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Les études de bioacoustique ont historiquement catégorisé les animaux en fonction de leur capacité a apprendre
socialement tout ou partie du répertoire vocal de I'espéce. Ainsi, sont historiquement opposés les animaux dits
doués de plasticité, comme 'Homme, les oiseaux chanteurs, les mammifeéres marins et les chauves-souris, qui
apprennent a parler ou a vocaliser en copiant des modeles sociaux, et ceux pour lesquels le répertoire vocal est
fixe avec des structures acoustiques relativement stables la plupart du temps dés la naissance. Néanmoins, un
certain nombre d’études récentes démontrent 'existence d'un certain degré de variabilité chez les espéces « non
copieuses ». Nos travaux chez différentes espéces de primates démontrent que la vie sociale occupe une place
déterminante dans l'expression de cette variabilité. Il existe une relation entre la taille et la complexité de la
structure sociale de I'espéce et la taille de son répertoire vocal. Nous avons également montré que les variabilités
acoustiques intra- et inter-individuelles n'étaient pas distribuées de maniére aléatoire au sein du répertoire. Plus
le cri a une fonction affiliative, plus le degré de variabilité augmente. Ceci illustre I'intérét de mener de front
analyses acoustiques et observations éthologiques, ouvrant des portes vers plus d'interdisciplinarité dans ce

domaine.

1 Introduction

Communiquer vocalement, chez ’homme comme chez
I’animal, est avant tout un acte social [1]. Ainsi, la vie
sociale joue un role clé dans le développement des
capacités de communication des individus et dans
I’évolution des répertoires vocaux des espéces. Chez
I’homme, une des propriétés fondamentales du langage est
la capacit¢ d’apprendre des autres, via notamment
I’imitation des structures acoustiques. On parle alors de
transmission  verticale  (enfants-parents), horizontale
(enfants-autres jeunes) et oblique (enfants-autres adultes).

Chez I’animal, les espéces ont longtemps été classées en
deux catégories : les « copieurs », qui, comme 1’homme,
ont besoin de modéles sociaux pour apprendre le répertoire
vocal de I’espéce et les « non-copieurs », chez qui le jeune
peut produire la quasi-totalité des cris ou chants de son
espéce  méme lorsqu’il est privé  d’expérience
(assourdissement, isolement social). Les oiseaux chanteurs,
es mammiféres marins et les chauves — souris font partie
1 fe t les ch font part

des copieurs historiques. Des différences existent
néanmoins entre les espéces (pour une revue de synthése,
voir [2]). Par exemple, certains oiseaux chanteurs

(grimpereau) ont besoin, en plus du modeéle « acoustique »,
d’un contact physique avec le tuteur alors que pour d’autres
(canari), cela est un plus mais pas indispensable, car une
diffusion du chant par haut-parleur peut suffire comme de
support d’apprentissage. De plus, certains oisillons vont
copier préférentiellement le pere nourricier (bouvreuil),
alors que d’autres copieront plutot les voisins (mésange) ou
les autres membres de leur groupe (mainate). Chez les
mammiféres marins, on distingue les espéces qui
développent des signatures individuelles (dauphins),
familiales (orques) et populationnelles (baleines). Malgré
leur proximité phylogénétique avec ’homme, les primates
non-humains ont longtemps été classés comme « non-
copieurs » [3]. Les <¢études pionniéres de privation
d’expérience, d’adoption croisée et d’hybridation, réalisées
dans les années 70 et 80, soulignent en effet un
déterminisme génétique important et une fixité du
répertoire vocal chez les singes [4].

Les études de bioacoustiques récentes démontrent
clairement que, malgré un fort déterminisme génétique a
I’échelle du répertoire vocal, des influences sociales sont
possibles, voire méme trés marquées, a I’échelle du type de
cri. Ainsi, un animal peut posséder dés la naissance la
capacité a émettre un cri donné, mais avoir besoin de
modeles sociaux pour en affiner la structure au cours de son
développement. Ainsi, la dichotomie entre « copieurs » et
«mnon-copieurs » est actuellement revisitée, les especes
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étant plutdt désormais placées le long d’un gradient avec
plus ou moins de déterminismes génétique ou social. De
«nouveaux copieurs » ou « copieurs limités » sont donc
décrits dans la littérature éthologique sur le développement
vocal animal, c’est le cas des chévres [5], des gazelles [6],
des ¢éléphants [7], des souris [8], mais également de
différentes espéces de singes [4, 9, 10]. Ainsi, des
phénomeénes de convergence acoustique entre membres
d’un méme groupe social sont réguliérement observés.

