individu voisin qu’un haut-parleur diffusant le chant d’un individu étranger en début de saison de reproduction,
puis a étre également agressif envers un chant voisin et un chant étranger pendant le reste de la saison [33]. Chez
cette espéce, le codage de I'information semble porté par I'intégralité du chant, qui est court, et non par des séquences
particuliéres du chant. Ainsi chez les oiseaux, selon les especes, les individus voisins peuvent étre ou non considérés
comme des « chers-ennemis » [31], en fonction de la pression qu’ils exercent sur les territoires de leurs voisins, ou sur
les partenaires de leurs voisins, et leur identification passe par I’écoute et I'interprétation de leurs chants.

D’autres analyses acoustiques ont montré que les chants des alouettes comportent également des séquences de
syllabes propres a chaque individu, qui n’existent pas dans les chants des individus voisins et constituent donc une
sorte de signature individuelle. Parallelement, une expérience de diffusion de chants a été réalisée pour tester
I’lhypothése selon laquelle les individus s’identifient individuellement. Le principe est le suivant: un haut-parleur
diffusant le chant du voisin de droite est placé du c6té du voisin de droite, et ensuite de I'autre c6té (c’est-a-dire a un
endroit d'ou il n'est pas attendu d’entendre le voisin de droite). Comment répondent les oiseaux ? lls manifestent plus
de comportements de défense territoriale (approche du haut-parleur, déplacements, cris, chants...) en réponse au chant
d’un voisin diffusé d’'un c6té ne correspondant pas a I'emplacement de son territoire. Ainsi, les alouettes des champs,
par le chant, identifient individuellement leurs voisins et répondent plus agressivement lorsqu’est mimée une situation
ou le voisin a bougé de son territoire, situation reflétant potentiellement des velléités d’intrusion territoriale [34].

Outre des informations sur leur identité, les oiseaux codent aussi des informations sur leur état émotionnel dans leurs
chants. Si I'on reprend I'exemple de Il'alouette, les males chantent |égérement différemment lorsqu’ils chantent de
maniere spontanée, au-dessus de leurs territoires[13], et lorsqu’ils chantent en réponse a une intrusion territoriale :

dans ce dernier cas ils produisent plus de syllabes de basse fréquence, plus de syllabes par unités de temps, et répetent
la structure acoustique avec plus de précision [35]. Ces parameétres acoustiques pourraient ainsi étre utilisés pour
moduler les échanges entre individus.

Ces relations chantées entre individus du méme sexe, ici des males, dans le cadre d’une affirmation de présence sur un
territoire participent a la compétition intrasexuelle, et aux relations entre voisins. Elles existent également entre
individus de sexe opposé, dans l'autre cadre de la sélection sexuelle: les relations d’attraction et de séduction
intersexuelles.

3.2. La reproduction

Le comportement des femelles n’est pas facile a tester en conditions naturelles. En effet, contrairement aux males qui,
dans le cadre de relations de compétition, effectuent des réponses comportementales démonstratives, les femelles
tendent a étre discretes, sauf si elles chantent et défendent elles-mémes le territoire. Néanmoins des expériences
pionniéres ont montré chez un certain nombre d’espéces cavicoles que les chants des males attiraient les femelles, en
utilisant un protocole un peu similaire a celui utilisé pour tester la fonction des chants dans les relations territoriales
entre males. Chez le gobemouche noir, le gobemouche a collier, ou I'étourneau sansonnet, un haut-parleur placé a
proximité d’un nichoir diffusant un chant de male attirait significativement plus de femelles non appariées qu’un haut-
parleur muet ou diffusant un son témoin [36,37].

En raison de la difficulté a tester les comportements des femelles sur le terrain, comprendre comment les chants des
males participent a la stimulation des femelles passe souvent par des études corrélatives indirectes entre des
caractéristiques des chants des males et des estimations de succes de reproduction (date de I'appariement, durée de
I'appariement, nombre d’ceufs pondus, survie des jeunes...). Ainsi, il a été montré chez de trés nombreuses especes
que les individus males ayant de grands répertoires (plus de syllabes ou plus de types de chants) étaient
significativement plus fréquemment appariés (voir [38] pour une revue). La taille du répertoire est par ailleurs corrélée
chez de nombreuses espéces avec I'age, la condition physique du male, et la survie des jeunes. Il est ainsi possible que
les femelles percoivent dans les chants des indications sur la qualité des males et que cela participe au choix de leur

partenaire.



Des études en laboratoire ont aussi été effectuées : des femelles mésanges charbonniéres, préalablement mises sous
traitement hormonal stéroidien stimulant la réceptivité sexuelle étaient soumises a la diffusion par haut-parleurs de
plusieurs chants différant par le nombre de types de chants. Les réponses comportementales des femelles, estimées en
mesurant le nombre de postures de sollicitation de I'accouplement étaient positivement corrélés au nombre de types de
chants différents dans les signaux diffusés [39]. Chez une autre espéce, le canari domestique également étudié en
laboratoire[14], les femelles préférent des chants de male incluant des syllabes particuliéres, qualifiées a posteriori de
syllabes sexy par les auteurs de ces études [40]. Ces syllabes particuliéres sont caractérisées par une large bande
fréquentielle entre le début et la fin de la syllabe (une forte modulation de fréquence) et un taux de répétition
important. De maniére tout a fait intéressante, il a été montré que ces syllabes sexy étaient mécaniquement difficiles a
produire par la syrinx, et que leurs caractéristiques tendaient vers les limites de I'organe vocal [41]. Ainsi, les femelles
préférent des parties de chant difficiles a produire, qui peuvent refléter des qualités physiques et d'apprentissage
particuliéres chez les males. Il a aussi été montré, en modifiant artificiellement certains parameétres acoustiques des
chants, que cette préférence résultait d’'un biais sensoriel chez les femelles : elles sont séduites par des valeurs
exagérées de bande de fréquence et de taux de répétition, en dehors de la gamme de production réelle des males [42].
C'est I'existence de telles préférences qui meéne, par sélection sexuelle, a I'évolution des caractéristiques des chants
des males. L'évolution de ces caractéristiques est toutefois contrainte par les structures préexistantes et nécessaires au
chant (syrinx, structures cérébrales...) ainsi que par celles nécessaires a la réception de ce chant (oreille interne).

Outre des informations sur la qualité des males, les chants renferment d’autres informations importantes pour les
femelles, permettant la reconnaissance de I'espéce, ou de la population, via les dialectes. Tout d’abord, il a été montré
que les femelles sont plus sensibles a des chants familiers, comme les chants ressemblant a ceux de leurs peres [43].
Par exemple chez le diamant mandarin[15], dans un dispositif ingénieux dans lequel I'ciseau captif déclenche la
diffusion d’un chant en se posant sur des perchoirs, les femelles s’installaient significativement plus sur le perchoir
déclenchant la diffusion du chant de leurs peres, ou d’un chant ressemblant a celui de leurs péres [43]. Ainsi, pendant
la période d’'écoute et d'imprégnation des jeunes oisillons, les femelles, chez les espéces ou elles ne chantent pas,
peuvent apprendre les caractéristiques des chants de leur espéce, et de leurs populations. Une fois adultes, chez de
nombreuses espéeces, les femelles préferent les dialectes locaux, comme cela a été montré par exemple chez le bruant
chanteur [44], ou un autre bruant de milieu tropical lui, le bruant chingolo [45]. Ainsi, le chant peut participer a
I'isolement reproducteur précopulatoire, souvent en combinaison avec d’'autres facteurs (dispersion des individus,
réponses territoriales des males aux chants d’autres dialectes, influence de I’environnement sur la structure acoustique
des chants...). Cela peut méme aller jusqu’a la spéciation. Tout autour du plateau himalayen, il existe un cercle de sous-
especes de pouillots verdatres (Phylloscopus trochiloides), dont les études bioacoustiques et génétiques ont montré que
le moteur de la spéciation était la dérive culturelle du chant [46,47].

Les oiseaux apprennent a chanter, chantent et communiquent différents messages qui contribuent a la valeur sélective
des individus. Quels sont les facteurs écologiques influencant les chants ayant contribué a leurs mises en place et leurs
maintiens dans I’environnement ?