Ici, nous décrirons I’'importance de la vie sociale dans la
communication vocale des primates non-humains a trois
niveaux :

(1) Influence de la structure sociale (composition et
taille du groupe) de I’espéce sur la taille de son
répertoire vocal,

(2) Influence de [D’organisation sociale (nature des
relations entre les membres d’un groupe) d’une
espece sur le choix des individus copiés,

(3) Influence de la fonction sociale du type de cri sur le
niveau de variabilit¢é acoustique intra- et
interindividuelle.

2 Structure sociale et répertoire vocal

La structure sociale d’une espéce est définie par la taille
des groupes sociaux et leur composition en males/femelles
et adultes/jeunes. Elle déterminera les besoins de
communication d’une espéce. Selon le sex-ratio du groupe,
les males et les femelles adultes n’ont pas le méme réle
social. Par exemple, chez les espéces vivant en harem, les
males sont relativement isolés socialement et spatialement
et sont chargés de la surveillance de I’habitat et du
territoire, ainsi que d’avertir des différentes dangers
détectés. Les femelles forment le noyau social dur du
groupe dans lequel elles resteront toute leur vie. Chez les
cercopitheques, vivant en harem, les males ont alors de
nombreux cris d’alarme pour avertir du type de danger
repéré mais émettent trés peu de cris aux fonctions plus
sociales [11]. Les femelles, quant a elles, ont leur propre
répertoire vocal composé de cris de menace, de contact, de
détresse ou d’cestrus par exemple et interagissent trés
fréquemment vocalement entre elles [12]. Chez les espéces
vivant en groupes multi-males multi-femelles, les males
sont plus intégrés et partagent une plus grande partie du
répertoire vocal des femelles [13].

La taille du groupe est un autre parametre important.
McComb & Semple [14] ont observé, en comparant une
vingtaine d’espéces de primates, une corrélation entre la
taille du répertoire vocal de I’espéce (nombre de types de
cris) et, d’une part, la taille moyenne des groupes sociaux



CFA 2016 / VISHNO

de I’espéce et, d’autre part, la force des liens sociaux au
sein des groupes (mesurée a partir des temps passés a se
toiletter physiquement). Selon Dunbar [15], I’augmentation
de la taille des groupes sociaux au cours de 1’évolution
explique I’importance prise par les échanges vocaux chez
les primates et peut-&tre méme 1’émergence du langage.
L’interaction vocale serait devenue une sorte de « toilettage
a distance » pour compléter le toilettage physique qu’il
devenait difficile d’allouer a I’ensemble des partenaires
privilégiés. En accord avec cette hypothese, une étude chez
le macaque japonais vient de démontrer 1’existence d’une
corrélation entre le taux de toilettage physique dyadique et
le taux d’échanges vocaux [16].

Depuis quelques années, les primatologues s’accordent
a dire que le répertoire vocal des primates est plus
complexe qu’un simple nombre de types de cris. Ainsi, trois
échelles acoustiques sont a prendre en compte pour ne pas
sous-estimer les capacités de communication d’une espéce :
les unités sonores, les types de cris et les s€quences vocales.
Les unités peuvent ainsi &tre concaténées (répétition,
combinaison) pour former différents types de cris et les
types de cris peuvent aussi &étre assemblés en longues
séquences vocales dans lesquelles la composition en type
de cris, I’ordre de succession des types de cris et le rythme
d’émission porteront différents messages. Par exemple,
chez le male mone de Campbell, les cris Krak et Hok sont
émis pour signaler la présence d’un prédateur,
respectivement 1éopard et aigle. Mais ces cris peuvent
également étre suffixés, avec ’ajout optionnel d’une unité
sonore « OO » (Krak-oo, Hok-00) pour généraliser le
message a tout danger provenant du sol ou du ciel [17]. Les
cris Krak-oo peuvent aussi étre émis en séquence avec des
cris Boom pour signaler cette fois la présence d’une chute
d’arbre [17], et le rythme de succession des Krak-oo
encodera alors I’intensité du danger [18]. Il est possible que
cette capacité a combiner des sons ait émergé au cours de
I’évolution des primates pour compenser la limitation
relative en termes de plasticité acoustique.

Nous avons réalisé une étude comparative de quatre
espéces de primates phylogénétiquement proches, faisant
partie de la branche des singes dits de ’ancien monde.
Nous avons choisi de comparer des espéces aux structures
sociales variées, a savoir une espéce monogame (un seul
male adulte et une seule femelle adulte, singe de Brazza),
une espece vivant en petit harem (mone de Campbell), une
espéce vivant en grand harem (singe de Diane) et une
espéce formant de plus grands groupes multimales
multifemelles (mangabey a collier). Nous nous sommes
intéressés aux répertoires vocaux des femelles, le sexe dit
«social », en quantifiant ’ensemble des unités sonores et
types de combinaisons vocales qu’elles émettent au
quotidien. Conformément aux prédictions, on observe un
parallele évident entre la complexité sociale de 1’espéce et
la complexité du répertoire vocal de ces femelles (Figure

1.
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Singe de Brazza
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9 patterns acoustiques

WrrWir, WerWrrWir. ..
TekTek, TekTekTek. ..
B KekKek , KekKekKek. ..