3.3. Les facteurs écologiques influencant les chants

Chaque oiseau émetteur chante dans un certain environnement, un certain milieu. Certaines espéces occupent un
habitat plutot forestier, et dans différentes strates de la forét, d’autres vivent en milieu ouvert. Chaque environnement,
chaque écosystéme peut avoir des influences physiques différentes sur les signaux acoustiques et leur propagation, qui
vont avoir un effet direct sur la distance de transmission du signal, et donc potentiellement sur la distance de
transmission des messages. En particulier, dans les milieux forestiers, le couvert de la végétation, les feuilles, les troncs
d’arbres et les branches constituent autant d’obstacles qui réfractent et réfléchissent les ondes sonores et modifient la
structure des signaux acoustiques originels par des phénomenes d’écho - comblement des intervalles de temps entre
les unités sonores - et de filtration sélective des fréquences, notamment des hautes fréquences [48]. De plus l'intensité
du signal acoustique qui se propage dans |I’environnement s’atténue avec la distance de propagation, en fonction de
I'absorption atmosphérique et de la structure de la végétation. Par exemple, un air chaud et sec augmente la
transmission des sons, et un feuillage dense augmente |'atténuation. Les facteurs météorologiques tels la pluie ou le
vent influencent également la transmission des signaux sonores. De ces principes physiques découlent les prédictions
que les signaux envoyés dans un environnement donné seront adaptés a la transmission dans cet environnement : c’est
I’hypothése de I'adaptation acoustique [49].

En effet 'ensemble de ces facteurs exercent des pressions de sélection sur les systémes de communication, et dans la



mesure ol ces communications participent a la valeur sélective des individus en ayant des conséquences sur leur
survie ou leur reproduction, la sélection naturelle agit sur les systémes de communication aux différentes étapes de la
chaine de transmission de I'information. Si I'on regarde I’ensemble des études sur ces sujets, il y a bel et bien un effet
global du couvert végétal sur les parametres fréquentiels du chant, en particulier sur les valeurs des fréquences de plus
forte intensité (fréguence pic), qui sont plus basses chez les espéces vivant en milieu fermé que chez les espéces vivant
en milieu ouvert [50]. On observe ainsi des signaux présentant des structures convergentes entre especes d’oiseaux
chanteurs éloignées phylogénétiquement mais occupant des habitats similaires, et des signaux divergents chez des
especes phylogénétiqguement proches mais occupant des habitats différents (voir [51] pour une revue).

Il faut cependant garder a I'esprit que d’'autres facteurs exercent des pressions de sélection sur les signaux acoustiques,
comme les relations interspécifiques (les prédateurs et les parasites peuvent étre attirés par les manifestations
sonores) ainsi que les contraintes biomécaniques et physiologiques s’exercant sur la production et la réception des
signaux. Il faut aussi se souvenir que les adaptations peuvent étre comportementales : I'utilisation de postes de chants
ou d’'écoute, surélevés, augmente l'efficacité dans la transmission ou la réception des chants. Enfin, il faut bien
comprendre que si le signal est le support physique de I'information, celle-ci n’est codée que dans certains parameétres.
Ce sont donc ces parametres, et non pas I'ensemble du signal, qui sont adaptés a la transmission de I'information. Par
exemple, le troglodyte mignon, parce gu’il est un des plus petits passereaux européens[16] et que son appareil vocal
est allométriquement lui aussi de trés petite taille, chante un chant tres aigu constitué par une succession tres rapide
de notes modulées en fréquence. Pourtant, cet oiseau vit dans les sous-bois, ol son chant aigu semble a premiere vue
(a premiere écoute !) mal adapté du fait de la filtration des hautes fréquences par la végétation. Mais les paramétres
physiques de son chant codant I'information spécifique sont la modulation de fréquence, et le rythme d’émission des
notes, parametres acoustiques qui ne sont pas dégradés par leur propagation dans un milieu de sous-bois encombré
d’obstacles. D’autre part, le troglodyte se perche pour chanter, et pour écouter le chant des intrus [52] !

4. Conclusion

Les chants des oiseaux, produits apres apprentissage, constituent des cultures. Leurs architectures syntaxiques
complexes portent de multiples informations (sur I'espece, sur la population, sur I'individu...) permettant
communication et interrelations, en particulier en contexte reproducteur. Le milieu exerce des contraintes sur leurs
parametres physiques, et d’autres facteurs de sélection, en particulier de sélection sexuelle, ont agi sur leur évolution. Il
est possible de les comprendre grace a des approches et méthodologies scientifiques croisées et a différentes échelles,
depuis la cellule jusqu’a I'écosysteme : anatomie, neurobiologie et neurophysiologie, physique du son, génétique... Les
oiseaux sont des virtuoses qui émerveillent et inspirent aussi les esprits naturalistes, poetes, musiciens, curieux. lls
constituent également des morceaux, des strates, des éléments important des paysages sonores, et font partie
intégrante de la biophonie et de nos univers perceptifs. En 2020, les activités humaines générant bruits et
anthropophonie polluante se sont interrompues pendant de nombreuses semaines, et les humains ont pu redécouvrir -
souvent avec surprise et joie - leurs oreilles et préter attention aux sons des autres vivants, en particulier aux chants et
aux cris des oiseaux. Pourtant, depuis plusieurs décennies, les populations d’oiseaux deviennent de moins en moins
abondantes, comme le montrent les indicateurs de biodiversité. Comme I'écrit si bien Marielle Macé, « les oiseaux non-
chantent notre monde abimé. Leur extinction en effet bruisse, accuse, témoigne : elle chante le souvenir, le deuil ou
I'imagination d’une terre bien traitée. Chants et non-chants, paysages de disparitions, gémissement muet des eaux... il
y a en effet beaucoup a entendre. Ce n’est pas seulement que les choses du monde se soient tues, qu’elles se taisent et
fassent entendre qu’elles se taisent, c’est aussi qu’on n’écoute pas trés bien » [53]. Alors écoutons-les.
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NOTES

Il est utile de définir ce qu’est un systéeme de communication et ce qu’est un signal en utilisant la formalisation de
Shannon et Weaver (1949) : un individu émetteur produit un signal qui est le support de I'information et dans lequel
sont codés des messages, le signal se transmet dans un environnement ou il est affecté par le milieu ambiant et est
partiellement dégradé, il est ensuite percu, et les messages sont interprétés et décodés par un individu récepteur, qui
en retour modifie son comportement et effectue une réponse.

Un son complexe harmonique est constitué par plusieurs ondes de différentes fréquences produites en méme temps :
une fréguence fondamentale et des fréquences multiples de la fondamentale (harmoniques). Un son pur est constitué
d’une unique fréquence.

Syrinx est une nymphe de la mythologie grecque. Fuyant les attentions du dieu Pan, elle se transforma en roseau. Pour
se consoler, Pan coupa quelques roseaux et les colla ensemble avec de la cire d'abeille, fabriquant ainsi la premiere
flite de Pan, appelée aussi « syrinx ».

Tous les sons émis par les animaux ne sont pas des vocalisations. Par exemple, ceux produits par un grillon
correspondent a des stridulations, produites par un appareil stridulatoire situé sous leurs ailes antérieures coriaces.

Le nerf hypoglosse innerve également les muscles associés aux mouvements d’inspiration et d’expiration.
Pour des éléments sur la production du chant en fonction du sexe, voir plus bas.

Il existe trois fagons de représenter des sons : amplitude en fonction du temps (oscillogramme), fréquence en fonction
du temps (spectre), amplitude et fréquence en fonction du temps (spectrogramme). Le spectrogramme permet de
visualiser I’évolution des fréquences en fonction du temps, avec les intensités codées graphiquement par des variations
d’intensité de la couleur ou par un code couleurs.

Pour les spécialistes, cela peut méme s’entendre a I'oreille !

Selon les espéces d’oiseaux, plusieurs modalités de déroulement de I'apprentissage ont été mises en évidence. Les

périodes sensorielle et sensorimotrice peuvent se chevaucher, étre plus ou moins disjointes dans le temps, n’exister
qu’une seule fois dans la vie de I'oiseau, pendant son développement juvénile (on parle d’apprentissage fermé), ou

s’ouvrir plusieurs fois, a I’age adulte (on parle d’apprentissage ouvert).

Les poules ont un répertoire vocal tres riche...

Les Oscines, également appelés oiseaux chanteurs, regroupent prés de la moitié des especes d’oiseaux. Ils sont
présents sur tous les continents (excepté I’Antarctique). Les oiseaux chanteurs que I'on peut entendre en France
métropolitaine appartiennent tous a ce groupe : alouettes, merles, mésanges, rouges-gorges...

Plusieurs types de cris sont produits par les males et par les femelles.
Les alouettes des champs chantent en vol.

C’est au laboratoire d’éthologie expérimentale et comparée de Nanterre que se sont déroulées ces études et tests
comportementaux de males et femelles canari.

Le diamant mandarin (Taeniopygia guttata) est une espéce modeéle de I'étude en captivité du chant des oiseaux, en
particulier de ses bases neurobiologiques et hormonales.

Un troglodyte mignon adulte pése 8 a 13 g. Les plus petits oiseaux chanteurs européens sont le roitelet huppé et le
roitelet triple-bandeau, qui pésent 5 a 7 g, et chantent également trés aigus.