OuOu, OuCulu...
= Onl
Mone de Campbell
(petit harem)

10 patterns acoustiques
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1

Ra

Wi

RuRu, RuRuRu...

RaRa, RaRaRa...
B KekKek , KekKekKek... 11 patterns acoustiques
m OnHi H
= On L
m Unl Singe de Diane .

(grand harem)
Ab

Af
/ HAb
HAf
uLAb
LA

RAb
mRAf
16 patterns acoustiques
Mangabey a collier
Ti (groupe multiméles et multifemelles)

e de ’espece

rioire voeal (cris et combinaisons) de I’espéce

Figure 1 : Relation entre complexité de la structure sociale
et complexité du répertoire vocal chez quatre espéces de
primates non-humains. Pour chaque espéce, sont illustrés
les différents patterns acoustiques (types de cris et
combinaisons) présents dans le répertoire vocal des
femelles proportionnellement a leurs fréquences d’émission
(adapté de [25]).

3 Organisation sociale et copie vocale

L’organisation sociale d’une espéce est définie par la
nature des liens entre les membres du groupe. Pour
certaines especes, les interactions sociales sont fréquentes
avec des liens treés visibles alors que pour d’autres les liens
s’expriment par de simples échanges de regards ou des
proximités spatiales plus ou moins grandes. De plus,
certaines especes forment des groupes a la hiérarchie de
dominance trés discréte, avec peu d’agressions mais de
nombreuses interactions pacifiques. Ces espéces ont une
organisation sociale dite «tolérante» a 1’opposé des
espéces a |’organisation sociale dite « despotique », ou le
statut hiérarchique d’un individu détermine sa place dans le
réseau social et ou les conflits et coalitions sont fréquents.

Nous avons réalisé¢ deux études comparables chez une
espéce tolérante, la mone de Campbell, et une espéce
«despotique », le macaque japonais. Chez ces deux
especes, nous avons comparé la forme des modulations de
fréquence fondamentale des cris de contact de différentes
femelles adultes, a I’aide du calcul d’un indice de similarité
acoustique par le logiciel ANA [19]. Ce logiciel compare,
pixel par pixel, des paires de sonogrammes en attribuant un
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score de 0, 1 ou 2 en fonction du degré de gris (intensité)
trouvé dans chaque pixel. Par translation le long de 1’axe du
temps, le logiciel teste toutes les possibilités de
superpositions des deux fréquences fondamentales
comparées et nous indique alors I’indice de similarité
acoustique moyen le plus élevé trouvé pour chaque paire. Il
est ensuite possible d’attribuer a chaque dyade de femelles
(dont on aura comparé tous les cris) au sein d’un groupe un
indice de similarité acoustique moyen et de rechercher des
corrélations avec différents indices sociaux. Il ressort de
cette analyse que chez la mone de Campbell, seul le degré
d’affinité entre deux femelles est corrélé avec ’indice de
similarit¢ acoustique (Figure 2a), qui illustre les copies
vocales observées au sein des groupes (Figure 3). Les
proximités d’age, génétique et de rang hiérarchique
n’expliquent pas les ressemblances vocales trouvées entre
certaines dyades de femelles [20, 21]. Chez le macaque
japonais, seule la différence de rang hiérarchique (et donc
ni ’age, ni ’apparentement, ni I’affinité) est corrélée a la
similarité acoustique (Figure 2b). Ce sont les femelles
dominées qui copient les femelles dominantes [22]. Ainsi,
c’est bien I’organisation sociale de I’espéce qui guidera la
motivation sociale des animaux a se copier vocalement.

0.016

wiale
llutter)

Figure 2: Corrélation entre nature du lien social et
similarité acoustique des cris de contact chez les femelles
mones de Campbell (a) et macaques japonais (b). Chaque
point représente une paire de femelles adultes (deux
groupes sociaux étudiés par espéce) (d’apres [21, 22]).
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Figure 3 : Exemples de copies vocales observées chez la
mone de Cambell femelle. Chaque ligne illustre une forme
particuliere d’arche (fréquence fondamentale du cri de
contact CH) émise par deux femelles différentes (d’apres

[20]).

4 Fonction sociale du cri et niveau de
variabilité acoustique

La motivation a copier acoustiquement un partenaire
social n’est pas la seule source de wvariabilité intra-
individuelle d’un type de cri donné. Dans certains
contextes, il peut d’ailleurs étre plus avantageux de diverger
acoustiquement des autres et d’émettre un cri identitaire
permettant aux autres une reconnaissance individuelle
auditive a distance. Ainsi, chez le singe de Diane femelle,
une convergence acoustique est observée lors des
interactions vocales, la femelle qui répond copie le cri
auquel elle répond. Par contre, une divergence vocale est
observée lorsqu’une femelle crie seule en se déplagant dans
un habitat sombre a la végétation dense [23]. Le cri de
contact émis dans ce contexte (en comparaison des cris
seuls émis en traversant un habitat lumineux et ouvert) est
acoustiquement plus stéréotypé et plus individuel, donc
I’émetteur est alors plus facilement reconnaissable par les
membres du groupe, ce qui permet de maintenir une
cohésion spatiale lors des déplacements ou le contact visuel
est limité. Une autre source de variabilité individuelle est
I’état interne (émotionnel) de 1’émetteur. Le niveau
d’excitation ressenti par la femelle est encodé dans certains
parametres acoustiques du cri de contact. Nous avons
démontré cela lors d’une expérience de séparation —
réunion. Un groupe est séparé en deux pendant une ou 90
minutes, de maniére a créer plus ou moins d’excitation au
moment des retrouvailles, période pendant laquelle nous
enregistrons les cris de contact. Plus la séparation est
longue, plus le cri émis lors de la réunion est long et aigu, et
ce chez les trois especes étudiées (singe de Brazza, mone de
Campbell, mangabey a collier — [24]).

Nous avons alors émis I’hypothése que la fonction
sociale du cri, et notamment sa dimension affinitaire,
pouvait étre corrélée au degré de variabilité acoustique
intra- et interindividuelle. C’est bien ce que I’on constate si
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on regarde la distribution du niveau de variabilité
acoustique dans plusieurs types de cris de femelles mones
de Campbell [12] (Figure 4). Les cris d’alarme et les cris de
menace sont peu variables aussi bien au niveau intra-
qu’inter-individuel. La variabilité est maximale dans les
cris de contact qui sont les cris avec la valeur sociale
affinitaire la plus forte. Cela a ensuite été confirmé chez
deux autres especes, le singe de Brazza et le mangabey a
collier, pour lequel les cris de contact sont également plus
variables que les cris d’alarme et de menace [25].

Nous avons par ailleurs pu confirmer le lien entre
fonction et niveau de variabilité dans deux autres études.
Premi¢rement, chez le singe hurleur male, nous avons
comparé deux cris forts, le « bark » et le « roar » [26]. Le
potentiel a encoder I’identit¢é de 1’émetteur dans les
parametres acoustiques est plus élevé pour les barks que
pour les roars. Le bark est un cri utilisé dans une grande
diversité de contextes (positifs et négatifs) alors que le roar
est réservé aux rencontres conflictuelles inter-groupes.
Deuxi¢mement, chez le méle mone de Campbell, nous
avons comparé le niveau de variabilité des cris d’alarme
avec et sans suffixe. Les cris sans suffixe, réservés a des
contextes précis et dangereux (prédation), sont bien plus
stéréotypés que les cris suffixés [27].

300

»
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”
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2
z 250
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Figure 4: Relation entre fonction “sociale” du cri et
variabilité acoustique individuelle chez la femelle mone de
Campbell. Mesures acoustiques : Fréquence fondamentale
(début, fin, maximum), Fréquence dominante, Durée;
Potentiel a encoder I’identité : Coefficient de variation
interindividuel / moyenne des coefficients de variations
intraindividuels (adapté de [12]).

4 Conclusion

Les différentes études décrites dans cet article
démontrent I’importance des facteurs sociaux dans la
structuration des répertoires vocaux des primates non-
humains. Bien que fortement déterminées génétiquement,
les structures acoustiques ne sont pas rigides. Il existe un
lien évident entre variabilité acoustique et complexité de la
vie sociale d’une espéce, nature des liens sociaux au sein
d’un groupe et fonction sociale du cri. Cette variabilité joue
un réle essentiel dans la vie de ces animaux, permettant de
véhiculer des messages trés divers sur l’environnement
extérieur (type et urgence d’un danger repéré), la
motivation et 1’état interne d’un individu (émotion), ainsi
que ses identités individuelle et sociale.

Mais cela n’est pas le propre du singe. Des études chez
des espéces phylogénétiquement tres éloignées de 1’homme,
comme les sturnidés (oiseaux chanteurs) montrent
également que la structure et 1’organisation de la vie sociale
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est une source de variation dans la structuration du chant,
ainsi que dans les patterns d’interactions vocales [28, 29].

Le croisement des disciplines (acoustique et éthologie)
est donc riche d’informations, permettant une meilleure
compréhension de la coévolution de la vie sociale et de la
communication vocale chez 1’animal, voire méme de
I’origine du langage humain.
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